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“Descoberta é encantamento, dá ansiedade, apresenta um mistério para ser resolvido, um

quebra-cabeça, trabalhar com o bicho para o bem do ser humano... Bicho à noite é um mistério

da natureza, você vê aquela coisa tão complexa. Ali, andando na sua frente... É alguma coisa

assim... como encontrar um diamante... parece que são milhões e milhões de anos que estão ali

atrás, que custou para gerar aquilo. Aquilo é um milagre vivo a sua frente... Então eu gosto de

sair a noite na fazenda, para ver se encontro algum bicho. Quando eu sei que estou sendo o

primeiro a ver aquele bicho, melhor ainda. É a natureza aparecendo para a gente”.

Modificado de Walter Hugo de Andrade Cunha, pioneiro da Etologia no Brasil.

Expressa meu sentimento quando observava, desde adolescente, os bichos em qualquer lugar.

Meu desejo é que esse sentimento permaneça para sempre.
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Texto de divulgação*

Quando o homem altera os ambientes naturais, reduzindo a quantidade e fragmentando

os hábitats usados por comunidades de plantas e animais, ele geralmente coloca a

biodiversidade em risco. Contudo, há evidências de que, a partir de certos valores de redução de

hábitat, a perda de biodiversidade pode ser abrupta. Isso ocorre para quais comunidades? Em

quais valores de perda de hábitat? Estas questões estão sendo investigadas por um conjunto de

pesquisadores e estudantes do Instituto de Biologia da Universidade Federal da Bahia

vinculados ao projeto “Biogeografia, fragmentação florestal e limiares de extinção: um estudo

multi-táxon na Mata Atlântica da Bahia”. Os estudos desenvolvidos incluem desde a

comparação da diversidade dessas comunidades entre localidades da Bahia que possuem

diferentes quantidades de floresta e diferentes históricos biogeográficos até o desenvolvimento

de modelos computacionais que simulam a resposta de comunidades à perda de hábitat. Uma

das metas do projeto é contribuir para a produção de conhecimento científico que possa

colaborar com a gestão da biodiversidade do estado.

A presente dissertação faz parte desse projeto e procura não apenas avaliar o efeito da

redução da quantidade de hábitat sobre a diversidade das aranhas de teia (questão central do

capítulo 3), mas também sobre variabilidade de comportamento predatório (capítulo 2). A

literatura científica sobre comportamento reconhece que a capacidade de ajuste do

comportamento a situações ambientais distintas pode variar muito, sendo reconhecidos

comportamentos desde muito plásticos até muito estereotipados. Contudo, parte dessa literatura

utiliza métodos para mensurar a estereotipia que parecem teoricamente inadequados para

acessar seu grau de plasticidade. Avaliar essa adequação é o objetivo central do capítulo 1.
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Nós concluímos que o índice de estereotipia não é uma boa medida de plasticidade

fenotípica e sugerimos que sua utilização dentro desse contexto seja feita com cautela. Também

concluímos que as aranhas provenientes de locais com pouca cobertura vegetal possuem o

comportamento de captura de presas que difere daquelas aranhas de paisagens mais

conservadas. Embora as diferenças sejam sutis, a capacidade de ajuste do seu comportamento

frente à alteração do ambiente talvez explique como a comunidade de aranhas pôde sobreviver.

Finalmente concluímos que, para a escala espacial das paisagens analisadas (6x6 km) e para a

faixa de redução de hábitat que analisamos (60 a 5%), não houve redução significativa do

número de espécies de aranhas nas florestas.

* A inclusão de um texto de divulgação com até 600 palavras, apresentando as principais

contribuições da dissertação, é requisito para a produção das dissertações e teses do Programa

de Pós-Graduação em Ecologia e Biomonitoramento.
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RESUMO

A perda de habitat e a fragmentação florestal modificam a paisagem e podem causar a extinção
local de espécies. Limiares de extinção para comunidades ecológicas foram sugeridos para
determinados valores de perda de hábitat, mas poucas evidências empíricas suportam essas
previsões. As evidências sobre limiares de extinção são contraditórias, sugerindo que esses
limiares seriam específicos para determinadas espécies, mas não para ocorreriam em
comunidades. Portanto, a descrição dos efeitos da perda de habitat deve ser processo-específica.
Os estudos sobre limiares de extinção concentram-se nas respostas de grupos de mobilidade e
área de vidas similares, geralmente vertebrados, inexistindo para invertebrados. Em ambientes
fragmentados, efeitos de borda podem alterar as condições necessárias para manter espécies de
aranhas orbitelas especialistas em mata, levando a uma redução populacional mesmo em nível
de paisagem. Amostramos aranhas orbitelas em paisagens com diferentes quantidades de
cobertura florestal na Mata Atlântica para verificar a possível existência de limiares de
extinção. A diversidade gama não foi influenciada pela porcentagem de cobertura vegetal, no
entanto, a diversidade alfa aumentou conforme a redução da quantidade de hábitat. Este
aumento coincidiu com uma queda brusca na abundância e riqueza dos predadores de aranhas
nestas paisagens, sugerindo que a pressão de predação tem importante papel na estruturação de
comunidades de aranhas em ambientes fragmentados.

Palavras-chave: Bioindicadores; Fragmentação; Limiar de extinção; Perda de hábitat
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DENTRE OS FATORES QUE DETERMINAM A REDUÇÃO DA BIODIVERSIDADE

MUNDIAL, a perda de hábitat e a fragmentação florestal são um dos mais evidentes (Turner

1996; Fahrig 2003). A perda de hábitat por si só poderá conduzir a mudanças em algumas

respostas ecológicas. À medida que a quantidade de hábitat se aproxima de zero, a

probabilidade de persistência ou ocorrência de uma espécie também deve, em algum momento,

chegar a zero. A fragmentação do hábitat pode causar declínio na riqueza de espécies devido ao

isolamento entre os fragmentos e devido ao aumento da quantidade de borda nos remanescentes

(Andrén 1994). O crescente isolamento entre os fragmentos de hábitat reduz a probabilidade de

que haja recolonização após extinções locais, causando um declínio global do número total de

espécies na paisagem. Já o aumentando na quantidade de borda pode conduzir a uma

diminuição da riqueza de espécies dependentes de mata (interior do fragmento) por reduzir o

tamanho efetivo do seu hábitat ao passo que aumenta a área disponível para espécies invasoras

(Murcia 1995).

