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RESUMO

A otimizacdo do sucesso reprodutivo de um individuo tem como base as demandas conflitantes
entre os diferentes componentes de sua histéria de vida, onde as decisdes em investimento
diferencial em reproducdo ou manutengao das condicdes fisiologicas estdo sob a pressao de fatores
que definem a direcdo e intensidade da selecdo sexual. Presentes nupciais alimentares constituem
uma forma de investimento diferencial em reproducado por parte dos machos, onde a decisao entre
consumir (manutencdo fisiolégica) ou direcionar o alimento para um contexto reprodutivo sao
definidas por fatores ecolégicos locais e pelas condicdes fisiologicas dos individuos. Pouco se sabe
sobre como estas decisdes variam ao longo da estacdo reprodutiva de uma populacado, sendo este o
principal objetivo desta dissertagdo. A partir de uma abordagem amostral em campo, investiguei
como os machos de duas espécies de aranhas do género Paratrechalea Carico, 2005 modulam seus
investimentos em presentes nupciais ao longo de uma estagdo reprodutiva, observando as
consequéncias deste investimento em termos do uso diferencial do habitat em relagdo aos demais
individuos adultos, bem como no surgimento de estratégias alternativas quanto a intensidade de
investimento nos presentes. Os resultados indicaram a existéncia de uma segregacdo espacial
definida pelo grau de investimento reprodutivo de machos e fémeas, onde machos em atividade
de busca de parceiras e fémeas em atividade de cuidado maternal compartilham os mesmos
gradientes. Este cendrio foi interpretado como uma resposta adaptativa das fémeas em obter uma
fonte extra de energia, gerando custos aos machos por conta da perda do investimento em um
alimento nupcial em uma interacdo que ndo resulta em cépula. Em termos das flutuacdes
temporais no investimento em alimentos nupciais, a probabilidade de ocorréncia de presentes de
alta qualidade (presentes nutritivos) flutuou ao longo dos meses, porém sem seguir o padrao de
investimento terminal esperado. Ja os presentes de baixa qualidade (presentes simbélicos) foram
constantemente expressos ao longo dos meses de amostragem, corroborando a interpretagao de

que presentes simboélicos constituam uma estratégia alternativa nas populagdes destas espécies.

Palavras-chave: alimentacdo nupcial; condigdo corporal; conflito sexual; investimento

reprodutivo; selecdo sexual;



ABSTRACT

The reproductive success of an individual is optimized following trade-off constraints among its
life-history components, where the decision to invest into reproduction or maintenance is
influenced by selective pressures that defines the direction and intensity of sexual selection.
Nuptial feeding represents a reproductive investment by the males, and the fate of an edible item
in terms of consumption (physiological maintenance), or reproduction are defined by ecological
factor and by the animals’ physiological condition. The main goal of this dissertation was to
investigate how such decisions varies along the reproductive season of a population. Based on a
field sample procedure, I investigated how males from two spider species from the Paratrechalea
Carico, 2005 genus adjust their investments in nuptial feeding along their reproductive season,
observing the consequences of such investment in terms of males” habitat dispersion in relation to
other adult categories, and in terms of the occurrence of alternative strategies regarding the nuptial
feeding quality. There is a spatial segregation defined by the amount of reproductive investment
for both males and females, where males during mate search and females during maternal care
shared the same areas. I interpreted this pattern as an adaptive reaction by the non-receptive
females in order to gain an extra source of energy, leading to energetic and reproductive costs for
the males by wasting their nuptial gifts in a non-sexual interaction. Regarding the nuptial feeding
investment along the reproductive season, the probability of occurrence of a high quality nuptial
gift (nutritive gifts) showed strong fluctuations along the season, but such changes were not
related to an expected pattern of terminal investment. However, the investment rules regarding
low quality nuptial gifts (token gifts) were constant over time, corroborating the hypothesis that

deceptive gifts constitutes an alternative strategy for those species.

Key words: body condition; nuptial feeding; reproductive investment; sexual selection; sexual

conflict
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INTRODUGCAO GERAL

A presente dissertacdo tem como marco teérico os dominios da Ecologia Comportamental,
onde destaco a teoria da Selecdo Sexual como elemento central para os objetivos propostos. A
Ecologia Comportamental tem como base o estudo das estratégias adotadas pelos individuos de
uma espécie visando a otimizagdo da sua performance em seus componentes de histéria de vida.
Entre tais componentes, destaco aqueles vinculados a sobrevivéncia, a busca por recursos
(alimentos, reftigios) e a reprodugdo. A otimiza¢do de cada um destes componentes ndo ocorre de

maneira independente dos demais: todos estdo correlacionados, onde as decisdes adotadas em um

contexto, seguramente, afetam os cenérios de decisdes para os outros componentes.

A questdo central deste trabalho diz respeito a variagdo nos padrdes de decisdo de
investimento reprodutivo ao longo do tempo de vida adulta dos individuos de uma populagao.
Como organismo modelo utilizei aranhas das espécies Paratrechalea azul Carico, 2005 e Paratrechalea
ornata (Mello-Leitdo, 1943) (Araneae, Trechaleidae), espécies onde os machos oferecem uma presa

envolta em seda como forma de presente nupcial para a fémea (Costa-Schmidt et al. 2008).

Ao longo desta introdugdo geral pretendo indicar as bases conceituais que sustentam meus
argumentos, destacando as definicdes que julgo serem cruciais para o entendimento do marco
tedrico. Algumas defini¢des sdo apresentadas como notas de rodapé, visando uma melhor fluidez
da leitura do texto. Logo ap0s esta secdo, apresento dois capitulos que sintetizam as evidéncias
centrais decorrentes das minhas atividades de pesquisa, contextualizando a relagdo dos padrdes
observados com o marco tedrico. Por fim, apresento uma breve discussao geral, apontando como a
andlise integrada dos dados de cada capitulo da dissertacdo pode oferecer um melhor

entendimento sobre o sistema de estudo.

Comportamento como tomada decisao

A otimizacdo do sucesso reprodutivo liquido de um individuo é o elemento central na
resolucdo das demandas conflitantes entre os componentes de sua historia de vida (Boggs 1995,
2009). A teoria da alocagao diferencial de recursos (Boggs 2009) prevé que as decisdes individuais
relacionadas ao investimento em reproducdo sejam contrabalangadas com as demandas em termos

de sobrevivéncia e manutengao das fungdes fisioldgicas dos individuos (Magrath & Komdeur 2003;



Boggs 2009; Morehouse et al. 2010), uma vez que os recursos disponiveis para os individuos de

uma populacdo sao usualmente limitados.

O contexto ecoldgico/evolutivo nos quais os individuos estdo imersos definem situagdes de
demandas conflitantes! entre os componentes da histéria de vida dos individuos. Estes
componentes da histéria de vida, tais como mecanismos fisiologicos de aquisicdo e alocagao de
recursos e de variagdo do investimento parental e manutencao fisiolégica, refletem as respostas
fenotipicas individuais as pressdes dos diferentes ambientes (Ricklefs & Wikelski 2002; Boggs

2009).

Selecao Sexual

Selecdo Sexual é uma forca evolutiva que favorece, entre outros investimentos, também
aqueles em caracteres que aumentam as chances de fertilizacdo de um individuo, e emerge por
conta do acesso limitado aos gametas do sexo oposto devido a competicdo com membros do
mesmo sexo (Jennions & Kokko 2010). Existem dois mecanismos pelos quais a selecdo sexual pode
operar: a competicdo intrasexual e a escolha intersexual (Trivers 1972; Andersson 1994). Ambos
mecanismos atuam conjuntamente ao longo do processo reprodutivo de uma espécie, tanto nos
estagios pré-copulatérios como nos pés-copulatérios (Parker 1970; Andersson 1994; Eberhard 1996;
Davies et al. 2012). O tipo de mecanismo adotado por cada sexo, bem como a intensidade de sua
expressao, depende do contexto ecolégico/evolutivo experimentado pelas populacdes de uma
espécie (Trivers 1972, Andersson 1994; Jennions & Kokko 2010; Davies et al. 2012), o que

consequentemente envolve a otimizacao frentes as demais demandas intrinsecas dos individuos.

Especificamente em relacdo a competicdo intrasexual, esta é usualmente adotada pelo sexo
com menor participacdo em termos de investimento parental? e que tenha maiores restricdes no
acesso aos individuos do sexo oposto (Trivers 1972; Kokko & Jennions 2008). Muito embora as
interagdes agonisticas sejam as formas mais representativas da competicdo por parceiros, a
competicdo intrasexual pode se dar por meios indiretos, como no caso da competicao
desordenada, que se manifesta através do surgimento de estratégias que otimizem a obtengdo
e/ou acesso aos recursos limitantes (Andersson 1994). Assim, estratégias reprodutivas adotadas
pelos machos que resultem em um maior sucesso de acasalamento se enquadram perfeitamente
dentro deste cendrio de competicdo desordenada, especialmente em situacdes onde ha limitacdes

na disponibilidade de parceiros na populagao.

1 Do inglés trade-off.
2 Investimento parental: todo e qualquer investimento realizado pelos pais que incremente o valor
adaptativo de um descendente as custas da formacao de novos descendentes (Trivers 1972; Anderson 1994).



Investimento terminal

As pressoes seletivas enfrentadas ao longo do periodo reprodutivo de uma espécie
dificilmente sdo constantes, onde as decisdes individuais devem responder a tais mudancas de
maneira otimizada (Svensson et al. 2009; Wacker et al. 2013). Investimentos em reproducgao
demandam custos que dependem, por exemplo, da disponibilidade de nutrientes, sendo que a
alocacado deste recurso deve ser distribuida também entre o crescimento e a sobrevivéncia, gerando
compensagdes entre os componentes da histéria de vida (Ricklefs & Wikelski 2002; Heinze &
Schrempf 2012; Harrison et al. 2013). E surpreendente, no entanto, que a variacdo temporal nos
padrdes de investimento reprodutivo tenha sido pouco investigada (Svensson et al. 2009; Wacker et
al. 2013), especialmente para espécies com uma fenologia bem definida e com uma distribuicao
heterogénea das oportunidades de reproducdo. Em organismos que se reproduzem mais de uma
vez na mesma estagdo reprodutiva, o balanco entre os custos e beneficios de caracteristicas sexuais
envolvidas na comunicagdo sexual podem variar de acordo com as condi¢cdes ambientais e

fisiologicas enfrentadas em cada evento reprodutivo (Svensson 2009).

Um conceito derivado da variacdo nas pressdes seletivas de cunho reprodutivo é o
chamado Investimento Terminal, que emerge quando o individuo sofre uma reducdo na
expectativa reprodutiva futura em funcdo da senescéncia, fazendo com que o esforco reprodutivo
aumente na medida em que este se aproxima do final da vida (Clutton-Brock 1984; Pért et al. 1992).
Maiores esforcos reprodutivos podem compensar o menor desempenho reprodutivo devido a
senilidade (Win et al. 2013), podendo inclusive melhorar a sobrevivéncia dos filhotes (Clutton-
Brock 1984). Quando o investimento em esfor¢o reprodutivo é custoso, demandas conflitantes
entre investir em eventos reprodutivos imediatos ou resguardar a energia para eventos futuros
exigem decisdes otimizadas do ponto de vista adaptativo, estabelecendo um cenario
ecolégico/evolutivo onde a melhor opgao é a de aumentar o investimento no final da vida quando
a probabilidade, de reproducao futura, torna-se baixa (Part et al. 1992; Win et al. 2013). Fatores
ecolégicos relacionados a disponibilidade de recursos alimentares podem acentuar a evolucado de
estratégias de investimento terminal, resultando no aumento do investimento reprodutivo mesmo

quando ndo hé alimento disponivel (Krams et al. 2015).

Presentes nupciais como estratégia reprodutiva

Presentes nupciais consistem em itens com ou sem valor nutritivo oferecidos pelos machos
para as fémeas nas diferentes etapas do processo reprodutivo das espécies que expressam este
comportamento (Vahed 1998; Lewis & South 2012). Além de serem uma caracteristica sexualmente

selecionada (Boggs 1995), o surgimento evolutivo dos presentes nupciais ocorreu de forma
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independente em distintos clados animais, tais como aves (Mougeot et al. 2006), moluscos (Burela
& Martin 2014), aracnideos (Costa-Schmidt et al. 2008; Macias-Ordofiez et al. 2010; Nitzsche 2011) e
insetos (Vahed 1998; Sakaluk 2000; LeBas & Hockham 2005).

Classificagdo dos presentes nupciais

A classificagdo proposta por Lewis & South (2012), também citada por Albo et al. (2013),
segrega os presentes nupciais em dois grupos de acordo com sua origem de produgao. O primeiro
grupo agrega os presentes nupciais de origem endégena, usualmente derivados de secregdes
glandulares ou fluidos corporais do proprio individuo doador do presente. Um exemplo
representativo deste tipo de presente nupcial é o espermatofilax transferido com o espermatéforo
em alguns ortopteras, que consiste em uma massa proteica que é consumida pela fémea durante a
transferéncia de esperma do espermatdforo para dentro do trato reprodutivo da fémea (Simmons
et al. 1999). O segundo grupo contempla os de origem exégena, onde o material transferido é
obtido diretamente no ambiente. Como exemplo desta categoria, destaca-se o oferecimento de
presas recém capturada pelos machos de algumas aranhas (Costa-Schmidt et al. 2008; Albo et al.

2013).

Outra forma de classificagdo dos presentes nupciais diz respeito a forma como sado
absorvidos pelas fémeas, sendo divididos em orais, genitais e transdermais (Lewis & South 2012).
Os presentes orais incluem as secrecdes glandulares produzidas em diferentes partes do corpo dos
machos (metanotais: Brown 1997; secrecdes salivares: Engqvist 2007; genitais: Macias-Ordofiez et
al. 2010; Burela & Martin 2014), partes do corpo do macho (Boggs 1995; Fedorka & Mousseau
2002), bem como presas capturadas e oferecidas em um contexto reprodutivo (Nitzsche 1988, 2011,
Costa-Schmidt et al. 2008). Os presentes nupciais absorvidos via trato genital referem-se aos
espermatoforos (Simmons et al. 1999) e proteinas de fluido seminal (Boggs 1995). Ja os
transdermais abrangem casos envolvendo a transferéncia de dardos copulatérios (Koene & Chase
1998; Koene et al. 2013), implantacdo de espermatéforos intradérmicos (Hoving & Laptikhovsky

2007) e injecdo de fluido seminal na hemocele (Alexandre et al. 2011).

Interpretacdo adaptativa dos presentes nupciais

Nao restam duvidas de que os presentes nupciais sdao uma expressao comportamental
moldada diretamente pela acdo da selecdao sexual (Albo et al. 2013) e indiretamente pela selegdo
natural (Stdlhandske 2001). Dentre as principais hip6teses adaptativas dos presentes nupciais, duas

delas merecem maior destaque (Vahed 1998): (a) que os presentes nupciais correspondem a um
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esforgo de acasalamento por parte dos machos; (b) que os presentes nupciais correspondem a um

investimento parental na qualidade da prole.

A interpretacdo adaptativa dos presentes nupciais como uma forma de esforco de
acasalamento por parte dos machos ja foi evidenciada em uma série de modelos (Boggs 1995;
Stalhandske 2001; Albo & Costa 2010), onde os custos envolvidos na producdo dos presentes
nupciais sdo compensados por beneficios reprodutivos (Stdlhandske 2001). Assim, ao oferecer
vantagem aos machos em termos de aceitagdo pelas fémeas e de maximizagdo da duracdo da
copula, os presentes nupciais consistem em um investimento pré-zigético. Tal investimento reflete
em um aumento nas chances de acesso aos gametas do sexo oposto, bem como aumentando o
tempo de cépula e consequentemente a transferéncia de material ejaculado para o trato
reprodutivo da fémea (Stdlhandske 2001). Este ultimo efeito é especialmente importante em
sistemas polidndricos onde a ocorréncia da competicdo espermatica é provéavel (Boggs 1995; Vahed

1998; Costa-Schmidt 2015).

A hipotese dos presentes nupciais como um investimento parental tem como premissa que
o nutriente transferido via presente é utilizado diretamente em beneficio da prole, ou seja, constitui
em um investimento pds-zigoético (Boggs 1995; Vahed 1998; Klein et al. 2013). Estes beneficios
podem se manifestar pela maior quantidade de filhotes gerados e/ou pela maior qualidade dos
mesmos (Vahed 1998). Neste contexto, o oferecimento dos presentes nupciais envolve uma
alocagao diferencial dos recursos transferidos por ambos os sexos, seja por parte do macho ao
definir o que sera transferido, seja pela fémea ao decidir se alocara a energia recebida na prole ou

na sua propria manutencao (Costa-Schmidt 2015).

Presentes nupciais como fonte de informacdo

Uma das fungdes mais amplamente difundidas dos presentes nupciais é de que sirvam
como uma importante fonte de avaliagdo da qualidade do macho como parceiro (Taylor et al.
2014). Esta premissa tem efeitos mais expressivos naqueles sistemas onde o presente nupcial
compde parte do repertério de cortejo dos machos, ampliando assim sua participagdo no processo
como um todo. A informacgdo transmitida pelos presentes nupciais pode oferecer vantagens
reprodutivas ao macho, ao favorecer sua aceitacdo durante o cortejo, permitindo que prossiga nas
demais etapas do processo reprodutivo, passando pela cépula e culminando com a fecundagao dos

ovos da fémea (Costa-Schmidt 2015).

Ao longo do processo de avaliacdo da qualidade do macho como parceiro sexual, a

qualidade do presente nupcial é um fator que define parte do sucesso de acasalamento em muitos
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sistemas (Albo et al. 2013). A qualidade do presente nupcial pode ser inferida por duas vias
correlacionadas, que seria o tamanho e a quantidade de energia transferida. Destas duas, o
tamanho é uma via mais direta de avaliacdo, pois independe do acesso inicial aos componentes do
presente. O principal efeito do tamanho do presente nupcial em muitos sistemas é sua associagao
direta com o tempo de cépula (Klein et al. 2013), que por sua vez define grande parte da variagdo

na quantidade de material espermaético transferido (Klein ef al. 2013).

Condigdo fisiolégica e o investimento em presentes nupciais

Apesar do termo “condicao” ser bastante utilizado na literatura especializada, as defini¢des
existentes sdo muito variadas (Clancey & Byers 2014), onde no marco teérico da ecologia
comportamental o termo estd implicitamente associado a definicdo quanto ao nivel fisiolégico do
individuo. Este, por sua vez, pode determinar a expressdo de uma caracteristica comportamental
utilizada como critério de escolha de parceiro, como, por exemplo, no caso das decisdes de

investimento na construcdo de presentes nupciais (Albo et al. 2014; Macedo-Rego 2014).

Caracteristicas que envolvam algum tipo de sinalizacdo sexualmente selecionada
usualmente possuem um custo associado a sua emissao, de onde supdem-se uma relacdo direta
entre o custo de expressao de um sinal e a qualidade do seu emissor (padrdes de coloragao
corporal: Gawryszewski et al. 2012; Taylor et al. 2014; marcagdes ou sinais do corpo: Gburek 2014;
estruturas corporais: Schmidt et al. 2013). Assim, a condi¢do individual é um importante fator
definindo a qualidade e/ou intensidade do sinal, que potencialmente influencia o sucesso de

acasalamento do individuo (Albo et al. 2014, Macedo-Rego 2014, Taylor et al. 2014).

A hipétese de que a expressao de estratégias reprodutivas energeticamente custosas seja
influenciada pela condicdo fisiolégica dos individuos ja foi demonstrada para uma série de
comportamentos tipicamente expressos em um contexto sexual (Moya-Larafio et al. 2003, Taylor et
al. 2014), o que também ¢é corroborado para a produgdo de presentes nupciais (Albo et al. 2011a;
Albo et al. 2014; Macedo-Rego 2014). Assim, as estratégias energeticamente custosas podem
funcionar como um indicador honesto de boa condicdo, interferindo na evolugdo dos processos de

escolha de parceiros (Zahavi 1975, Albo et al. 2011a; Albo et al. 2014; Macedo-Rego 2014).

O investimento em um presente nupcial por parte do macho envolve um custo energético
grande, parte das vezes ndo quantificado, onde o grau de investimento esta diretamente vinculado
tanto pela classe de presente em questdo (se endégenos ou exégenos), como pelas condigdes eco-
fisiologicas do individuo. Por exemplo, em ambientes com uma acentuada limitacdo de recursos,

os machos precisam definir onde irdo investir suas reservas energéticas, sendo a principal
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dicotomia o investimento em sobrevivéncia (manutengao corporal e fisiologica) ou em reprodugao
(Boggs 1995, Albo et al. 2009; Macedo-Rego 2014). Este investimento dicotdmico caracteriza uma
relacdo de demandas conflitantes entre diferentes componentes da histéria de vida do individuo,
que tem como consequéncia a modulagdo do valor adaptativo do individuo na populacdo (Boggs
2009). Em outras palavras, os machos podem investir uma menor quantidade de energia nos
presentes nupciais a fim de destinar a energia restante em suas préprias necessidades fisioldgicas,

o que consequentemente pode limitar suas taxas de acasalamento (Boggs 1995).

Em cendrios de escassez nutritiva, os machos podem reduzir os custos de producdo do
presente nupcial através da manipulacdo da qualidade do mesmo (Ghislandi et al. 2014). Esta
potencial manipulagdo é mais provavel quanto maior for a participacdo do macho na elaboragao
do presente, seja pela transferéncia de substancias endégenas menos custosas (nimero variavel de
massa salivar: Engels & Sauer 2006) ou seja pela transferéncia de materiais exdégenos de baixo valor
nutricional (Albo et al. 2014; Ghislandi et al. 2014). Em alguns grupos de artrépodes, o oferecimento
de presentes nupciais sem valor agregado garante aos machos sucesso de cépula, especialmente
quando as fémeas somente sdo capazes de avaliar a qualidade do presente apds o inicio da cépula,
muito embora a penalizagao frente a este engano possa ocorrer no periodo pés-copulatério (Bilde

et al. 2007; Vahed 2007, Albo et al. 2013, Albo et al. 2014; Albo & Peretti 2015; Costa-Schmidt 2015).

O modelo Paratrechalea Carico, 2005

Paratrechalea Carico, 2005 (Araneae, Trechaleidae) é um género de aranhas neotropicais, de
habito semiaquético e prioritariamente noturno, que emergem de seus reftigios durante as horas
crepusculares (Costa-Schmidt et al. 2008). Ocupam diferentes habitats conforme seu
desenvolvimento ontogenético, sendo os jovens encontrados na zona ciliar de cérregos e rios, e os
adultos nas rochas ao longo destes mesmos cursos d'dgua (Silva et al. 2006; Costa-Schmidt et al.
2008). Sua distribuicdo estéd associada as bacias hidrogréficas que percorrem as regides Sul, Sudeste

e Centro-Oeste do Brasil, além do Paraguai, Argentina e Uruguai (Carico 2005).

O género agrega nove espécies (World Spider Catalog 2015), dentre as quais destaco duas
delas: Paratrechalea ornata (Mello-Leitdo, 1943) e Paratrechalea azul Carico, 2005. Nestas espécies
apresentam uma ampla sobreposi¢do geogréfica, sendo que ocorrem de forma sintdpica na regido
nordeste do Estado do Rio Grande do Sul (Brasil). Sao morfologicamente cripticas em termos
somadticos, onde a determinacdo é apenas possivel através da andlise da morfologia externa e/ou
interna das genitalias de machos e fémeas (Carico 2005; Silva et al. 2006; Costa-Schmidt & Aratjo

2010). Quanto ao padrdo das distribuicdes de tamanho corporal, P. azul é maior que P. ornata,
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muito embora haja uma sobreposicao parcial nas distribui¢des de tamanho destas duas espécies
mesmo quando em sintopia (Costa-Schmidt & Aratjo 2010). Outra caracteristica morfolégica
marcante do género é a presenca de um dimorfismo sexual nas queliceras dos individuos adultos,
onde os machos apresentam queliceras mais robustas e avermelhadas do que as fémeas (Costa-

Schmidt & Araujo 2008).

Aspectos reprodutivos de Paratrechalea

Em relacdo a biologia reprodutiva de Paratrechalea azul e P. ornata, estas espécies
apresentam uma fenologia reprodutiva estimada que vai de outubro a fevereiro (Costa-Schmidt &
Machado 2012), muito embora ndo se conhega precisamente o grau de sincronia reprodutiva entre
elas. Individuos adultos das duas espécies sdo encontrados em plena atividade sexual ao longo de
todo o periodo fenolégico comentado, mas é possivel que ao longo desta janela fenoldgica ocorra
uma distribuicdo diferenciada em termos de frequéncia de ocorréncia das espécies. De qualquer
maneira, encontros heteroespecificos sdo frequentes em campo (Luiz Ernesto Costa-Schmidt,
comunicagdo pessoal), gerando custos em termos de sobrevivéncia por conta da interferéncia

reprodutiva (Costa-Schmidt & Machado 2012).

Uma caracteristica bastante peculiar do género Paratrechalea diz respeito ao cortejo de suas
espécies, onde os machos oferecem uma presa envolta em seda como forma de presente nupcial no
estdgio pré-copulatorio (Costa-Schmidt et al. 2008), com potencial influéncia sobre os resultados
dos processos pos-copulatdrios (Albo & Peretti 2015; Costa-Schmidt 2015). Por este motivo, as
espécies P. azul e P. ornata vem sendo alvo de vérios estudos do ponto de vista comportamental,
sendo um dos principais modelos biolégicos onde a interpretacdo adaptativa dos presentes

nupciais é investigada.