Devido à interação entre a perda de hábitat e a fragmentação foi detectada para alguns

grupos taxonômicos uma quantidade mínima de hábitat necessária antes de ocorrer um limiar

crítico na resposta ecológica, a partir da qual a persistência de uma espécie em dada paisagem

pode estar comprometida (Lande 1987; Hanski & Moilanen 1996; Fahrig 2002; Francesco

Ficetola & Denoël 2009). Um limiar crítico é definido como uma mudança abrupta, não linear,

que ocorre em algum parâmetro ao longo de um pequeno intervalo de perda de hábitat (With &

King 1999). Mais especificamente, o limiar de extinção se refere a proporção mínima de hábitat

necessária para manter uma população ou comunidade (With & King 1999). Tal abordagem

pode ser útil na indicação de áreas prioritárias para conservação (Denoël & Ficetola 2007).

A detecção da ocorrência e a determinação do valor de limiares de extinção são
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derivadas principalmente de trabalhos de modelagem computacional e a quantidade limitada de

trabalhos empíricos dificulta sugerir claramente quais características da paisagem e dos

organismos influenciam mais na existência de limiares (Swift & Hannon 2010). Tais trabalhos

empíricos são ainda mais escassos em ambientes tropicais, exceto pelo trabalho de Pardini et al.

(2010). Outros trabalhos apresentam ainda resultados contraditórios (Andrén 1994;

Lindenmayer et al. 1999, 2002; Fahrig 2001; Parker et al. 2002; Fischer et al. 2004; Radford et

al. 2005) ou sugerem que os limiares de extinção sejam específicos da espécie e que não há

limiar de extinção para a comunidade (Lindenmayer & Luck 2005). Essa contradição pode ser

devida simplesmente pelo fato de que a quantidade de hábitat necessária para determinada

espécie pode não ser suficiente para outras espécies. Dessa forma, a descrição do efeito da

fragmentação talvez seja espécie-específica ou processo-específico (Turner et al. 2001). Ainda

assim, os estudos sobre limiares de extinção concentram-se nas respostas de grupos de

mobilidade e área de vidas similares, geralmente vertebrados. Ao passo que para invertebrados

estes estudos quase não existem.

A maior quantidade de trabalhos com vertebrados pode ser justificada pelo maior

esforço histórico em preservar estes grupos. Historicamente, as principais preocupações na

gestão ambiental em florestas tendem a ser evitar a extinção de vertebrados e de árvores. Tais

trabalhos empíricos relacionados à gestão ambiental que visam avaliar o efeito da área sobre

quaisquer grupos necessitam adequar a escala do experimento á escala de hábitat que deve

afetar na resposta da população. Para vertebrados e árvores esta escala deverá ser muito distinta

da escala na qual responde populações de insetos e aracnídeos.

Aranhas orbitelas, por exemplo, talvez não respondam negativamente em termos de

biodiversidade a alterações ambientais em escalas de paisagens, visto que pequenos fragmentos
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de mata, que não podem manter populações viáveis de vertebrados, eventualmente são o

suficientemente grandes para garantir a persistência de populações de pequenos animais. Por

outro lado, em ambientes fragmentados, as mudanças na qualidade da mata derivadas do efeito

de borda podem ser suficientemente intensas para alterar as condições necessárias para manter

espécies de aranha especialistas em mata, levando a uma redução populacional mesmo em nível

de paisagem. Finalmente, embora algumas espécies de aranhas possam, potencialmente,

dispersar por longas distâncias via balonismo, existem evidências de que não ocorrem

recolonizações eficazes entre manchas de mata em paisagens reais (e.g., Floren & Deeleman-

Reinhold 2005), quanto evidencias sugerindo o oposto (e.g., Hogg & Daane 2010). Assim,

mesmo em grandes escalas espaciais, é possível que estas aranhas apresentem respostas

populacionais ou ao nível de comunidade à perda de hábitat e fragmentação. Se as alterações do

hábitat de fato reduzirem de modo importante as abundâncias populacionais e se a dispersão por

balonismo não for eficiente em paisagens fragmentadas, seria possível detectar reduções

bruscas de diversidade do grupo em função da perda de hábitat em grandes escalas espaciais.

O cenário atual da Mata atlântica permite avaliar adequadamente a ocorrência de limiar

de extinção para a comunidade de aranhas orbitelas. A Mata Atlântica brasileira é o quarto

bioma prioritário para conservação no mundo (Myers et al. 2000) e possui entre 11.4% a 16%

de mata em relação à área original. Grande parte dos remanescentes florestais está distribuída

em fragmentos menores que 50 hectares (Ribeiro et al. 2009). Considerando esse contexto e a

falta de resultados conclusivos sobre os valores de limiares de extinção, em especial para

invertebrados, o objetivo neste estudo é avaliar como a quantidade de cobertura florestal

influência (linearmente ou não) a comunidade de aranhas orbitelas em paisagens da Mata

Atlântica do estado da Bahia, Brasil.
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MÉTODOS

ÁREA DE ESTUDO. – Para avaliar a resposta da biodiversidade à redução da quantidade de

seu hábitat, estimamos a biodiversidade de aranhas tecedeiras em paisagens fragmentadas de

Mata Atlântica com cobertura vegetal de floresta variando entre 5 e 60%. Para tanto, o

planejamento experimental incluiu dois tipos de decisões: (i) sobre a escala espacial das

unidades amostrais, (ii) sobre o estabelecimento e critérios para controlar, nas unidades

amostrais, variáveis de confusão capazes de encobrir o efeito da quantidade de hábitat sobre a

biodiversidade.

A unidade amostral foi composta por uma paisagem de 6x6 km, no bioma da Mata

Atlântica no Estado da Bahia. Essa escala foi priorizada porque considerarmos ser adequada

para avaliação da ocorrência de limiares de extinção para grupos de vertebrados, ao passo que é

desconhecida sua influência na resposta de comunidades de pequenos invertebrados.

Consideramos, ainda, esta escala espacial suficientemente grande para incluir processos locais

como extinções de populações de aranhas derivadas de efeito de borda, quanto processos

ecológicos observáveis em escala de paisagem, como a dispersão por meio de balonismo.

Cada unidade amostral inclui área(s) de Mata Atlântica primária ou em estágios médio

ou avançado de regeneração, que foram considerados como hábitats florestais, e matriz(es)

desflorestadas, compostas por pastagem e/ou plantios herbáceo/arbustivo de baixo porte.