Da perspectiva dos machos de Paratrechalea, o oferecimento do presente nupcial é
interpretado como uma forma de esfor¢o de acasalamento (Albo & Costa 2010; Albo et al. 2013),
pois confere ao macho uma maior atratividade (Albo & Costa 2010; Brum et al. 2012) e melhor
qualidade de copula em termos de tempo de transferéncia de esperma (Albo & Costa 2010; Klein et
al. 2013). Da perspectiva das fémeas, o aporte energético obtido através dos presentes nupciais é
similar ao de uma presa capturada (Costa-Schmidt & Machado 2012), que pode ser especialmente
importante em situagdes onde ha uma restricao local na disponibilidade de presas, onde novas
copulas podem servir como moeda de troca para uma alimentacdo extra (Klein et al. 2013;

Ghislandi et al. 2014).
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Em termos de cuidado parental, P. azul e P. ornata seguem o padrao para grande parte das
espécies de aranhas, onde as fémeas executam algum tipo de cuidado maternal durante o periodo
de maturacdo da ooteca (Foelix 2011). Além de transportar a ooteca aderida junto as fiandeiras
durante todo o periodo de maturacdo, as fémeas transportam sobre seu abdémen as ninfas recém
eclodidas durante as primeiras semanas ap6s a eclosdo. Durante todo este periodo, que pode durar
cerca de 25 dias (Luiz Ernesto Costa-Schmidt, comunicagdo pessoal), estas fémeas deixam de
compor o grupo de fémeas sexualmente ativas, modificando assim a proporcdo de fémeas

receptivas na populacao.

O sistema de acasalamento em Paratrechalea é caracterizado pela poliginia por competicao
desordenada entre os machos (Macedo-Rego 2014) e pela poliandria entre as fémeas (Klein et al.
2013). De acordo com a hipétese da alocacdo diferencial de recursos (Boggs 2009), a captura de
uma presa por um macho adulto de Paratrechalea pode ser interpretada como um momento crucial
em termos de alocacdo em reprodugdo ou manutengao (Albo et al. 2009; Albo et al. 2013). Mesmo
que os presentes nupciais confiram beneficios em termos reprodutivos, a decisdo do macho em
utilizar uma presa recém capturada para construir um presente nupcial é definida ndo apenas
pelas condicdes ecoldgicas locais (presenga de parceiros reprodutivos: Albo et al. 2009; presenca de
predadores: Costa-Schmidt & Machado 2012), mas especialmente pela sua condicao fisiologica no

momento de captura da presa (Albo et al. 2013; Macedo-Rego 2014).

Ao contrédrio de muitos grupos de aranhas onde os machos abandonam suas atividades de
caca para dedicarem-se exclusivamente a busca de parceiras (Foelix 2011), os machos de
Paratrechalea mantém suas atividades de forrageio ao longo de toda a vida adulta. Mesmo que nao
hajam dados descrevendo como a condicdo dos machos desta espécie varia ao longo da estagdo
reprodutiva em condi¢des naturais, podemos partir da premissa que a condicdo do macho esteja
mais vinculada as suas habilidades intrinsecas de capturar uma presa do que a um decaimento em
sua condicdo em virtude do uso de suas reservas energéticas ao longo do tempo. Machos em boas
condigdes seriam aqueles que apresentam habilidades de caca que permitem a eles atender as
demandas energéticas de manutencdo e reproducdo quando necessdrio. Para os machos em
condicdes ruins, suas habilidades mais restritas na captura de presas reforgaria a pressao seletiva
sobre a decisdo de investimento em manutencdo ou reprodugdo, uma vez que o aporte de
nutrientes ao longo da vida adulta destes individuos ndo deve ser suficiente para atender a estas

duas demandas.

Machos em condigdes fisiologicas mais restritas podem adotar uma estratégia mista entre a

recuperacdo fisiolégica e o investimento na constru¢do do presente nupcial, onde uma parcela do
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corpo das presas capturadas sdo consumidas antes de envolvé-las em seda (Albo & Costa 2010;
Brum et al. 2012; Albo et al. 2014). Apesar deste tipo de estratégia resultar em um presente nupcial
de menor qualidade nutritiva, machos que adotam esta estratégia nao sdo penalizados em termos
de sucesso de copula (Klein et al. 2013; Albo et al. 2014), muito embora existam evidéncias que

sustentem a penalizacdo do engodo em processos pds-copulatorios (Albo & Peretti 2015).

Um fator interessante nesta espécie é a modulacdo nos critérios de escolha de parceiros de
acordo com a experiéncia sexual dos individuos encontrados em uma populacao (Klein et al. 2013).
Em P. ornata, fémeas virgens sdo menos seletivas quanto aos machos que as cortejam do que
quando comparadas com fémeas que ja tenham copulado (Klein et al. 2013). Duas interpretagdes
emergem deste padrdo: a primeira seria justificada pela necessidade das fémeas em acumular uma
maior quantidade de energia nas fases que antecedem a oviposi¢do, para que estejam
energeticamente mais preparadas para a execucgdo das atividades de cuidado maternal da espécie
(Costa-Schmidt et al. 2008). A segunda interpretacdo associa o incremento nos critérios de escolha
como uma estratégia de busca por parceiros com melhores condicdes fisiologicas (indiretamente
genéticas) para suplantar em termos de paternidade os machos selecionados anteriormente. E
importante ressaltar que apesar de provaveis, estas duas interpretacdes carecem de evidéncias

diretas que suportem suas premissas.

A modulagao dos critérios de escolha das fémeas cria um cendrio ecolégico interessante,
onde nas fases iniciais do periodo reprodutivo ocorra uma grande quantidade de fémeas ainda
virgens e menos seletivas, o que permitiria que mesmo os machos em piores condi¢des possam ter
sucesso de copula. Esse cenario deve mudar ao longo do periodo reprodutivo, a medida em que o
numero de fémeas ja copuladas e mais criteriosas aumenta, fazendo com que os machos invistam

grande parte de seu orcamento energético em esforco de acasalamento.
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OBJETIVOS / HIPOTESES

O ponto central da dissertagdo foi avaliar como o investimento reprodutivo dos machos
flutua ao longo do periodo reprodutivo de uma espécie onde os machos expressam uma
caracteristica energeticamente custosa (presente nupcial) e onde as fémeas apresentam critérios de
escolha dindmicos. Os padrdes de investimento dos machos serdo avaliados em relacdo as
consequéncias no uso do habitat visando a otimizagdo da aptiddo dos individuos, bem como pelo
surgimento de estratégias alternativas de investimento energético, baseadas nas restricdes
impostas pelas demandas conflitantes entre os diferentes componentes da histéria de vida

(sobrevivéncia, forrageamento e reproducao).

Para o Capitulo I:

Hipétese: que o conflito sexual pré-copulatério a favor dos machos em sistemas que envolvam o
uso de alimentacdo nupcial seja revertido a uma situacdo de conflito sexual pds-copulatério
favorecendo as fémeas, sendo ambos conflitos mediados pela transferéncia de um presente nupcial

com potencial valor nutricional.

Previsbes: caso o conflito poés-copulatério seja controlado pelos machos com presente nupcial,
espera-se que eles tenham uma distribuicdo espacial disjunta em relacdo as fémeas ndo receptivas,
otimizando o encontro com fémeas receptivas e diminuindo o risco de perder o investimento feito
em uma estratégia energeticamente custosa. Por sua vez, se o conflito pés-copulatério seja
controlado pelas fémeas em atividades de cuidado maternal, estas deverdo apresentar um padrao
de distribuicdo que minimize o assédio por machos sem presente nupcial, mas que maximize o

encontro com machos com presente nupcial, com o intuito de obter uma alimentacao gratuita.

Para o Capitulo II:

Hipoéteses: (1) que o investimento em uma estratégia reprodutiva energeticamente custosa
(presentes nupciais) segue um padrdo condizente com a hipétese do investimento terminal
associado ao maior rigor nos critérios de escolha das fémeas; (2) que a qualidade energética dos
presentes nupciais varia de acordo com a condigdes fisiolégica dos machos, resultando em

estratégias de investimento alternativas (presentes nutritivos vs. presentes simbdlicos).
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Previsoes: (1) que a frequéncia de machos encontrados com presentes nupciais em campo aumenta
na medida em que se aproximam do final de suas estagdes reprodutivas; (2a) que o investimento
em presentes de maior qualidade (nutritivos) estao diretamente associados a condicdo dos machos;
(2b) que o investimento em presentes de baixa qualidade (simbolicos) seja inversamente
relacionado com a condi¢do corporal dos machos, uma vez que machos em ma condigao

primeiramente se alimentardo da presa antes de alocar seus restos para a construcdo do presente.
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CAPITULO |

Gradiente espacial atuando no conflito sexual em duas espécies de aranhas com

presentes nupciais (Araneae; Trechaleidae)
Claudia Sabrina Spindler, Everton Nei Lopes Rodrigues & Luiz Ernesto Costa-Schmidt

Resumo

O balanco entre o esfor¢co de acasalamento dos machos e o investimento maternal determinam
parte da direcdo e intensidade do conflito sexual. Em sistemas envolvendo o oferecimento de
presentes nupciais alimentares transferidos nas etapas iniciais do cortejo o resultado do conflito
beneficia os machos, através da manipulagdo dos critérios de escolha das fémeas e do controle do
tempo de cépula. No entanto, em interacdes com fémeas sexualmente ndo receptivas os machos
podem arcar com custos elevados de perda do investimento no presente, conferindo vantagem as
fémeas pela aquisicdo de uma fonte de energia extra, especialmente se estas se encontram em
atividades de cuidado maternal. A partir de uma abordagem amostral em campo, investigamos se
as interpretagdes tedricas sobre conflito sexual tém algum suporte sobre o padrao de distribuicao
espacial de duas espécies de aranhas do género Paratrechalea. Machos de Paratrechalea oferecem
alimentos nupciais as fémeas, sendo que estas tltimas apresentam comportamentos de cuidado
maternal com potenciais custos em termos energéticos. Machos com presentes e fémeas em
cuidado maternal apresentaram uma distribuicdo espacial sobreposta ao longo de suas dreas de
atividade, o que sugere uma vantagem as fémeas em termos de ganhos energéticos através do
roubo dos presentes. Fémeas em atividade de cuidado maternal ndo sdo sexualmente receptivas,
mas a possibilidade de obter beneficios diretos das interacdes com machos com presentes nupciais
confere vantagens a elas, compensando os custos do assédio dos machos. Desta forma,
interpretamos que em interagdes onde os individuos se encontram em momentos distintos do
processo reprodutivo (machos: pré-copulatério; fémeas: pds-copulatério), o conflito sexual passa a
ser revertido a favor das fémeas, o que pode ser interpretada como uma forma de resposta

evolutiva nos moldes da coevolucao sexual antagonista.

Palavras-chave: conjunto de acasalamento; cuidado parental; esforco reprodutivo; Paratrechalea;

selecdo sexual
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Introducao

As diferencas de investimento reprodutivo entre os sexos vao muito além daquelas
vinculadas a anisogamia (Andersson 1994), sendo o esforco de acasalamento e o investimento
parental dois importantes componentes que determinam a direcdo e a intensidade da selegao
sexual (Trivers 1972). O investimento diferencial dos sexos ao longo do processo reprodutivo da
origem ao conflito sexual, desencadeando uma série de estratégias comportamentais onde ha a
imposicdo dos interesses reprodutivos de um sexo, independente dos custos reprodutivos

impostos ao outro sexo (Chapman et al. 2003; Albo et al. 2013).

Uma forma de investimento reprodutivo que estd associada ao esforco de acasalamento é o
oferecimento de presentes nupciais sob a forma de alimentos transferidos pelos machos as fémeas
- denominados por “alimentacdo nupcial” (Vahed 1998, 2007; Albo et al. 2013). As interpretacdes
adaptativas da alimentacdo nupcial possuem uma intima associacdo com o conflito sexual, pois
conferem vantagens aos machos sobre o controle das decisdes das fémeas em etapas cruciais do
processo reprodutivo (Albo & Costa 2010; Albo et al. 2014; Costa-Schmidt 2015). A alimentagao
nupcial influencia tanto o aumento das taxas de acasalamento dos machos, através da exploragao
da motivacdo ao forrageamento das fémeas (Brum et al. 2012; Albo et al. 2013), como induz a
inibicdo da receptividade das fémeas a novas cépulas (Eberhard & Huber 2010), indicando que os
presentes nupciais atuam como elementos centrais na mediacdo do conflito sexual favorecendo os

machos (Albo et al. 2014).

Da perspectiva das fémeas, o papel manipulador da alimentacdo nupcial por parte dos
machos agrega beneficios indiretos a sua prole, assumindo que a caracteristica manipuladora sera
herdada pelos seus descendentes, que serdo assim igualmente manipuladores (Andersson 1994). A
alimentacdo nupcial também pode agregar beneficios diretos em termos energéticos (Gwynne
2008), principalmente em sistemas de acasalamento polidndricos (Arnqvist & Nilsson 2000),

atenuando os custos da manipulacdo sofrida pelos machos.

Em condicGes particulares onde a transferéncia do alimento nupcial é realizada em etapas
pré-copulatodrias, o conflito oriundo da manipulagdo dos machos pode ser invertido a favor das
fémeas, especialmente se a transferéncia do alimento nao resultar em uma cépula (Albo et al. 2013;
Costa-Schmidt 2015). Esta situacdo pode ser agravada caso o item seja oferecido a fémeas ndo
receptivas, como, por exemplo, fémeas que estdo fora do conjunto de acasalamento da populagao

(do termo mating pool), as quais simplesmente exploram as habilidades dos machos em oferecer
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alimentos nupciais em um contexto reprodutivo (Toft & Albo 2015). A receptividade de uma fémea
pode ser modulada por estratégias de controle a poliandria induzidos pelos machos (tampdes
copulatérios: Uhl et al. 2010; substancias de inibigdo a receptividade: Poiani 2006), ou por
demandas comportamentais vinculadas as atividades de cuidado parental (Kokko & Jennions
2008). Caso o assédio dos machos as fémeas em cuidado maternal resulte em custos em termos
reprodutivos, é esperado que haja uma reacdo por parte das fémeas visando a atenuacdo do
assédio (Darden & Croft 2008), que pode ser representado, por exemplo, pela obtencdo de um

alimento nupcial sem haver cépula.

Neste trabalho buscamos evidéncias que corroborem a hip6tese de que o conflito sexual
pré-copulatdrio a favor dos machos, em sistemas que envolvam o uso de alimentacdo nupcial,
possa ser revertido a uma situacdo de conflito sexual poés-copulatério favorecendo as fémeas,
sendo ambos os conflitos mediados pela transferéncia de um presente nupcial com potencial valor

nutricional.

Como modelo de estudo utilizamos as espécies de aranhas semiaquaticas Paratrechalea azul
Carico, 2005 e Paratrechalea ornata (Melo-Leitdo, 1943) (Araneae, Trechaleidae). Nestas espécies os
machos oferecem uma presa envolta em seda como parte do repertério de cortejo (Costa-Schmidt
et al. 2008), representando uma forma de esforco de acasalamento, dado o aumento nas taxas de
aceitagdo por parte das fémeas durante o cortejo (Albo & Costa 2010; Brum et al. 2012; Albo et al.
2013; Klein et al. 2013). O investimento na construgao do presente nupcial pelos machos é custoso
(Albo et al. 2011a; Albo et al. 2011b; Albo et al. 2013; Albo et al. 2014; Macedo-Rego 2014; Costa-
Schmidt 2015), sendo mediado por pistas quimicas que indicam a presenca de fémeas sexualmente
ativas no ambiente (Albo et al. 2009). Ap6s a construgdo do presente nupcial os machos iniciam a

busca por uma parceira, transportando o presente em suas queliceras (Costa-Schmidt et al. 2008).

Evidéncias robustas suportam a hipdtese de que os machos exploram a motivagdo ao
forrageio das fémeas, aumentando suas taxas de aceitacdo durante o cortejo pré-copulatério (Brum
et al. 2012). Nem todo o oferecimento de uma alimentagdo nupcial em Paratrechalea resulta em
copula, sendo frequentes os casos de roubos de presentes em estagios pré-copulatérios (Luiz
Ernesto Costa-Schmidt, observacao pessoal). Assim, espera-se que o macho direcione seus esforgos
na busca por fémeas sexualmente receptivas (Macedo-Rego 2014), evitando encontros com fémeas

que estejam fora do conjunto de acasalamento.

Fémeas de Paratrechalea sdo poliandricas (Albo & Costa 2010), onde a propensdao de
aceitagdo de um macho estd diretamente associada a condicdo fisiolégica da fémea (Costa-Schmidt

& Machado, dados nédo publicados). O cuidado maternal em Paratrechalea inicia com o transporte
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da ooteca junto as suas fiandeiras durante o periodo de maturacdo das ninfas, e finaliza com o
transporte das ninfas ja eclodidas sobre o dorso do abdémen da fémea ap6s a eclosao (Carico 2005;
Costa-Schmidt et al. 2008). Ndo se sabe se a presenca da ooteca causa algum efeito prejudicial
sobre o desempenho de forrageio das fémeas, muito embora saibamos que fémeas com ooteca
mantidas em cativeiro sao capazes de forragear (Luiz Ernesto Costa-Schmidt, observagao pessoal).
Para uma fémea, o presente nupcial serve como critério de selecao dos parceiros (Albo et al. 2013) e
como fonte extra de energia (Boggs 1995; Toft & Albo et al. 2015), que pode ser direcionada aos
cuidados com a prole. Nao ha registros de cépulas envolvendo fémeas com ooteca, muito embora
observagdes casuais em campo tenham registrado cortejos bem sucedidos de machos com
presentes as fémeas com ooteca, resultando no roubo do presente por parte da fémea (Luiz Ernesto
Costa-Schmidt, observacdo pessoal). Esta descrigdo corrobora a ideia que em caso de assédio as
fémeas com ooteca, os machos podem arcar com os custos de doar seu presente nupcial sem obter
uma cépula em troca, o que para as fémeas representaria em um ganho em termos de uma refeigcao

extra.

Dado o cenario exposto acima, observamos qual sexo estaria em vantagem neste contexto
de conflito sexual, através da descricdo do padrao de ocorréncia de machos com presentes nupciais
e fémeas com ooteca ao longo de um gradiente de habitat para as duas espécies de Paratrechalea.
Assumindo que o conflito pré-copulatério seja controlado pelos machos com presente nupcial,
espera-se que eles tenham uma distribui¢do espacial disjunta em relacdo as fémeas com ooteca,
otimizando o encontro com as fémeas receptivas e diminuindo o risco de perder o investimento
feito em uma estratégia energeticamente custosa. Por sua vez, as fémeas em atividades de cuidado
maternal deverdo apresentar um padrdo de distribuigdo que minimize o assédio por machos sem
presente nupcial, e otimize o encontro com os machos com presente nupcial, o que potencialmente

resultaria na obtencdo de uma alimentacao gratuita.

Material e métodos

Descrigio da drea de estudo e delineamento amostral

As amostragens foram realizadas em um trecho de 200 m do Rio do Ouro, localizado na
bacia do Rio Tramandai, municipio de Maquiné, no litoral norte do Estado do Rio Grande do Sul,
Brasil (29°35'06.7"S 50°16'57.3"W) (Figura 1.1). O Rio do Ouro, que forma meandros na Mata
Atlantica, apresenta rapida oscilagdo em seu volume fluviométrico, resultante da pluviosidade
acumulada ao longo do seu percurso, ocasionando, periodicamente, grandes enchentes.

Realizamos neste local quatro expedigdes com frequéncia mensal entre os meses de outubro de
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2014 e janeiro de 2015, onde foram amostrados individuos adultos de P. azul e P. ornata que
estavam em atividade sobre as rochas nas margens do trecho de rio selecionado. Os meses de
amostragem foram sobrepostos aos meses de maior atividade reprodutiva das espécies (Costa-
Schmidt & Machado 2012). Devido aos habitos noturnos de Paratrechalea (Costa-Schmidt et al.
2008), as coletas ocorreram aproximadamente 1h apés o por do sol, a fim de padronizar o tempo

disponivel as aranhas para sairem de seus refagios.

Figura 1.1 Foto aérea do trecho do Rio do Ouro (29°35'06.7"S 50°16'57.3"W), conforme disponibilizado pelo
IBGE -Instituto Brasileiro de Geografia e Estatistica (disponivel em:
http:/ / mapasinterativos.ibge.gov.br/sigibge/#idmap=LocalidadesDensidades2010, acessado em 30/06/2015).

Como padronizacdo do esforco amostral, em cada noite de amostragem estabelecemos de 7
a 10 transecgdes lineares, de 5 metros de comprimento cada, perpendiculares ao curso do rio. A
distancia entre duas transeccoes adjacentes era de aproximadamente 10 metros, evitando que o
processo de amostragem em uma transeccdo interferisse na distribuicdo das aranhas nas demais
transecgoes. Dois coletores amostraram todos os individuos adultos encontrados na transecgao,
que foram acondicionados em tubos individuais numerados para posterior determinagdo da
espécie em laboratério. Cada coletor ficou responsével pela coleta dos individuos encontrados em
uma &rea definida pela distancia aproximada de 1 metro em cada lado da linha de demarcagdo da
transeccdo, sendo assim, o esforco amostral total foi padronizado em 5 m2/coletor/transecgao
(Figura 1.2). Amostramos cada transeccdo em um total de 30 minutos, sendo 15 minutos cada
coletor, tempo este suficiente para a vistoria completa da transeccdo. Um resumo dos dados

obtidos pelas amostragens é apresentado na Tabela 1.1.
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Tabela 1.1. Resumo dos dados obtidos nas amostragens do trecho de 200 metros do Rio do Ouro, ao longo
dos meses de outubro de 2014 e janeiro de 2015, cujo esforgo amostral foi de 30 minutos/transec¢do, onde
consta: o numero de transecgdes amostradas e o numero de individuos adultos encontrados por espécie
(ning) com o0s respectivos valores minimos e maximos do ntimero de individuos amostrados entre parénteses.

Més Transeccdes Nind (min. - max.) Nind (min. - max.)
Paratrechalea azul _Paratrechalea ornata
Outubro,/2014 9 38 (1 - 16) 41 (0 - 16)
Novembro/2014 10 81 (2 - 24) 46 (0 - 10)
Dezembro/2014 9 89 (1 - 24) 24 (0 - 5)
Janeiro/2015 8 34 (0-11) 50 (3-19)

1Memmlm

Rio d o Ouro

10m

Figura 1.2. Esquema representando o desenho amostral com as transec¢des transversais e, em ampliacdo, o
gradiente com as 5 parcelas ordenadas a cada 100 cm de distanciamento da margem do Rio.

Trés fatores de classificacdo foram aplicados a cada individuo amostrado. O primeiro diz
respeito a distdncia do individuo em relacdo a margem do rio, utilizando uma classificacdo de
parcelas ordenadas de 100 cm de comprimento, conforme representado na Figura 1.2. Assim, cada
transecgdo foi composta por cinco parcelas, onde a primeira delas contemplava os individuos
amostrados entre 0 e 100 cm de distancia da margem, e assim sucessivamente ao longo dos 5 m de
comprimento da transeccdo. O segundo fator de classificacdo, denominado por status, foi composto
pela interacdo do sexo dos individuos (macho e fémea) com o grau de investimento reprodutivo.
Para os machos, o investimento foi representado pela construcdo de um presente nupcial, que

compdem parte do repertdrio de cortejo das espécies estudadas (Costa-Schmidt et al. 2008). Para as
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fémeas, o investimento se deu em termos de cuidado maternal, representado tanto pela presenca
de uma ooteca junto as fiandeiras ou pelo transporte das ninfas na porcdo distal do abdémen.
Assim, o fator status é composto por quatro niveis: (1) macho sem presente nupcial, (2) macho com
presente nupcial, (3) fémeas sem ooteca/ninfas e (4) fémeas com ooteca/ninfas. O terceiro fator de
classificagdo diz respeito a identidade especifica das aranhas, determinada através da analise da
morfologia externa das genitélias dos individuos adultos (diagnoses descritas em Carico 2005 e
Silva et al. 2006). Para proceder com a determinacdo especifica, na manha seguinte as coletas
levamos os individuos amostrados ao Laboratério da FEPAGRO - Litoral Norte (Maquiné/RS),
onde, com o auxilio de um estereomicroscépio, determinamos a espécie de cada individuo. Todos
os animais foram soltos nos mesmos pontos de amostragem apds a determinacdo de suas

identidades especificas.

Procedimento de andlise e previsdes das hipoteses avaliadas

Utilizamos modelos lineares generalizados (GLM), com distribuicdo de Poisson, para testar
o efeito dos fatores de classificagdo sobre a contagem do ntimero de individuos ao longo do
gradiente de distdncia em relacdo ao rio. A contagem do ntimero de individuos amostrados foi
organizada em uma tabela de contingéncia classificada pela espécie (dois niveis), pelo status
(quatro niveis), e pela posicao dos individuos em relacdo a margem do rio (cinco niveis). Uma vez
que nossa hipotese de trabalho ndo tem uma relacdo explicita com a fenologia das espécies
amostradas, optamos por desconsiderar a classificagdo das amostragens de acordo com o més de
amostragem. Todas as andlises foram realizadas no ambiente de anélise estatistica R (R Core Team

2014), utilizando os pacotes “stats” (R Core Team 2014) e “phia” (Rosario-Martinez 2015).