Alguns critérios foram estabelecidos na tentativa de controlar a variabilidade ambiental

existente entre as paisagens e deixa-las mais homogêneas entre si. Os critérios estabelecidos

foram: (a) cada paisagem estava inserida em uma área de 18x18 km, e esta área deveria possuir

um valor de porcentagem de cobertura florestal semelhante à porcentagem da paisagem de 6x6
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km, de forma a evitar que a área do entorno influencie os resultados devido à

presenças/ausências de áreas fontes (Fig. 1a). (b) Em seguida identificamos os remanescentes

florestais que pudessem influenciar na resposta mensurada dentro bloco de 6x6 km, por meio

do calculo do LPI (Largest Patch Index; McGarigal e Marks 1995). Este índice calcula a

porcentagem do fragmento ocupada pela maior mancha de vegetação. As paisagens de 18x18

km não podiam possuir LPI maior que o LPI da paisagem de 6x6 km. Desta forma garantimos

que os remanescentes nas paisagens de 18x18 km não estejam mais agregados que nas de 6x6

km. (c) Ao menos 80 por cento da matriz das paisagens de 6x6 km e do quadrado de 18x18 km

deve ser composta por fisionomias não-florestadas e não-urbanas. Dessa forma tentamos evitar

que diferentes matrizes influenciassem de formas distintas na resposta da biodiversidade (por

exemplo, áreas urbanas servindo como barreira mais eficiente à dispersão - Swift & Hannon

(2010)). (d) Finalmente, buscamos controlar o efeito do histórico biogeográfico das áreas

amostradas. Carnaval e colaboradores (2009) modelaram a distribuição espacial da Mata

Atlântica para o momento atual, para 6mil e 21mil anos atrás, identificando áreas persistentes

de floresta nos três períodos (refúgios) e áreas incluídas nos limites atuais do bioma, mas que

não foram cobertas por formações florestadas nos dois períodos anteriores (não-refúgio).

Populações atuais localizadas em áreas de refúgio devem possuir diversidade genética maior do

que aquelas presentes em áreas que representam expansões mais recentes da floresta (Carnaval

et al. 2009). Assim, a resposta de diferentes populações de uma mesma espécie à redução da

cobertura florestal poderia ser influenciada pelo histórico biogeográfico. Para controlar esse

efeito, intercalamos nossa amostragem em paisagens com diferentes históricos ao longo do

gradiente de cobertura florestal.

Para classificarmos a área como sendo refúgio ou não-refúgio sobrepusemos, pixel a
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pixel, mapas de probabilidade de ocorrência de mata (classes: 0-20%, 20-40%, 40-60%, 60-

80%, 80-100%) dos três períodos de distribuição da Floresta Atlântica do estado da Bahia

cedidos por A.C. Carnaval. Consideramos, em nosso estudo, como áreas de não-refúgio,

aquelas que tiveram probabilidades menores que 40 por cento de ocorrência da floresta nos três

períodos e, como área de refúgio, aquelas que tiveram probabilidades maiores que 60 por cento

nos três períodos. Em seguida, acrescentamos o mapa do Atlas dos Remanescentes Florestais da

Mata Atlântica (www.sosma.org.br e www.inpe.br) com uma grade com cerca de 1500 células

(paisagens) de 6x6 km (Fig. 2). Com base neste mapa, sorteamos 11 paisagens a serem

amostradas (5, 15, 20, 25, 30, 35, 40, 45, 50, 55 e 60 por cento; admitindo uma margem de +-

2%) (Fig. 1b), dentro do universo de paisagens que atenderam aos critérios estabelecidos acima.

Quantificamos três métricas da paisagem que devem influenciar na ocorrência do efeito

de borda: (a) a área nuclear média dos fragmentos (hectares), (b) o número de fragmentos e (c)

o tamanho médio dos fragmentos (hectares) a fim de avaliar graficamente se estão

correlacionados com quantidade de cobertura florestal. Calculamos as métricas das paisagens

usando o software fragstat.



18

Figura 1. a) Paisagem de 6x6 km sorteada para amostragem (quadrado interno) e seu contexto.

Cinza = floresta; branco = matriz não-florestada. b) Paisagens amostradas com respectivas

porcentagens de cobertura florestal.
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Figura 2. Mapa da costa do estado da Bahia representando os fragmentos atuais de Mata

Atlântica (manchas pretas). Os quadrados em rosa representam as seis paisagens de 6x6 km

(quadrado menor) sorteadas para amostragem.

COLETA DE DADOS. - Os dados foram coletados em 2011 em dois períodos (de

Janeiro a Abril e de Agosto a Dezembro) de forma a evitar o período do ano chuvoso. Assim,

buscamos evitar variações sazonais na ocorrência de aranhas.

Em cada unidade amostral (paisagem de 6x6 km) estimamos visualmente se o dossel

tinha no mínimo oito metros de altura (utilizando como referencia uma vara de 12 metros de

comprimento) e registramos se a mata estava em estágio médio ou avançado de regeneração

(definidos pela resolução CONAMA nº 05/1994). Em seguida distribuímos oito transectos de
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100 m em áreas florestadas, distantes ao menos 50 m de cada borda do fragmento para garantir

que amostraríamos apenas aranhas especialistas de mata. Ao longo de cada transecto dois

pesquisadores (sempre um experiente e um inexperiente) fizeram procura ativa visual, entre

8:00 e 16:00 h, por aranhas orbitelas das famílias Araneidae, Tetragnathidae e Uloboroidae. A

procura foi restringida a aranhas que ocupam os estratos verticais até dois metros do solo

devido a dificuldade de amostrar nos estratos superiores da mata. Ao longo de cada transecto

foram coletadas as primeiras 20 aranhas em teias orbiculares encontradas, totalizando 160

aranhas por paisagem. As aranhas foram identificadas ao nível de espécie e morfoespécies.

Imaturos foram desconsiderados, pois não puderam ser identificados. Os espécimes foram

tombados nas coleções de aracnídeos da UFBA (MZUFBA) e do Instituto Butantan, SP.

ANÁLISE DOS DADOS. - Para avaliar a influência do gradiente de cobertura

florestal sob a riqueza de espécies utilizamos somente o subconjunto de aranhas dependentes de

floresta, pois estas representam o grupo que deve ser afetado pela redução da cobertura

florestal. Assim, além de evitarmos amostrar em borda, retiramos da análise aquelas aranhas

que a literatura indicou como presente em áreas abertas.

Como variáveis descritoras da biodiversidade, usamos a diversidade gama (número

total de espécies florestais por paisagem) e a média da diversidade alfa (a média do número de

espécies das oito parcelas amostrais de floresta da paisagem). Escolhemos essas medidas de

diversidade por que a redução da diversidade gama entre paisagens com diferentes coberturas

indica que espécies foram perdidas (Pardini et al. 2010). Contudo, uma redução da média da

alfa sem que haja redução da gama pode indicar que manchas de hábitat da paisagem já não são

capazes de manter todas as espécies, consistindo em um registro antecipado de que processos

ecológicos importantes já estão sendo perdidos (Pardini et al. 2010). Usamos o Jacknife de
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primeira ordem para estimar a diversidade gama, pois essa é uma técnica que estima com

precisão quando a amostragem foi pequena e contou com muitas espécies raras (Colwell &

Coddington 1994).