A hipétese de trabalho prevé a permanéncia do termo de interagdo entre o status dos
individuos em relacdo a posicdo deles ao longo do gradiente ambiental onde ocorreram as
amostragens, porém por pressoes seletivas diferentes, mas nao excludentes. A primeira delas seria
da perspectiva das fémeas com ooteca, apresentando uma distribuigdo disjunta em relacdo aos
machos sem presentes, visando minimizar os custos relativos ao assédio, sem excluir a
possibilidade de encontros com machos com presente. Representando, assim, uma vantagem as
fémeas em termos de possibilidade de interacdes com roubo de presentes. A segunda pressao
seletiva seria pela perspectiva dos machos, apresentando uma distribuicdo que otimize encontros
com fémeas receptivas. Evitando, desta maneira, fémeas que estejam em atividades de cuidado
maternal, corroborando a hipétese de vantagem aos machos na minimizacdo dos riscos de perda

do presente nupcial.
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Iniciando pelo modelo saturado (Tabela 1.2), realizamos um procedimento de remogédo de
fatores de interacdo na busca de um modelo mais simplificado e com maior poder de explicacao
dos padrdes observados. A decisdao da permanéncia ou remocgdo do termo de interagdo foi
realizada a partir da abordagem de selecdo de modelos, tendo como critério a escolha daquele
modelo que tivesse a menor redugdo na perda de informacdo para explicar a variacdo dos dados
observados (Burnham et al. 2011). O critério de decisao foi realizado através da andlise do critério
de informacdo de Akaike (AIC), sendo o melhor modelo aquele que apresentasse o menor valor de

AIC e, igualmente plausivel, modelos com uma diferenca de AIC menor que duas unidades.

Resultados

A partir da andlise de selecao de modelos, aplicada nos dados resultantes de 18 horas de
esforco amostral, constatamos que a distribuicdo dos individuos adultos de Paratrechalea azul e P.
ornata esteja vinculada ao efeito independente da espécie e da interacdo entre a posicdo e o status
dos individuos (Tabela 1.2, Figura 1.3 A, B). O efeito da interagdo é expresso em grande parte por
conta da distribuicdo mais préxima a margem do rio de machos sem presente nupcial e fémeas
sem ooteca (Figura 1.3A, B). Com base nos resultados estatisticos inferimos uma tendéncia de que
fémeas com ooteca sejam mais abundantes na porcao final das transeccdes (a partir dos 300 cm),
sendo que machos com presente nupcial apresentaram uma distribuicdo mais homogénea ao longo

de todo o gradiente investigado, para ambas as espécies (Figura 1.3A, B).

Tabela 1.2. Lista de modelos testados, com seus respectivos valores do indice de informacdo de Akaike (AIC)
e a diferenca do AIC de cada modelo (AAIC) em relagdo aquele de menor valor. Destaque em negrito ao
modelo selecionado. Cont: contagem do ndmero de individuos; Pos: posicao ao longo do gradiente da
transeccao; Esp: espécie do individuo; Status: categoria de status do individuo.

Modelo AIC AAIC
Cont ~ Pos + Esp + Status + Pos:Status 215,50 -
Cont ~ Pos + Esp + Status + Pos:Status + Pos:Esp 220,58 5,09
Cont ~ Pos + Esp + Status + Pos:Status + Pos:Esp + Esp:Status 222,25 6,75
Cont ~ Pos + Esp + Status + Pos:Status + Pos:Esp + Esp:Status +

237,29 21,80
Pos:Esp:Status
Cont ~ Pos + Esp + Status 277,21 61,72
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Discussao

Os dados aqui apresentados ddo suporte a premissa de que a distribuigdo dos individuos
adultos ao longo do gradiente espacial entre o sistema aquatico e o terrestre é determinada pelo
grau de investimento reprodutivo dos machos e das fémeas. Os padrdes observados estdo
parcialmente de acordo com nossas hipéteses de trabalho, que previam a predomindncia de
estratégias de atenuacdo de conflitos sexuais envolvendo o assédio sexual por parte das fémeas, e a

busca de parceiras sexualmente receptivas por parte dos machos.

Da perspectiva das fémeas, os padrdes encontrados corroboram a hipétese de que fémeas
em cuidado maternal (ndo receptivas) apresentam uma distribuicdo compativel com a diminui¢ao
na taxa de assédio sexual dos machos. Ao mesmo tempo, quando junto ao assédio houver a
transferéncia potencial de algum beneficio adicional, como a energia contida na alimentagao
nupcial, os custos do assédio podem ser compensados. No caso das Paratrechalea, este cenario
explicaria a distribuicao sobreposta das fémeas, providas de ooteca, com os machos portadores de
presentes nupciais, -sendo reforcado pelo fato de que a transferéncia da alimentacdo nupcial
ocorrer nas etapas iniciais de cortejo pré-copulatério. Observacdes casuais em campo comprovam
que fémeas ndo receptivas simulam um comportamento de receptividade, que é interrompido no
momento em que ela tem acesso ao alimento nupcial (Claudia Sabrina Spindler, dados ndao

publicados).
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Figura 1.3. Histograma dos valores médios esperados do nimero de individuos para cada categoria de status
e posicao ao longo do gradiente das transecgdes de amostragem. Barras representam o intervalo de confianca
da estimativa (95%). Paratrechalea azul (A); Paratrechalea ornata (B).

Da perspectiva dos machos, os dados obtidos corroboram parcialmente a hipétese de que
estariam distribuidos em um padrdo similar ao das fémeas receptivas. Os machos sem presente
nupcial apresentaram um padrdo de distribuicdo idéntico ao das fémeas receptivas, padrdo este
que pode ser igualmente explicado pela atividade de forrageamento alimentar. Grande parte dos
individuos amostrados nas parcelas mais préximas da d4gua estavam em atividade de caga, que no
caso dos machos sem presentes pode ser interpretado como uma fase fundamental para a obtengao
de um item a ser oferecido na forma do presente nupcial (Costa-Schmidt et al. 2008). Isso nao
exclui a possibilidade de que machos sem presentes cortejem fémeas receptivas e ainda assim
obtenham sucesso de cépula (Albo & Costa 2010), o que seria mais provavel de ocorrer justamente

nas areas de maior densidade de individuos.

O fato dos machos com presente nupcial estarem distribuidos de forma homogénea ao
longo do gradiente espacial indica claramente uma mudanga comportamental em relacdo aos
machos sem presente, que vai contra a hipétese de concentrar a busca por parceiras em areas de
maior densidade de fémeas receptivas. Uma possibilidade associada a este padrdo seria o
incremento das habilidades competitivas dos machos com presente através da competigdo
desordenada (Andersson 2004). A competicdo desordenada prevé que os melhores competidores
sdo aqueles que tém maior habilidade em acessar o recurso limitante, que em termos reprodutivos

seriam as fémeas receptivas e/ou os gametas por elas produzidos (Andersson 1994; Shuker 2014).
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A decisao de investimento dos machos de Paratrechalea na construgao de um presente nupcial estd
associada a estimulos que indicam a presenca de uma fémea (Albo et al. 2009), que desencadeia um
comportamento de busca ativa por uma fémea (Costa-Schmidt et al. 2008). Sabe-se que machos de
Paratrechalea ndo diferenciam sinais quimicos emitidos por fémeas virgens em relagdo aos mesmos
sinais emitidos por fémeas recém-copuladas, com consequéncias diretas sobre as decisdes de
investimento na busca por parceiras (Macedo-Rego 2014). Assim, o padrdo de distribuicdo
homogéneo observado para os machos com presentes nupciais, possivelmente, estd associado a
comportamentos que incrementam suas performances competitivas, e pela incapacidade de
identificar o estado reprodutivo das fémeas que ocupam uma determinada area, ao menos através

das pistas quimicas disponiveis no ambiente.

Dindamica do conflito sexual mediado pelos presentes nupciais

Os efeitos de uma estratégia reprodutiva dependem do contexto ecolégico da interagao
entre os sexos (Kokko & Jennions 2008, Székely et al. 2014), mas podem ser dinamicos ao longo do
processo reprodutivo de uma espécie. O conflito sexual é uma propriedade emergente de sistemas
com reprodugdo sexuada e derivada das divergéncias nos interesses reprodutivos entre machos e
fémeas (Chapman 2006), e tem a selecdo natural e a selecdo sexual como forcas evolutivas que
moldam a intensidade e direcao do conflito (Shuker 2014). Um padrao emergente desta dindmica é
a relacdo de coevolucdo sexual antagodnica, com consequéncias evolutivas dentro da espécie

(Chapman 2006).

Em termos de conflito sexual, os presentes nupciais em Paratrechalea oferecem vantagens
reprodutivas aos machos (Albo & Costa 2010), principalmente por influenciar as decisdes das
fémeas nas etapas iniciais da selegdo de parceiros através da exploracdo do comportamento de
forrageio das fémeas (Brum et al. 2012). Entretanto, os mesmos mecanismos de inducdo a
receptividade, mediados pelos presentes nupciais de Paratrechalea, e que favorecem os machos em
encontros com fémeas receptivas, podem ter uma consequéncia inversa na resolucdo do conflito
sexual, caso a interacdo envolva fémeas em atividade de cuidado maternal. Neste contexto, ao
explorarem o comportamento de forrageio de fémeas nao receptivas, os machos arcariam com
custos gerados pela perda do presente, fazendo com que os beneficios derivados do conflito sexual
mediado pelos presentes nupciais sejam entdo direcionados as fémeas quando em atividade de
cuidado parental. Assim, o papel mediador do conflito sexual exercido através dos presentes

nupciais possui um comportamento dinamico, ora beneficiando machos e ora beneficiando fémeas.

O cendrio exposto acima, sugere que as pressdes de selecdo sobre os machos para o

surgimento de mecanismos que minimizem os custos associados a encontros com fémeas nao
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receptivas devam ser constantes em condi¢des naturais. Talvez o mecanismo mais intuitivo para
explicar o padrao observado fosse o de reconhecimento do status reprodutivo das fémeas através
das pistas encontradas no ambiente, o que parece ndo ocorrer em Paratrechalea (Macedo-Rego
2014). Apesar de ser mais provavel encontrarmos fémeas com ooteca do que fémeas receptivas nas
porcoes mais distantes da dgua, fémeas receptivas seguem ocorrendo nestes ambientes, fazendo
com que os estimulos que indicam sua presenca estejam diluidos por todo o gradiente. Além disso,
a capacidade de deslocamento dos machos com presentes é condizente com o gradiente espacial

considerado, ou seja, percorrer os cinco metros de extensao linear é uma atividade trivial para eles.

Consideracgdes finais

O ponto central apresentado neste trabalho foi de que a dindmica reprodutiva envolvendo
a transferéncia de alimentos nupciais gera consequéncias em um contexto ecolégico imediato,
representado aqui pelo padrao de distribui¢do espacial ao longo do gradiente do ec6tono em que
vivem os individuos adultos de Paratrechalea. Do ponto de vista tedrico, os mesmos mecanismos
que machos com alimentos nupciais utilizam para manipular a receptividade das fémeas (Brum et
al. 2012), podem levar a um cendrio onde as consequéncias adaptativas apresentem interpretagdes
divergentes, sendo a direcdo do beneficio da interacdo determinado pelo grau de investimento

parental da fémea no momento da interacao.

Derivagdes também tedricas emergem da integracdo do contexto ecolégico com o contexto
evolutivo, onde podemos assumir a ocorréncia de forcas seletivas moldando caracteristicas
intrinsecas dos alimentos nupciais. Um potencial exemplo direto da integracdo destes dois
contextos - ecoldgico e evolutivo - seria o surgimento de alimentos nupciais enganosos (LeBas &
Hockham 2005; Albo et al. 2014; Ghislandi et al. 2014), onde os machos minimizariam os custos de

eventuais encontros com fémeas nao receptivas.
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CAPITULO I

Investimento diferencial em presentes nupciais associado a honestidade do sinal

Claudia Sabrina Spindler, Everton Nei Lopes Rodrigues & Luiz Ernesto Costa-Schmidt

Resumo

Decisdes individuais sobre o destino das reservas energéticas disponiveis seguem regras de
demandas conflitantes determinadas pelas pressoes seletivas intrinsecas ao contexto ecolégico em
que o individuo esta inserido, exigindo respostas otimizadas que podem resultar em estratégias de
investimento terminal em algumas espécies. Presentes nupciais alimentares sdo caracteres
sexualmente selecionados que tem uma associagdo com as decisdes de investimento energético dos
individuos, informando assim a qualidade dos mesmos. Apesar de ja terem sido descritas relagdes
diretas entre aspectos fisiolégicos dos machos e o grau e investimento nos presentes nupciais,
pouco se sabe como as regras de investimento desta caracteristica varia ao longo da estagao
reprodutiva de uma espécie. A partir de uma abordagem amostral em campo, investigamos como
as regras de decisdo em investimento reprodutivo dos machos de duas espécies de aranhas do
género Paratrechalea variam ao longo do tempo, e se estas variagdes refletem no surgimento de
estratégias de investimento terminal no final do periodo reprodutivo. As evidéncias levantadas
corroboram a relagao direta e positiva entre a condigédo fisiolégica dos machos e a probabilidade de
ter um presente nupcial em campo, porém sem nenhuma relagdo com a hipétese de investimento
terminal. Todavia, as relagdes entre a condigdo dos machos e a qualidade do presente mostraram
uma flutuacdo temporal apenas para a producdo de presentes de alta qualidade (nutritivos).
Presentes de baixa qualidade (simbdlicos) mostraram uma relagdo constante ao longo dos meses
de amostragem, reforcando a importancia desta estratégia como uma forma alternativa de garantir

sucesso reprodutivo em situagoes ecologicamente menos favoraveis.

Palavras-chave: alimentacdo nupcial; esforco reprodutivo; investimento terminal; Paratrechalea;

selecdo sexual
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Introducao

Dado o contexto ecolégico em que se encontram individuos de uma populagdo, suas
tomadas de decisdes sobre os investimentos reprodutivos envolvem demandas conflitantes sobre o
destino das reservas energéticas disponiveis (Boggs 1995, 2009). Além dos potenciais custos em
termos de sobrevivéncia associados ao investimento reprodutivo (Cutton-Brock 1984; Part et al.
1992; Win et al. 2013), hd também um efeito, ndo desprezivel, sobre a qualidade dos eventos
reprodutivos subsequentes (Harrison et al. 2013). Varia¢des temporais nos padrdes de investimento
reprodutivo podem estar vinculadas as mudancas nas forcas seletivas ao longo da estagdo
reprodutiva de uma espécie (Albo et al. 2014), o que pode levar a padrdes discretos de
investimento em espécies com fenologia bem definida (Svensson et al. 2009; Wacker et al. 2013).
Neste conjunto, em espécies onde as chances de se reproduzir sdo restritas a uma tnica estagao
reprodutiva, a expressdo de estratégias de investimento terminal emerge como uma solugdo

adaptativa (Svensson et al. 2009; Wacker et al. 2013; Krams et al. 2015).

Investimento terminal é caracterizado pela alocagdo prioritdria do orcamento energético
individual em reproducdo a medida em que um individuo se aproxima do final de sua vida,
quando o desempenho sexual do individuo e a expectativa de novos eventos reprodutivos
diminuem com a senescéncia (Cutton-Brock 1984; Part et al. 1992). Casos extremos de investimento
terminal sdo encontrados em espécies semélparas, onde para os machos de algumas espécies o
investimento terminal estd associado a estratégias de controle a poliandria (Eberhard & Huber

2010) e de aumento na quantidade de transferéncia de esperma (Albo & Costa 2010).

Em espécies onde sinais sexuais energeticamente custosos sdo determinantes para o sucesso
de acasalamento, a condicao fisiolégica dos individuos influencia na expressao de tais estratégias
reprodutivas (Moya-Larafio et al. 2003; Taylor et al. 2014). A associacdo entre o custo de expressao
de caracteristicas sexuais vantajosas com a condi¢do individual pode servir como critério de
escolha das fémeas, onde a expressao da caracteristica serve como um indicador honesto de boa

condicdo dos parceiros (Zahavi 1975; Albo et al. 2011; Macedo-Rego 2014).

Um exemplo de estratégia reprodutiva energeticamente custosa, adotada por machos de
muitas espécies animais, sdo os presentes nupciais, que sdo itens com ou sem valor nutritivo
oferecidos pelos machos as fémeas ao longo do processo reprodutivo (Vahed 1998; Lewis & South
2012). Quando os presentes nupciais envolvem a transferéncia de uma substadncia nutritiva

(também denominada de alimentagdo nupcial), os machos enfrentam um dilema 6bvio entre
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consumir o item para sua prépria manutengdo ou aloca-lo em termos reprodutivos na forma de
um presente nupcial (Boggs 1995). Investimentos mutuos, onde parte da energia é alocada em
manutencdo e o restante em reproducdo, sdo observados em alguns casos (Albo et al. 2014;
Ghislandi et al. 2014), sendo possivel aos machos modular a direcdo do investimento a fim de
atender suas demandas ecolégicas e/ou fisiolégicas mais urgentes (Ghislandi et al. 2014; Macedo-
Rego 2014). A interpretacdo adaptativa dos alimentos nupciais agrega tanto um componente de
investimento parental (Boggs 1995; Vahed 1998; Klein et al. 2013; Costa-Schmidt & Machado em
preparagdo), como um componente associado ao esforco de acasalamento por parte dos machos
(Stalhandske 2001; Albo & Costa 2010; Albo et al. 2014), o que reforca a ocorréncia da estratégia em
populacdes naturais. Caso as caracteristicas que conferem vantagens em termos reprodutivos
estejam desvinculadas do valor energético propriamente dito, é esperada uma maior frequéncia de
presentes energeticamente simbélicos na populacdo (LeBas & Hockham 2005; Bilde et al. 2007;
Ghislandi et al. 2014), uma vez que a honestidade do sinal somente pode ser avaliada em estagios

mais avangados do processo reprodutivo.

O objetivo do trabalho foi testar se o investimento em uma estratégia reprodutiva
energeticamente custosa (alimentos nupciais) segue um padrdo condizente com a hipétese do
investimento terminal. A partir de uma abordagem amostral em campo, buscamos evidéncias
associadas a variagdo temporal no investimento reprodutivo em duas espécies de aranhas da
familia Trechaleidae: Paratrechalea azul Carico, 2005 e Paratrechalea ornata (Melo-Leitao, 1943), sendo
que em ambas as espécies um dos componentes do cortejo dos machos consiste no oferecimento de
presas envoltas em seda as fémeas (Costa-Schmidt et al. 2008). Machos adultos de Paratrechalea
sobrevivem a apenas uma estagdo reprodutiva, na qual adotam um sistema de acasalamento
poliginico por competicdo desordenada (Macedo-Rego 2014). O presente nupcial nestas espécies
representa uma forma de esforco de acasalamento (Albo & Costa 2010), onde evidéncias indiretas
corroboram a hipotese de que as fémeas de Paratrechalea se mostram receptivas quando
estimuladas por caracteristicas externas dos presentes (Brum et al. 2012; Trillo et al. 2014) Sabemos
que o investimento na construgdo dos presentes nupciais nestas espécies sdo mediados tanto por
fatores sociais (Albo et al. 2009), como fisiologicos, onde machos adultos e sexualmente ativos
priorizam o investimento na manutencao fisiolégica em detrimento do investimento reprodutivo
quando em condigdes corporais limitadas (Macedo-Rego 2014). Os custos fisiol6gicos associados
ao investimento em um presente nupcial vinculada a avaliacdo externa do presente em etapas
iniciais do processo reprodutivo sdo argumentos que justificam a ocorréncia do oferecimento de

itens ndo nutritivos como presentes nupciais nestas espécies (Albo et al. 2014; Ghislandi et al. 2014).
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Dado o exposto acima, nossa previsao para corroborar a hipétese de investimento terminal
em Paratrechalea foi de que a frequéncia de machos encontrados com presentes nupciais em campo
aumenta na medida em que se aproximam do final de suas estagdes reprodutivas, uma vez que a
demanda em termos de manutencao fisiolégica seria menos intensa. Associada a hipétese do
investimento terminal, testamos se os machos de ambas as espécies modulam a qualidade
energética dos seus presentes nupciais (nutritivos vs. simbdlicos), de acordo com seus or¢amentos
energéticos, representados pela condigdo corporal no momento das amostragens. Previmos que o
investimento em presentes nutritivos (de maior qualidade) estariam diretamente associados a
condigdo dos machos e que seria mais frequente nas primeiras amostragens, onde os machos além
de estarem em condigdes corporais melhores estariam competindo pelo acesso as fémeas ainda
virgens. Ja o investimento em presentes simbolicos (baixa qualidade) deveria aumentar em
frequéncia na medida em que os machos se aproximam do final da estacao reprodutiva, por conta
da reducdo de seu desempenho (por exemplo, caca), e teria uma relagdo inversa com a condigdo
dos machos, uma vez que machos em més condi¢des primeiramente se alimentariam da presa

antes de alocar seus restos para a construgdo do presente.

Material e métodos

Descricdo da drea de estudo

O estudo foi realizado junto as margens rochosas de um trecho de 200 m do Rio do Ouro
(29°35'06.7"S 50°16'57.3"W), localizado na bacia do rio Tramandai, municipio de Maquiné, no
litoral norte do Rio Grande do Sul, Brasil. Durante trés expedicdes a campo com frequéncia mensal
(novembro/2014 a janeiro/2015), amostramos os machos adultos das espécies Paratrechalea azul e
Paratrechalea ornata, cobrindo parte do periodo reprodutivo destas espécies (Costa-Schmidt &
Machado 2012), que para P. azul inicia em setembro e se estende até dezembro, enquanto que para

P. ornata inicia em dezembro e se estende até meados de marco.

Amostragem dos individuos

Os individuos avaliados sdo provenientes de um estudo sobre a distribuicao espacial ao
longo do gradiente de ocupacdo de habitat (Capitulo 1 da dissertacdo), e seguiram um
procedimento sistematizado de amostragem. As coletas ocorreram a noite, tendo inicio cerca de 1h
ap0s o por do sol, devido aos hédbitos noturnos das Paratrechalea (Costa-Schmidt et al. 2008). Para
cada individuo amostrado, registramos em campo se o macho transportava ou ndo um presente
nupcial em suas queliceras. Apés, os machosforam coletados e mantidos em um recipiente

individual numerado (tubos “Falcon” de 50 ml) para que informagdes adicionais fossem obtidas, na
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manha seguinte as coletas, no Laboratorio da Fepagro - Litoral Norte (Maquiné/RS). Os presentes
nupciais foram retirados dos seus respectivos machos para evitar que fossem consumidos pelos

mesmos enquanto estivessem em presos.

Com o auxilio de um estereomicroscépio (Zeiss, Stemi 1000), determinamos a espécie de
cada individuo utilizando as diagnoses apresentadas em Carico (2005) e Silva et al. (2006).
Medimos também a massa corporal de cada macho e dos presentes nupciais amostrados utilizando
uma balanga semianalitica (Bioscale FA-2204-BI, precisao 0,0001 g). O valor das massas utilizados
nas andlises correspondeu ao valor da média de trés medidas repetidas e consecutivas de cada
macho ou presente nupcial. O comprimento do cefalotérax foi utilizado como a estimativa do
tamanho corporal dos individuos para as andlises dos dados, pois, segundo Costa-Schmidt &
Aradgjo (2008), este é o melhor descritor linear do tamanho do corpo em Paratrechalea. Para
obtermos esta medida fotografamos, com uma camera digital (Casio EX-Z90, 12.1 megapixels)
acoplada a um estereomicroscopio (Zeiss, Stemi 1000), a vista dorsal do cefalotérax de cada macho,
acompanhada de uma escala métrica de referéncia para a conversdao das dimensdes da imagem de
pixel para milimetro. A partir das imagens obtidas, medimos trés vezes o comprimento do
cefalotérax com o software Image] (Rasband, W.S., Image], U. S. NIH, Bethesda, Maryland, USA),
sendo o valor médio das medidas aquele utilizado nas anélises. O mesmo procedimento foi

aplicado para as medidas de tamanho dos presentes nupciais.

Em relacdo aos presentes nupciais, estes foram dissecados e classificados, de acordo com o
seu contetido interno, em duas categorias (Albo et al. 2014): (a) presentes nutritivos, sendo a
honestidade relativa ao contetido energético e evidenciada pela presenca de uma presa recém
capturada no seu interior, e (b) presentes simbdlicos, que continham restos de presas ou outros
materiais sem valor nutricional. Itens com dificuldade de definicdo foram classificados como
simbdlicos, gerando assim uma estimativa mais conservadora quanto ao grau de investimento dos

machos em reprodugao.