Avaliamos se a perda de hábitat florestado nas diferentes paisagens se reflete em uma

perda da diversidade alfa e gama por meio de uma seleção de modelos. Os modelos avaliados

foram: (a) nulo, quando a variável resposta não é influenciada pela redução da cobertura

florestal (Gotelli et al. 2006); (b) linear simples, que prevê a existência da relação de maneira

linear; (c) piecewise, que avalia a presença de limiares de extinção por meio de um ajuste de

duas retas (Francesco Ficetola & Denoël 2009); (d) logístico. O modelo logístico é um modelo

não linear, cuja curva apresenta uma forma sigmóide (Quinn & Keough 2002), condizente com

a relação esperada para curva de limiar. Os dois últimos modelos estão entre os mais

empregados para investigar a ocorrência de limiar (Francesco Ficetola & Denoël 2009).

Avaliamos qual destes modelos melhor se ajustou aos dados utilizando o critério de

informação de Akaike (AIC), que penaliza o modelo em função do número de parâmetros e

calculamos o peso de Akaike (wi). Todas as análises foram ambiente R versão 2.15 (R

Development Core Team 2012).

RESULTADOS

Todas as paisagens onde amostramos possuíam mata ombrófila, altura média do dossel

variando entre oito e 14 m, estágio sucessional médio/avançado de regeneração (exceto por

Ilhéus e Presidente Tancredo Neves que apresentavam um estágio inicial de regeneração) e não

apresentavam o sistema de cacau associado à floresta (exceto para Ilhéus e Presidente Tancredo

Neves). As métricas que caracterizam as paisagens variaram muito e pareciam seguir um
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gradiente de cobertura (Fig. 4). As paisagens com maior proporção de hábitat (Iguaí, Jaquaripe

e Itamaraju) apresentaram os maiores valores de área nuclear médio e tamanho médio dos

fragmentos (Fig. 4). Já os menores valores dessas duas métricas estão representados pela

paisagem de menor cobertura florestal (exceto por Ilhéus e Itapetinga) que possuem área

nuclear relativamente grande. Com relação ao número de fragmentos, quanto maior a

porcentagem de cobertura florestal menos fragmentos existem na paisagem (Fig. 4). As

exceções são as paisagens de Ilhéus e Itapetinga que possuem pouca cobertura e poucos

fragmentos (Fig. 4).

Tabela 1. Caracterização das paisagens amostradas.	
Localização da

paisagem
(municípios
abrangidos)

% Cob.
Florestal

Estágio
sucessional

Tipo de
Floresta

Dossel
(m)

Coordenadas
Geográficas

Ilhéus (ILH) 05
Inicial/
Médio

Ombrófila 10-13
14°44'32"S
39°06'20"W

Presidente T.
Neves (PTN)

15 Médio Ombrófila 8-11
13°23'28"S
39°19'06"W

Itapetinga (ITP) 20 Média Semidecidua 9-12
15°14'46"S
39°56'25"W

Valença/
Presidente T.
Neves (VCA)

25 Médio Ombrófila 10-13
13°20'32"S
39°11'43"W

Amargosa/Ubaí
ra (UBA)

30 Avançado Ombrófila 12-15 13°07'19''S
39°39'34''W

Taperoá/Nilo
Peçanha/Ituberá

(NPC)
35 Avançado Ombrófila 11-14

13°38'58"S
39°12'37''W

Wenceslau
Guimarães

(WG)
40 Médio/

Avançado
Ombrófila 11-14 13°33'14"S

39°42'07"W

Camamu
(CAM)

45
Médio/

Avançado
Ombrófila 11-14

14°00'51''S
39°10'56''W

Iguai (IGI) 50
Médio/

Avançado
Ombrófila 11-14

14°38'38"S
40°09'12"W

Jaguaripe
(JAG)

55 Médio Ombrófila 10-13
13°11'44''S
39°01'26''W

Itameraju (ITA) 60
Médio/

Avançado
Ombrófila 11-14

16°59'30''S
39°27'19''W
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Após exclusão dos espécimes jovens (789 indivíduos no total) que ocorreram em todas

as paisagens, espécies de aranhas que ocorrem também fora de mata (Argiope argentata,

Gasteracantha cancriformes e Tetragnatha sp.), e espécimes de outras famílias diferentes

daquelas de interesse nesse trabalho, obtivemos um total de 698 indivíduos, distribuídos em 70

espécies das três famílias (Araneidae, Tetragnathidae e Uloboroidae) avaliadas. Não pudemos

evitar a coleta de aranhas de famílias diferentes daquelas de interesse devido à impossibilidade

de diferenciar, em campo, algumas espécies destas famílias daquelas de interesse. As famílias

retiradas da análise foram: Nephilidae, Theridiosomatidae, Theridiidae, Mimetidae.

A soma do número de espécies em cada paisagem (riqueza total) variou de 12 (em 55%)

a 26 (em 15%). Apenas quatro espécies ocorreram em nove das dez paisagens. Duas espécies

ocorreram em sete paisagens e duas em seis. Vinte e nove espécies ocorreram entre duas e seis

paisagens. Trinta e duas espécies foram encontradas em uma única paisagem (de forma que,

aparentemente, não houve grande mudança na composição de espécies da comunidade ao longo

do gradiente). A média da diversidade alfa por paisagem variou de 2,2 (em 40 %) a 11,1 (em

5%).

Não encontramos relação entre a diversidade gama estimada e a porcentagem de

cobertura florestal. O modelo nulo foi o que melhor se ajustou aos dados (AIC=75) (Tabela 2).

Com relação ao modelo piecewise, a análise não conseguiu encontrar um ponto em que duas

retas se ajustem.

Considerando a média da diversidade alfa, os modelos piecewise e logístico são

igualmente plausíveis (AIC=50) (Fig. 3; Tabela 2). O resultado indica que a diversidade alfa é

maior em baixas porcentagens de cobertura florestal. Porém, existe uma quebra em cerca de 30
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por cento a partir de onde os valores de diversidade quase não se alteram.

Tabela 2. Valores de significância para três modelos de regressão, para a riqueza total da

paisagem (gama) e a local (alfa). Valores do AIC para cada uma das regressões

Modelo
Diversidade alfa Diversidade gama

AIC R2 Wi AIC R2 Wi

Nulo 50 0,0 0,01 75 0,0 0,5

Linear 50 0,2 0,01 76 0,1 0,3

Picewise 43 0,8 0,48 - - -

Logístico 43 0,6 0,48 77 0,02 0,2
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Figura 3. Modelo piecewise (a), logístico (b) da relação entre a porcentagem de cobertura

florestal e diversidade local (média alfa). Modelo nulo (c) da relação entre a porcentagem de

cobertura florestal e diversidade total estimada (média gama).

Figura 4. Relação entre as métricas da paisagem.

DISCUSSÃO

Estudos empíricos consistentemente sugerem que a perda de habitat tem efeitos
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negativos sobre a biodiversidade (Fahrig 2003). Para algumas guildas de aranhas de florestas

tropicais, como as aranhas de teia, tal associação ainda não é bem conhecida. Os nossos

resultados não indicam efeito da perda de habitat sobre diversidade gama de aranhas na

paisagem, independentemente do modelo de regressão (linear ou não linear) utilizado na

análise. Portanto, considerado o intervalo de valores de proporção de hábitat avaliados nesse

estudo, não existe limiar de extinção para esse grupo na Mata Atlântica. A capacidade dessa

guilda em persistir em ambientes com diferente quantidade de hábitat pode está relacionada à

alta capacidade de dispersão dos indivíduos jovens. Embora a maioria dos indivíduos alcancem

poucos metros, a dispersão por até centenas de quilômetros teoricamente é possível (Reynolds

et al. 2007). Por outro lado, se os fragmentos das áreas com pouca cobertura florestal forem

suficientemente grandes, extinções estocástica não devem acontecer com frequência, de modo

que a persistência da espécie não dependeria de sua capacidade de dispersão. Isso significa que,

nem o isolamento entre as paisagens e nem o tamanho do menor fragmento amostrado devem

ser limitantes para as aranhas orbitelas em ambientes tropicais.

Ao contrário da perda de hábitat per se, a fragmentação pode ter efeitos positivos ou

negativos sobre a biodiversidade (Fahrig 2003). Quando o efeito da fragmentação é positivo,

para uma dada cobertura florestal quanto mais fragmentada for a paisagem maior será a riqueza.

Nestes casos, esperamos que a diferença de riqueza entre paisagens com menor e maior

quantidade cobertura florestal (e mais fragmentada) deve ser ainda menos evidente, porque os

efeitos positivos da fragmentação irão contrabalancear o efeito negativo da perda de hábitat.

Nós encontramos uma tendência de aumento do valor médio da riqueza local (alfa) em

paisagens com menor cobertura florestal (tabela 1). Nestas paisagens há menores fragmentos e

menor área nuclear (Fig. 4), indicando que as aranhas orbitelas na Mata Atlântica são
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favorecidas pelo processo de fragmentação. Gavish et al. (2012), tomando o cuidado de separar

o efeito da perda de habitat do efeito da fragmentação, avaliou o efeito deste último sobre a

diversidade de aranhas utilizando quatro métodos diferentes. Em todas as situações, o resultado

indicou que a fragmentação aumenta a riqueza de aranhas. Este efeito poderia ser explicado

porque, diferentemente das florestas temperadas, áreas alteradas em florestas tropicais tendem a

ter maior complexidade estrutural nos estratos inferiores (Faria et al. 2009), o que poderia

elevar o número de espécies de aranhas tecedeiras. No entanto, nem o estágio sucessional da

mata e nem a quantidade de estruturas de fixação (fatores normalmente correlacionados com a

fragmentação) influenciaram a riqueza de aranhas tecedeiras em um estudo em uma floresta

tropical (Leite & Rocha 2011). Outros fatores, portando, devem explicar o aumento da riqueza

de aranhas orbitelas em ambientes mais fragmentados.

Existem boas evidências de que a pressão de predação tem importante papel na

estruturação de comunidades de aranhas. A magnitude dessa influência supera os efeitos do

tamanho das ilhas (Polis & Hurd 1995), previsto por MacArthur and Wilson (1967). Os

predadores de aranhas incluem outras aranhas, vespas e pequenos vertebrados (Foelix 2011), e

alterações ambientais de depauperem essa fauna poderá favorecer o aumento da riqueza de

aranhas. Em ambientes sem a presença de predadores de topo, por exemplo, a abundância de

aranhas orbitelas aumenta em 10 vezes (Schoener & Toft 1983) e permite a sobrevivência por

mais tempo de aranhas que chegam de áreas fonte (Schoener & Spiller 1995). Em experimento

manipulativo Schoener & Spiller (1987) detectaram que a retirada de lagartos eleva em até 40%

a densidade de aranhas de teia e favorece o número de espécies.

Trabalhos na Mata Atlântica, na mesma área de amostragem das aranhas do presente

estudo, demonstram a relação entre grupos predadores de aranhas e a cobertura florestal. Matos
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& Rocha (2012) encontrou relação negativa entre a porcentagem de cobertura florestal e a

riqueza da comunidade de lagartos e abundância do lagarto florestal Enyalyus catenatus. A

presença de aranhas é comum na dieta de espécies de lagartos desse gênero (Zamprogno et al.

2001; Sousa & Cruz 2008; Rautenberg & Laps 2010). Já o limiar de extinção para comunidade

de aves especialistas em pequenos artrópodes, também na mesma área de estudo desse trabalho,

parece coincidir com momento de aumento da riqueza de aranhas orbitelas (em cerca de 25%

de cobertura florestal) (Santos et al. 2012). Possivelmente a queda acentuada desse grupo de

aves nesta porcentagem de cobertura florestal não está relacionada a disponibilidade de

alimento, e sim a restrição por outros recursos (eg. sítio para nidificação) permitindo a elevação

no número de espécies de aranhas orbitelas.

Finalmente, características comportamentais também podem influenciar na resposta dos

animais a perda de hábitat e fragmentação florestal. Swift & Hannon (2010) indicam que

relações lineares entre perda de hábitat e abundância da população aparecem com maior

frequência em trabalhos empíricos do que em estudos de modelagem, e sugerem que isso seja

um reflexo da flexibilidade comportamental dos organismos reais que nem sempre é

parametrizada nas simulações computacionais. De fato, Mendonça et al. (2012) (cap 2)

indicaram que aranhas orbitelas da Mata Atlântica são capazes de ajustar o seu comportamento

predatório em resposta a perda de hábitat, seja por mecanismos evolutivos seja via plasticidade

fenotípica. A capacidade de ajuste do comportamento em escala de tempo ecológico frente às

novas condições pode favorecer a manutenção dessa guilda em ambientes alterados.