Todos os machos receberam uma marcacdo individual e foram devolvidos aos seus
respectivos pontos de coleta. O intuito desta marcacdo foi de acompanhar, ao longo dos meses de
amostragem, a variagdo na condi¢do dos machos. Dado o reduzido namero de recapturas (7/193 ~
3,6%), optamos por ignorar esta informagédo e tratar os dados de cada més de amostragem como

sendo independentes.
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Andlise da condigdo corporal

Para a determinacdo do indice de condicdo corporal optamos pela analise dos residuos da
regressdo linear entre a massa corporal e o comprimento do cefalotérax (Jakobs et al. 1996; Green
2001; Peig & Green 2010). O uso dos residuos como indice de condigdo corporal oferece uma
medida que controla os efeitos estruturais dos individuos (Albo et al. 2014; Macedo-Rego 2014;
Taylor et al. 2014). Para atender algumas premissas dos modelos utilizados para inferir o indice de
condigdo corporal, as medidas de comprimento do cefalotérax e de massa corporal foram
transformadas pelo logaritmo natural. No modelo de regressdo utilizado consideramos dois
fatores de classificacdo, e seu respectivo termo de interacdo para a normalizagdo dos dados: (a) o

més em que os individuos foram amostrados; (b) a espécie a que pertenciam (Figura 2.1).
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Figura 2.1. Boxplot da distribuicdo dos valores do indice de condigdo corporal em cada més de amostragem
(1.Nov: novembro/2014; 2.Dez: dezembro/2014; 3.Jan: janeiro/2015), para Paratrechalea azul (az) e P. ornata
(orn). O indice de condicdo corporal foi definido pelos residuos do modelo descrito no topo da figura (Esp:
espécie; Més: més em que foram realizadas as amostragens).

Andlise temporal do investimento reprodutivo

Sobre as frequéncias de ocorréncia

O investimento reprodutivo dos machos P. azul e P. ornata foi evidenciado pela ocorréncia
de um presente nupcial nas queliceras dos machos em cada més de amostragem. O registro de
cada macho amostrado serviu para compor uma tabela de contingéncia classificada pela espécie
(dois niveis), pelo més de amostragem (trés niveis), e pela classe investimento reprodutivo
associada (trés niveis: presente nutritivo, presente simbolico ou sem presente). O efeito destes

fatores de classificacdo sobre a frequéncia de ocorréncia dos machos foi testado através da selecao
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de Modelos Lineares Generalizados (GLM), com distribuicdo de Poisson. A selecdo do melhor
modelo foi realizada pelo procedimento stepwise de direcdo reversa, ou seja, a partir do modelo
saturado, que conta com todas as interacdes possiveis entre os fatores de classificacdo, foram
removidos passo-a-passo uma das interagdes, iniciando por aquelas de maior ordem. Para cada
novo modelo foi estimado o Critério de Informacdo de Akaike corrigido para amostras pequenas

(AICc), que foi utilizado como o critério de escolha do melhor modelo.

Sobre o efeito das condigoes individuais no investimento reprodutivo

Através de uma Regressdo Logistica Multinomial, avaliamos os efeitos da condigdo
corporal, da identidade especifica e do més de amostragem sobre a probabilidade de um macho
amostrado possuir um presente nupcial nutritivo ou simbélico. Como critério de definicdo das
relagdes entre as varidveis, utilizamos um procedimento de selecdo de modelos baseado no AIC.
Todos os modelos testados consideraram o efeito da condigdo corporal, uma vez que seu efeito
sobre a probabilidade de construcdo do presente nupcial ja foi demonstrado por vias

experimentais em laboratério (Macedo-Rego 2014).

As relacoes de tendéncia de investimento reprodutivo entre as categorias de presentes
nupciais foram interpretadas pelos valores das razdes de chances (odds ratio), obtidas pela
exponencializacdo dos coeficientes do melhor modelo, obtidos pela Regressao Logistica

Multinomial.

Pacotes de andlise

Todas as andlises quantitativas foram realizadas no ambiente de programacao e analises
estatisticas R (R Core Team 2014). Para os Modelos Lineares Generalizados utilizamos os pacotes
“stats” (R Core Team 2014) e “phia”(Rosario-Martinez 2015); para as Regressdes Lineares
utilizamos o pacote “stats” (R Core Team 2014); para a Regressao Logistica Multinomial utilizamos

o pacote “mlogit” (Croissant 2013).

Resultados

Sobre as frequéncias de ocorréncia

O modelo que melhor explica os padrdes observados em campo leva em conta a todas as
interagdes de segunda ordem envolvendo os meses de amostragem (Tabela 2.1). A auséncia do
termo de interagdo entre o grau de investimento reprodutivo com espécie sugere que a variagdo
temporal no investimento reprodutivo é independente, seguindo a mesma tendéncia para ambas

as espécies (Figura 2.2). O termo de interagdo entre o niimero de individuos de cada espécie e os
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meses de amostragem indica que nossas amostragens ocorreram em um periodo de transicao
fenoldgica entre as espécies, o que demanda cautela em termos das interpretacdes dos padrdes de

investimento vinculados a hipétese de investimento terminal.

Tabela 2.1. Lista dos modelos confrontados na andlise de selecdo de modelos sobre a frequéncia de
ocorréncia de machos em relacdo aos fatores de classificacdo avaliados. AICc: critério de informacdo de
Akaike corrigido para amostras pequenas; AAICc: diferenca entre o AICc do modelo em relagdo ao do
modelo de menor AICc (modelos com AAICc < 2 sdo igualmente plausiveis); g.l.: graus de liberdade do
modelo; InvRep: classe de investimento reprodutivo;, Més: més em que o macho foi amostrado; Esp:
identidade especifica do macho.

Modelo AICc AAICc gl
N° machos ~ InvRep + Mes + Esp + InvRep:Mes + Mes:Esp 97.03 - 6
N° machos ~ InvRep + Mes + Esp + Mes:Esp 102.37 5.34 5
N° machos ~ InvRep + Mes + Esp + InvRep:Esp + Mes:Esp 103.41 6.38 6
N° machos ~ InvRep + Mes + Esp + InvRep:Mes 121.28 24.25 5

N

N° machos ~ InvRep + Mes + Esp + InvRep:Esp + InvRep:Mes 122.32 25.29
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Figura 2.2. Valores médios esperados do numero de individuos para cada categoria de investimento
reprodutivo em relagdo aos meses de amostragem e espécie avaliada. Barras representam o intervalo de
confianca da estimativa (95%). Painel branco: Paratrechalea azul; Painel cinza: Paratrechalea ornata.

Sobre o efeito das condigbes individuais no investimento reprodutivo

A selecao dos modelos sobre a probabilidade de encontrarmos um macho transportando

um presente nupcial nutritivo ou simboélico em campo resultou em um tnico modelo plausivel
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para o conjunto de dados disponiveis (Tabela 2.2). O modelo selecionado estima que a condigado
corporal relativa dos machos responde de maneira positiva por parte da variacdo observada
(Figura 2.3), tanto para machos com presentes nutritivos como para machos transportando
presentes simbdlicos. A variagdo nas probabilidades estimadas pelo modelo entre os meses de
amostragem aconteceu principalmente em relagdo aos presentes nupciais nutritivos (Figura 2.3),
enquanto presentes simbodlicos mostraram uma relacdo mais direta com a condigdo corporal e uma

flutuagdo mensal mais homogeénea.

Tabela 2.2. Lista dos modelos confrontados na andlise de selecdo de modelos sobre a probabilidade de ter
um presente nupcial no momento da amostragem. AICc: critério de informacdo de Akaike corrigido para
amostras pequenas; AAICc: diferenca entre o AICc do modelo em relagdo ao do modelo de menor AICc
(modelos com AAICc < 2 sao igualmente plausiveis); g.l.: graus de liberdade do modelo; Peso: medida
aproximada da probabilidade do modelo explicar os dados observados; InvRep: classe de investimento
reprodutivo; Cond: indice de condigdo corporal relativo do macho; Més: més em que o macho foi amostrado;
Esp: identidade especifica do macho.

Modelo AICc  AAICc gl Peso
InvRep ~1 | Cond + Més 368.8 - 8 0.748
InvRep ~1 | Cond + Més + Esp 371.9 3.2 10 0.155
InvRep ~1 | Cond 374.1 5.3 4 0.052
InvRep ~1 | Cond + Esp 375.1 6.4 6 0.031
InvRep ~1 | Cond + Esp + Més + Esp:Més 376.7 7.9 14 0.014
InvRep ~1 | Cond * Esp * Més 392.4 23.6 24 <0.001
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Figura 2.3. Probabilidade de se amostrar um macho em campo com presente nupcial nutritivo ou simbélico
em relagdo a sua condigdo corporal. Cada painel apresenta os dados relativos a cada més de amostragem,
sendo as estimativas aquelas obtidas pelo Modelo Logistico Multinomial que considera os efeitos aditivos da
condicao corporal e dos meses de amostragem. Linhas continuas e circulos pretos: probabilidade estimada e
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valores observados para presentes nupciais nutritivos; Linhas tracejadas e tridngulos invertidos:
probabilidade estimada e valores observados para presentes nupciais simbélicos. Circulos brancos: machos
sem presente nupcial.

Sobre as razoes de chances

As razdes de chances estimadas pelo modelo selecionado foram pouco explicativas para a
maioria das comparagdes (Tabela 2.3), uma vez que seus respectivos intervalos de confianca nao
excluiram a possibilidade de igualdade de chances (razdo de chances = 1). Assim, todas as
estimativas nao significativas devem ser avaliadas com cautela, onde no maximo podemos
comentar sobre as tendéncias nos padrdes apresentados. Além disso, comparagdes ao longo dos
meses de amostragem se mostraram nao explicativos, dado que os intervalos de confianca das

estimativas se sobrepdem em todas as comparacdes dentro de cada razdo de chances (Tabela 2.3).

A estimativa, de apenas trés razdes de chances, foi significativa, sendo que todas
envolveram comparagdes com machos sem presente nupcial em campo (Tabela 2.3). Em novembro
de 2014, as chances de se encontrar machos sem presente nupcial em relagdo a machos com
presente simbolico foi pelo menos 170% maior, enquanto que em relacdo entre macho sem
presente e machos com presentes nutritivos foi de 74% a favor dos sem presente. J& em dezembro
de 2014, a Gnica estimativa significativa favoreceu em 317% machos sem presente em relagao a

machos com presentes nutritivos (Tabela 2.3).

Em relacdo as tendéncias das demais estimativas, entre os machos com presentes nupciais,
as chances de que eles tenham um presente nutritivo em relagdo a um presente simbélico foram
maiores para o primeiro e dltimo més de amostragem. A diferenca observada em dezembro de
2014, onde as chances de que o presente transportado por um macho fosse simbdlico foi de 116%
(Tabela 2.3), foi relacionada a uma diminui¢do no namero de presentes verdadeiros na populagao

(Figura 2.2).

Tabela 2.3. Valores das razdes de chances entre os niveis de classificagdo dos machos quanto a presenca de
presente nupcial no momento da amostragem e seus respectivos intervalos de confianga para 95%. Valores
percentuais de incremento ou redugdo sdo apresentados abaixo de cada valor das razdes de chances somente
quando a estimativa foi significativa. PN nutitivo: machos com presente nupcial nutritivo; PN simbslico: macho
com presente nupcial simbélico; Sem PN: machos amostrados sem presente nupcial; NS: ndo significativo.

Razio das chances  Novembro/2014  Dezembro/2014 Janeiro/2015

PN nNutitivo : PN 1.55 (0.86 - 2.79) 0.46 (0.14 - 1.51) 1.77 (0.54 - 5.78)
Simbolico NS NS NS

PN  simbslico : PN 0.64 (0.36 - 1.16) 2.16 (0.66 - 7.04) 0.56 (0.17 - 1.84)
Nutritivo NS NS NS

Sem PN : PN 270(157-4.64) 1.93 (0.78 - 4.77) 1.32 (042 - 4.14)
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170% (57% - 364%) NS NS

Simbolico
1.74 (110-2.76) 417 (157 -11.04)  0.74 (0.31 - 1.76)
74% (10% -176%)  317% (57% - 1004%) NS

Sem PN : PN Nutritivo

Em relacdo aos machos amostrados sem presente nupcial, constatamos uma tendéncia a
diminuicdo de suas chances de amostragem ao longo dos meses de coleta, salvo para a
comparacdo com machos com presentes nutritivos, que por conta da sua redugdo drastica no
segundo més de amostragem fez com que a razdo das chances de machos sem presentes fosse
muito elevado neste més. Em linhas gerais, para todas as amostragens, machos sem presente

nupcial foram mais frequentes do que machos com presentes (Tabela 2.3, Figura 2.2).

Discussao

Os resultados aqui apresentados nao corroboraram a hipétese de investimento terminal em
Paratrechalea, uma vez que machos com presentes, independente da sua qualidade, foram
igualmente provaveis de serem amostrados ao longo dos meses. Das previsdes iniciais, a influéncia
direta da condigdo corporal sobre a ocorréncia de presentes nutritivos era esperada por conta das
evidéncias disponiveis na literatura (Albo et al. 2011; Albo et al. 2012; Albo et al. 2014; Macedo-Rego
2014), porém esta mesma relagdo para os machos com o investimento em presentes simbolicos foi

inversa a prevista no presente estudo.

O efeito da interagdo entre a frequéncia de ocorréncia dos diferentes niveis de investimento
em presente nupcial com os meses de amostragem se deu, principalmente, pela reducdo expressiva
na quantidade de presentes nutritivos na populagdo em dezembro de 2014. Mesmo que
assumissemos que tal reducdo fosse determinada por fatores ecolégicos locais (por exemplo, baixa
disponibilidade de presas nas noites de amostragem), a hip6tese de investimento terminal preveria
que houvesse um aumento nas taxas de presentes simboélicos, o que ndo foi constatado. A redugao
de presentes nutritivos em dezembro de 2014 foi compensada pelo aumento na ocorréncia de
machos sem presentes na populacdo, o que serve como evidéncia adicional para refutar a hipotese
de investimento terminal, uma vez que machos de Paratrechalea sdo predispostos a construgao de
presentes simbélicos para compensar os custos associados a cortejos sem presentes (Albo et al.

2014).

Um componente ndo esperado, e com potencial efeito sobre os resultados, foi a realizacdo
das amostragens no periodo de transicdo entre as fenologias das duas espécies. Neste sentido,

apenas P. azul chegou ao final do seu periodo reprodutivo, sofrendo os efeitos seletivos que
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favoreceriam a expressdo de investimento terminal. De qualquer maneira, mesmo nos restringindo
apenas a P. azul e aos dados das duas primeiras amostragens, o padrdo de reducdo no
investimento reprodutivo é ainda mais evidente, novamente apontando para nossa conclusao de
que os investimentos em presentes nupciais em Paratrechalea ndo corroboram a hipdtese de

investimento terminal.

Manutengdo de presentes simbolicos em uma populagio

Ghislandi et al. (2014) apresenta uma série de hipoteses para explicar a evolugdo e
manutencdo dos presentes simbolicos em populagdes naturais. Em uma delas, estes autores
afirmam que uma hipétese pouco plausivel seria de que o investimento em presentes simbdlicos
seja o resultado de uma caracteristica fixa de alguns individuos, emergindo na forma de uma
estratégia evolutiva estavel no nivel populacional. Apesar de discordarmos da interpretacdo de
Ghislandi et al. (2014), de que presentes simbdlicos seriam uma estratégia evolutiva estavel, nossos
dados oferecem uma evidéncia indireta a favor dos presentes simbolicos serem uma estratégia

independente dentro de uma populacao.

Em linhas gerais, machos em melhor condicdo apresentaram maiores chances de ter um
presente, mesmo que fossem presentes nutritivos ou simbélicos. No entanto, é nitido nos padroes
apresentados que a probabilidade de encontro de machos com presentes simbodlicos foi mais
estdvel entre os meses de amostragem, mantendo, inclusive, a mesma relacdo entre a
probabilidade de ocorréncia e a variagdo na condicdo corporal, enquanto que para os presentes
nutritivos a flutuagdo ao longo dos meses foi mais marcante. Seguindo a linha de argumentagao
sugerida por Ghislandi et al. (2014), machos que investem tipicamente em presentes simbdlicos
estariam resguardados dos efeitos das variacdes sazonais de disponibilidade de presas. Neste
cenario, o valor de um presente simbolico é relativo a disponibilidade de presentes nutritivos na
populacdo: quando na falta de presentes nutritivos, ter um presente simbdlico pode significar um
incremento elevado em termos de aptidao, especialmente por haver evidéncias de que sustentam
que os beneficios relacionados ao oferecimento de presentes simbolicos possam ser compativeis

aos dos presentes nutritivos (Albo et al. 2012; Albo et al. 2014).
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COMENTARIOS GERAIS

Seguindo o marco tedrico, definido pelos limites da Ecologia Comportamental, desenvolvi
aqui, argumentos que relacionam os efeitos de fatores ecoldgicos sobre a dinamica de investimento
reprodutivo em um sistema poligdmico com sinalizagdes sexuais energeticamente custosas. Os
critérios de escolha do modelo de estudo, as aranhas do género Paratrechalea, foram baseados,
primeiramente, em questdes de cunho biolégico (conhecimento de detalhes da histéria natural das
espécies), bem como por questdes operacionais que permitissem a obtengdo das evidéncias
necessarias diretamente em campo. Para cada capitulo, busquei destacar pelo menos um
componente central relacionado a variacao temporal das estratégias reprodutivas de Paratrechalea,

dando maior énfase a perspectiva dos machos das espécies estudadas.

O que aprendemos com o Capitulo 1

No Capitulo I o elemento central foi entender como a dindmica de conflito sexual,
envolvendo machos e fémeas de Paratrechalea azul e P. ornata, poderia se manifestar em termos do
uso diferenciado do habitat. Na perspectiva dos machos, havia uma expectativa de que eles
maximizassem os encontros com fémeas receptivas através da sobreposicdo de ocorréncia ao longo
do gradiente espacial, que inclui a area de atividade dos individuos adultos (Silva et al. 2006;
Costa-Schmidt et al. 2008). Em relacdo as fémeas nado receptivas (em atividade de cuidado
maternal), esperava-se um padrdo de minimizacdo dos custos derivados do assédio sexual,
ocorrendo apenas a sobreposicdo no uso do habitat com machos que oferecessem beneficios

diretos em termos de nutrientes transferidos via alimentos nupciais.

As evidéncias geradas sugerem a existéncia de um padrdo de segregacdo espacial pelos
individuos adultos de Paratrechalea, onde o grau de investimento reprodutivo dos individuos foi o
fator determinante da distribuicdo espacial de machos e fémeas ao longo do periodo de estudo. O
investimento reprodutivo para cada sexo foi representado pela posse de um presente nupcial
(machos), e pela presenca da ooteca aderida as fiandeiras ou pelas ninfas sendo transportadas
sobre a porgdo distal do abddomen (fémeas). O padrdo encontrado foi caracterizado pelos
individuos sem investimento reprodutivo, se concentrando nas por¢des mais préoximas do corpo
d’agua, enquanto que individuos com investimento reprodutivo ocuparam preferencialmente o

restante do gradiente espacial.
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O uso segregado do habitat ja era conhecido em Paratrechalea, porém estava vinculado
apenas aos individuos juvenis em relacdo aos individuos adultos, onde os primeiros ocupam a
vegetacdo ciliar adjacente, enquanto que os adultos ocupam as rochas distribuidas nas margens
dos cursos d’agua (Silva et al. 2006; Costa-Schmidt et al. 2008). Ao agregar este novo nivel de
segregacao quanto ao uso do habitat, podemos descrever com maior precisdo as potenciais chances
de interacdo ecoldgicas entre estes organismos. Consequéncias diretas sobre o delineamento
amostral para estudos futuros em campo emergem deste padrdo, que deverdo necessariamente
contemplar os efeitos do uso diferenciado do habitat por machos e fémeas em funcdo do grau de

investimento reprodutivo.

O que aprendemos com o Capitulo I1

A pergunta central do Capitulo II esteve relacionada ao potencial efeito de uma estratégia
extrema de investimento reprodutivo, conhecida como investimento terminal (Clutton-Brock
1984), sobre a frequéncia de presentes nupciais e sobre as relagdes do investimento no presente
nupcial com a condigao corporal dos machos (Jackob et al. 1996). Uma vez que existem evidéncias
experimentais robustas que ligam a condicdo fisioloégica do organismo com a probabilidade de
investimento em um presente nupcial por parte dos machos (Albo et al. 2014; Macedo-Rego 2014),
investigamos se estas regras eram fixas ao longo da estagdo reprodutiva e se diferiam entre os

investimentos em presentes nutritivos e os investimentos em presentes simbdlicos.

A associagdo entre presentes nupciais e investimento terminal ndo foi corroborada pelos
conjuntos de evidéncias levantadas. Os padrdes evidenciam auséncia de uma estratégia de
investimento terminal, tanto em termos de frequéncia de nimero de machos encontrados com
presentes nupciais ao longo dos meses de amostragem, como pela flutuacdo nas chances relativas
de investimento em presentes nutritivos ou simbdlicos. De qualquer forma, as evidéncias geradas
ofereceram informagdes importantes relacionadas a fenologia das espécies estudadas e sobre os
efeitos das condicdes fisiologicas no investimento reprodutivo em estratégias alternativas
(presentes nutritivos vs. presentes simbélicos) ao longo de parte da estagdo reprodutiva das

Paratrechalea.

Integracio das evidéncias apresentadas

A partir da andlise conjunta das evidéncias apresentadas ao longo da minha dissertacao,
passamos a entender melhor as relacdes do uso do espaco e da dindmica temporal envolvendo as

espécies P. azul e P. ornata. Tais caracterizagdes serdo fundamentais para o delineamento de

51



estudos futuros, onde questdes ecolégicas/evolutivas envolvendo estas espécies de aranhas

poderdo ser melhor interpretadas.

Uma vez que o conjunto de dados que compdem esta dissertacdo foram oriundos de um
mesmo esforco amostral padronizado em campo, é provéavel que surja o questionamento do por
que nado apresentar uma andlise integrada das evidéncias, o que comporia apenas um tnico
capitulo. A razdo por tras da decisdo de separar o trabalho em dois capitulos diz respeito ao
aproveitamento das informacdes obtidas durante a expedigdo piloto, onde os procedimentos
amostrais foram pela primeira vez testados. A qualidade destes resultados justificou sua inclusao
na analise da distribuicdo no gradiente espacial considerado, porém a falta de informacdes sobre a
qualidade dos presentes nupciais amostrados, para aquela primeira saida, impossibilitou o uso

destas informagdes para investigar o padrdo de investimento reprodutivo ao longo do tempo.

Perspectivas e direcdes futuras

Alguns aspectos relativos a dindmica temporal do investimento reprodutivo de
Paratrechalea estavam previstos para serem avaliados, porém questdes logisticas em campo
impediram a coleta de algumas informagdes cruciais para responder novas perguntas. As
amostragens eram previstas para ocorrer até o més de margo de 2015, porém em fevereiro de 2015
o ponto de amostragem foi destruido por uma enchente ocorrida no Rio do Ouro, onde nem
mesmo as rochas que haviam sobre o leito do rio permaneceram no mesmo local. De qualquer
maneira, mesmo com todos estes percalgos, pude identificar padrdes interessantes. Alguns destes
padrdes requerem testes de premissas para dar maior peso as suas interpretacdes, sendo que tais

testes serdo executados antes da submissao final dos capitulos para publicagao.

Influéncia do contexto social na dindmica temporal do investimento reprodutivo

Em relagdo aos padrdes de probabilidade de um macho investir em presentes nupciais em
um determinado momento da amostragem, ndo foram ainda analisados os efeitos do contexto
social nos quais aqueles individuos estavam inseridos. O contexto social seria, representado pela
densidade de machos e fémeas nas &reas de amostragem. O conjunto de dados disponivel permite
apenas uma aproximacgao para o entendimento do efeito do contexto social sobre as decisdes dos
machos. Serdo realizadas, no préximo semestre, amostragens adicionais para dar maior poder as

analises.

As previsdes sobre o efeito do contexto social no investimento reprodutivo de machos de
Paratrechalea vao no sentido de que o percentual de machos com presentes nupciais devera ser

diretamente dependente da densidade de machos competidores e inversamente dependente da
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densidade de fémeas receptivas. Uma vez que sabemos que em termos de decisdes individuais a
condicdo dos machos define, em parte, as decisdes de investimento na constru¢do de um presente
nupcial, e que este efeito ndo é o mesmo ao longo da estacdo reprodutiva, as andlises sobre os
efeitos do contexto social deverdo considerar um fator de correcdo para a condicdo dos machos,

controlando assim a interacao entre estes dois efeitos.

Testes de premissas do Capitulo I

Duas premissas centrais restam ser testadas para o Capitulo I. A primeira delas diz respeito
a quantificagdo da taxa de oferecimento de presentes nupciais pelos machos em encontros com
fémeas ndo receptivas. Dados observacionais garantem que nestas situagdes os machos ndo
discriminam fémeas ndo receptivas e realizam as mesmas condutas de cortejo, inclusive de
oferecimento do presente nupcial, como se estivessem em contato com uma fémea receptiva (Luiz
Ernesto Costa-Schmidt, observagdes pessoais). No entanto, para ter uma ideia precisa dos custos
aos machos que estejam vinculados a este cortejo direcionado de maneira inadequada, é preciso
quantificar o niimero de cortejos a fémeas nao receptivas e as consequéncias desta aproximacdo em

nimero de “roubos” dos presentes.

Uma segunda premissa importante a ser testada diz respeito ao efeito negativo do
transporte de uma ooteca sobre as habilidades de forrageamento das fémeas. Caso estes dois
efeitos sejam muito acentuados, minha argumentacdo de que a resolucdo do conflito sexual entre
machos com presente e fémeas com ooteca vai em direcdo ao favorecimento das fémeas, o que
explicaria indiretamente a inexisténcia de um reconhecimento por parte dos machos da condigao
nao receptiva das fémeas. Ao ndo informar a ndo receptividade, fémeas podem se beneficiar pela

obtencio de uma fonte de energia que ndo estava disponivel a elas
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