Devido a capacidade das populações de aranhas em se manter em áreas muito alteradas,

esse táxon parece não ser apropriado no uso como modelo para tomada de decisão sobre

tamanho mínio de área a ser conservada. Indicar a ocorrência de limiar ou tamanho mínimo de
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áreas prioritárias para conservação pode conduzir a uma estimativa subestimada da necessidade

desse recurso para outros grupos.
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RESUMO

A ação antrópica vem reduzindo e fragmentando os hábitats naturais. Este processo tende a
simplificar as comunidades ecológicas em função da perda progressiva de suas espécies.
Comunidades de aranhas de florestas tropicais, contudo, tendem a aumentar de riqueza em
hábitats alterados pela fragmentação. Como resultado, espera-se que o processo redução de
cobertura florestal e de fragmentação submeta as aranhas a um conjunto de presas cada vez
mais depauperado e a um conjunto de espécies competidoras cada vez mais diverso. Nessa
situação, seria esperado que cada espécie alterasse sua estratégia de captura, passando de
sequências comportamentais mais complexas e capazes de lidar com uma grande diversidade de
presas em hábitats mais íntegros a sequências mais simplificadas e especializadas em poucos
tipos de presas em hábitats mais fragmentados. Testamos essa previsão a partir da análise de
sequências de captura de presas em aranhas do gênero Micrathena em nove paisagens de Mata
Atlântica variando de 5% a 60% de cobertura florestal. Detectamos que a complexidade desse
comportamento reduziu com a redução da cobertura florestal para quatro dos seis grupos de
aranhas do gênero. Tal capacidade de ajuste comportamental pode influenciar na manutenção
das populações de aranhas orbitelas em paisagens com pouca porcentagem de cobertura
florestal.

Palavras-chave: complexidade comportamental, diversidade comportamental, variabilidade

comportamental, fragmentação, perda de hábitat
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INTRODUÇÃO

A perda de hábitat e a fragmentação alteram características da paisagem como a

quantidade de bordas, o número, o tamanho e o isolamento dos remanescentes de floresta

(quando ocorre fragmentação) (Turner et al. 2001). A resposta das comunidades, em termos de

riqueza, composição e abundância a estas modificações vêm sendo extensamente avaliadas

(revisado por Swift & Hannon 2010). No entanto, os efeitos da fragmentação e perda de hábitat

sobre o comportamento animal são largamente desconhecidos (Yahner & Mahan 1997; Hinam

& Clair 2008).

A expressão de um comportamento é influenciada por fatores intrínsecos (e.g.,

capacidade de dispersão) e extrínsecos (e.g., disponibilidade de recursos). Ambos os tipos de

fatores são, por sua vez, influenciados por padrões em escala de paisagem (Yahner & Mahan

2002).  Espera-se que quando características da paisagem sejam alteradas, o comportamento do

animal seja o caráter do fenótipo que primeiro se modifique, dado que expressões do

comportamento, assim como traços fisiológicos, são os atributos do fenótipo que respondem

mais rapidamente a alterações do ambiente (Relyea 2003; Briffa et al. 2008).

Teoricamente, modificações nas paisagens poderiam levar a dois tipos de ajuste do

fenótipo dos organismos: um ajuste individual, expresso com base na plasticidade fenotípica

dos organismos e um ajuste populacional, devido à seleção diferencial de indivíduos com

diferentes habilidades para lidar com o ambiente alterado. O segundo tipo de ajuste é possível

considerando que alterações ambientais são suficientes para, mesmo em curtos períodos de

tempo (algumas décadas), gerar respostas adaptativas em populações naturais, particularmente

em organismos de ciclo de vida curto (Carroll et al. 2007).
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Em particular, o comportamento de forrageio de animais predadores pode ser um dos

primeiros aspectos de seu repertório a responder às alterações derivadas da perda de hábitat

devido à modificação da disponibilidade de recursos alimentares. Paisagens afetadas pelos

processos de redução e fragmentação de hábitats, especialmente devido à ação antrópica, devem

apresentar riqueza e composição de organismos diferentes das comunidades originais (Fahrig

2003) e, consequentemente, diferente pressões seletivas relacionadas com a diversidade de

presas. As comunidades de invertebrados, que representam presas potenciais para aranhas,

também são influenciadas por este processo (Martinko et al. 2006). A simplificação das

comunidades, em comparação com a situação original de comunidades muito diversificadas

(Komonen et al. 2000), deve levar à homogeneização das presas disponíveis para animais

predadores. Portanto, é prevista a seleção de fenótipos com propriedades distintas daquelas dos

ancestrais, no que diz respeito à maior habilidade de capturar as novas presas mais abundantes

em função do relaxamento da seleção associada com a variabilidade de presas disponíveis.

Além disso, as comunidades de aranhas em áreas mais fragmentadas são mais diversas (Gavish

et al. 2012), o que aumentaria ainda mais a competição interespecífica, gerando

comportamentos menos complexos. Bolger et al. (2000) documentaram que em fragmentos

urbanos a densidade e diversidade de morfotipos de artrópodes em geral diminuem com a

fragmentação. A exceção encontrada foram as aranhas de solo, que são favorecidas pela

fragmentação. Mendonça et al. (2012) também detectaram que na Mata Atlântica da Bahia a

fragmentação também leva ao aumento da riqueza de espécies de aranhas.

A Mata Atlântica da Bahia, Brasil, possui áreas extensas e isoladas que promovem

diferentes pressões seletivas associadas à heterogeneidade de recursos, como a diversidade de

presas disponível para invertebrados carnívoros, como as aranhas. O principal processo de
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redução e fragmentação da floresta ocorreu a partir da década de cinquenta (SOS Mata

Atlântica, 2008) e de modo espacialmente heterogêneo. Em teoria, este espaço de tempo é

suficiente para que se expressem respostas adaptativas (Carroll et al. 2007), com potenciais

efeitos sobre o comportamento dos indivíduos das populações de aranhas nessas paisagens.

Para este grupo, um aspecto do comportamento de forrageio sujeito a seleção ou ajuste

derivado da plasticidade é o nível de complexidade da sequência comportamental. Uma

sequência de captura de presa está organizada na forma de unidades simples de comportamento

(tais como “fixar e rodar” ou “manipular”). Uma grande complexidade em uma sequência

comportamental indica que um comportamento pode ser precedido de vários outros e, portanto,

as categorias são independentes entre si. Considerando uma sequência de predação, um animal

com comportamento mais complexo deve conseguir capturar uma maior diversidade de presas,

pois poderá capturar presas com distintas particularidades.

Este estudo tem como objetivo avaliar se a complexidade comportamental associada à

captura da presa em aranhas orbitelas está relacionada à redução e fragmentação do hábitat. A

hipótese de interesse deste trabalho é de que a relação entre complexidade comportamental e a

porcentagem de cobertura florestal é negativa. Como resultados, esperamos que áreas com

maior quantidade de cobertura florestal diversidade de presas apresentem uma comunidade de

aranhas de teias orbiculares composta por espécies que possuem maior complexidade quando

comparadas a comunidade de ambientes com menor diversidade de presas.

MÉTODOS

Para avaliar a resposta comportamental à redução da quantidade de seu habitat,

medimos a complexidade comportamental de aranhas tecedeiras em paisagens fragmentadas de
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Mata Atlântica com cobertura florestal de floresta variando entre cinco e 60% (Fig. 1). Tal

gradiente de cobertura florestal potencializa a amplitude de variação da diversidade de presas

entre as réplicas.

Área de estudo

A unidade amostral foi composta por uma paisagem de 6x6 km, no bioma da Mata

Atlântica no Estado da Bahia. Cada unidade amostral inclui área(s) de Mata Atlântica primária

ou em estágios médio ou avançado de regeneração, que foram considerados como hábitats

florestais, e matriz(es) desflorestadas, compostas por pastagem e/ou plantios herbáceo/arbustivo

de baixo porte. Alguns critérios foram estabelecidos na tentativa de controlar a variabilidade

ambiental existente entre as paisagens. Estes critérios estão relacionados a: i) ocorrência de

áreas que poderiam funcionar como áreas fontes tanto de presas quanto das aranhas orbitelas e

ii) influência da diversidade genética distintas entre as áreas amostradas devido ao seu histórico

biogeográfico. Os procedimentos relacionados a estes controles estão detalhados em

(Mendonça et al. 2012b) (cap 3).

Coleta e análise de dados

Cada paisagem de 6x6 km foi subdividida em 100 quadriculas (600 x 600 m) e deste

universo, oito foram sorteadas. Cada ponto sorteado possuía tamanho da mata suficientemente

para instalação do transecto de 100 m, a uma distância de pelo menos 50 m da borda; o dossel

possuía no mínimo oito metros de altura; e a mata apresentava estágio médio e avançado de

regeneração. Ao longo de cada transecto, realizamos procura ativa visual, entre 8:00 e 16:00 h,

por aranhas orbitelas. A procura foi restrita a aranhas que ocupem os estratos verticais até dois
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metros.  Em cada parcela, filmamos (filmadora Panasonic SDR-H86) o comportamento de

captura de presa das dez primeiras aranhas orbitelas encontradas que apresentassem o morfotipo

semelhante ao de Micrathena. Escolhemos este gênero porque a maioria dos seus

representantes possui uma morfologia peculiar, que facilita a restrição no universo de aranhas

filmadas em campo. As aranhas foram coletadas e conservadas em álcool 80%, para posterior

validação taxonômica.

Para descrever o comportamento de captura das aranhas foram oferecidas larvas de

Tenebrio molitor (Coleoptera) de tamanho aproximado ao corpo da aranha (cefalotórax e

abdome). A utilização desta presa diminui possíveis ruídos relacionados à experiência prévia da

aranha sobre a medida do comportamento, pois larvas de Tenebrio molitor são presas incomuns

para aranhas de teia (Japyassú & Caires 2008).  Os eventos de captura foram filmados (método

animal focal - Lehner, 1996).

Os dados foram coletados em 2011 em dois períodos (de Janeiro a Abril e de Agosto a

Dezembro) de forma a evitar o período do ano chuvoso. Assim, buscamos evitar variações

sazonais na disponibilidade de presas.
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Figura 1. Litoral do estado da Bahia, Brasil. A esquerda, regiões de refúgio e a direita

regiões de não-refúgio, com respectivas porcentagens de cobertura florestal.

Cada sessão de filmagem iniciava com a exibição pela aranha da primeira categoria

comportamental (exceto imobilidade). As sessões se encerravam quando a aranha permanecia

mais de cinco minutos realizando um mesmo comportamento, como mordida longa ou falta de

interação com a presa (Japyassú & Viera 2002; Japyassú & Caires 2008). Quando o motivo do

término da filmagem foi falta de interação predador-presa, o comportamento predatório era

considerado válido caso a aranha tivesse iniciado a fase de alimentação antes da interrupção da

filmagem. Durante a descrição do comportamento, quando outra presa inesperadamente caia na

teia, desconsideramos a sequência de unidades comportamentais que vai desde o
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reconhecimento e a interação com outra presa até o deslocamento em direção à larva. Para a

análise do comportamento predatório consideramos 24 categorias comportamentais (mônades).

Analisamos a complexidade da sequência comportamental de cada indivíduo em dois

níveis: a) número de categorias comportamentais diferentes (riqueza de mônades) e b)

utilizando o índice de estereotipia aplicado a mônades (IEm).  O IEm mede a probabilidade de

uma categoria ocorrer em uma sequência comportamental. O IEm varia de zero (quando todas

as categorias comportamentais são equiprováveis) a um (quando uma determinada categoria é

altamente previsível, considerando outra determinada categoria precedente) (Altmann 1965). O

IEm sintetiza em um único valor informação sobre a riqueza e sobre a frequência de cada

categoria comportamental. Analisando a riqueza separadamente buscamos identificar qual

destas variáveis foi responsável pela mudança no valor médio do IEm observado. O cálculo do

IEm foi elaborado segundo procedimento descrito em Mendonça et al. (2012) (capítulo 1).

Para testar a previsão de que, em ambientes com maiores porcentagens de cobertura

florestal, as aranhas possuem maior complexidade comportamental, realizamos uma análise de

covariância multifatorial (MANCOVA). Utilizamos a riqueza média e o IEm médio do gênero

Micrathena em cada paisagem como variáveis resposta, o histórico biogeográfico como fator

categórico fixo e a cobertura florestal como fator contínuo. Embora não seja esperado que todas

as espécies estejam presentes em todas as paisagens (motivo pelo qual decidimos realizar a

análise ao nível de gênero), a avaliação do padrão geral de resposta à redução da cobertura

florestal de cada espécie pode informar se o modelo tem aplicabilidade geral. Avaliamos essa

relação visualmente para cada grupo separadamente por meio de gráficos de dispersão. Os

cálculos do IE foram feitos ambiente R versão 2.15 (R Development Core Team 2012) e a

MANCOVA foi realizada no programa SPSS Statistics (versão 17.0).
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RESULTADOS

O total de indivíduos de Micrathena utilizados para as análises foi 37. Ao todo, foram

encontradas sete espécies diferentes de Micrathena: M. fissispina, M. schreibersi, M.

triangularispinosa, M. macfarlanei, M. triangularis, M. excavata e M. lindenbergi, além de seis

jovens que foram identificados ao nível de gênero. As espécies que ocorreram em maior

número de paisagens foram M. triangularispinosa e M. triangularis (em seis e cinco paisagens,

respectivamente). Aranhas do grupo “jovens” estiveram presentes em cinco paisagens.

Considerando todas as espécies e o grupo dos jovens, o número médio de categorias

comportamentais em cada paisagem foi 13. O valor médio do IEm foi 0,3.

Os valores médios do IEm aumentaram significativamente com a redução da cobertura

florestal (F1,8=9,287; r2=0,77; p=0,023). Já a riqueza de categorias exibidas não variou de

maneira significativa (F1,8=2,590; R2=0,61; p=0,15).

Figura 2. Relação entre a porcentagem de cobertura florestal e a) índice de estereotipia e b)

riqueza de mônades (unidades comportamentais). Cada ponto no gráfico representa a média dos

valores de resposta (riqueza, IEm) das aranhas do gênero Micrathena em cada paisagem
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amostrada. Os valores de resposta nos gráficos representam os resíduos da relação entre o os

fatores histórico biogeográfico e os fatores riqueza, e as variáveis resposta riqueza média e IEm

médio.

Avaliamos a resposta comportamental em função da redução da cobertura florestal ao

nível de gênero porque nenhuma espécie esteve presente em todas as paisagens. A inclusão de

diferentes espécies na análise acrescenta um potencial fator de confusão nesta, devido a

possibilidade de que a correlação negativa entre IEm e cobertura florestal fosse devida a uma

substituição de espécies ao longo do gradiente de cobertura florestal, gerando um padrão a nível

de comunidade que não teria equivalência a nível de espécie (populações). Contudo, a resposta

comportamental observada parece não derivar da inclusão de espécies distintas na análise (Fig.

3). A figura três apresenta a relação entre cobertura florestal e o IEm para cada grupo (espécies

e jovens) que ocorreu em mais de uma paisagem. Embora não tenhamos avaliamos

formalmente a relação entre cobertura florestal e o IEm  para cada grupo separadamente, em

quatro dos seis grupos parece existir uma tendência de redução da complexidade do valor de IE

em menores coberturas florestal, tal qual o padrão geral identificado para todo o gênero (Fig. 2).

A relação entre a cobertura florestal e o IEm para um dos grupos (M. triangularis) não indica

relação oposta ao padrão geral. Para M. schereibersi a relação é oposta ao padrão geral, no

entanto, para esse grupo a relação foi estimada com apenas duas réplicas, que abrangem uma

amplitude muito curta de variação da variável independente (de 45 a 55 por cento de cobertura

florestal).
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Figura 3. Relação entre o IE para cada grupo (espécie e jovens) e a porcentagem de cobertura

florestal.

DISCUSSÃO

Esperávamos que áreas com maior porcentagem de cobertura vegetal apresentassem

aranhas com maior complexidade comportamental quando comparadas a aranhas de ambientes

com menor porcentagem de cobertura florestal. A modificação no nível de complexidade

comportamental pode ocorrer devido a mudanças derivadas da plasticidade fenotípica

associadas a alteração da diversidade presas disponíveis. Também é possível que a modificação

comportamental seja devido ao relaxamento da pressão associada à diversidade de suas presas,

que levaria a mudanças microevolutivas no comportamento. Embora neste trabalho não

possamos discernir entre os dois mecanismos que geram alteração no comportamento,
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observamos modificação do comportamento de captura das aranhas ao longo do gradiente de

cobertura florestal com base em um dos descritores de comportamento (IEm). A riqueza de

categorias não foi influenciada pelo gradiente. Assim, nossos resultados indicam que,

considerando a escala temporal em que ocorreu a perda de hábitat na Mata Atlântica da Bahia,

as aranhas são capazes de modificar seu comportamento relacionado a captura de presas.

O sentido do ajuste comportamental ocorreu conforme nossa expectativa original. Ou

seja, as aranhas provenientes de ambientes com maior quantidade de cobertura florestal

possuem comportamento mais complexo do que aquelas provenientes de áreas com menor

cobertura. Esse resultado é compatível com a proposição de MacArthur 1972 de que a largura

do nicho é restringida pelo número de espécies semelhantes, que tendem a ser competidoras. Na

área em que amostramos, a riqueza de aranhas orbitelas é maior em menores fragmentos

(Mendonça et al. 2012b).

Possivelmente a manutenção de um comportamento complexo incorre em custos

similares aos custos de manutenção de um fenótipo plástico. As desvantagens da plasticidade

incluem custos relacionados à manutenção dos mecanismos regulatórios da plasticidade, custos

de produção da estrutura plástica, custos relacionados à aquisição de informações sobre o

estado do ambiente e custos genéticos (DeWitt et al. 1998). Além disso, o fenótipo plástico

pode nunca ser tão eficiente quanto o fenótipo especializado na exploração de um dado recurso.

Isso favoreceria especialização do fenótipo em situações com maior heterogeneidade de

recursos. Além disso, outra hipótese prevê que, em ambientes mais heterogêneos suportam

maior número de estratégias de exploração de recursos (MacArthur, 1967). Neste caso, espera-

se que a seleção aja de modo a reduzir a complexidade comportamental das aranhas orbitelas,
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pois isso permitiria a coabitação de várias espécies com fenótipo especializado. Nossos dados

descartam essa previsão, indicando que as vantagens da ampliação do nicho superam as

vantagens de um fenótipo especializado. Contudo, ambas as estratégias podem ser favorecidas

evolutivamente e prever em quais situações dada estratégia comportamental será beneficiada

não é trivial.

As aranhas são fiéis aos seus micro-hábitats (Ziesche & Roth 2008) e a geometria da

teia pode ser determinante no sucesso de captura de determinados tipos de presa (Sandoval

1994; Blamires 2010). Dessa forma, é possível que o um dos mecanismos de redução da

competição interespecífica também esteja associado à seleção de micro-hábitat e à geometria da

teia orbicular, pois uma vez que as aranhas tenham selecionando sítios específicos, ela deverá

ser capaz de capturar quaisquer tipos de presa que caiam em suas teias. As aranhas orbitelas

devem ser capazes de capturar até mesmo as presas raras, pois estas são fundamentais para sua

sobrevivência e produção de ovos (Venner & Casas 2005). No entanto, ajustes nestes dois

mecanismos (seleção de micro-hábitat e construção de teia) podem não ser suficientes para

permitir a manutenção de populações de aranhas em ambientes alterados e comportamento de

captura pode ser determinante neste sentido.  De fato, os nossos resultados indicam que a menor

diversidade de presas no hábitats com menor cobertura florestal leva a especialização do

comportamento de captura em aranhas orbitelas tropicais.
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Language and language services
Manuscripts should be written in British English. Authors who are unsure of correct English
usage should have their manuscript checked by someone proficient in the language.
Manuscripts in which the English is difficult to understand may be returned to the author for
revision before scientific review. Papers that are accepted but incorrectly prepared or whose
English is poor, may also be subject to delays in the press. After acceptance, the Editorial
Offices will edit papers in accordance with the house style and will help authors to
communicate effectively.

Authors who require information about language editing and copyediting services pre- and
post-submission please visit  http://www.elsevier.com/languagepolishing or our customer
support site at  http://epsupport.elsevier.com for more information. Please note Elsevier neither
endorses nor takes responsibility for any products, goods or services offered by outside vendors
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Submission
Submission to this journal proceeds totally online and you will be guided stepwise through the
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notification of the Editor's decision and requests for revision, takes place by e-mail removing
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any opposed referees. You will need to upload a cover letter, title page, acknowledgments and
manuscript.

Referees
Please submit, with the manuscript, the names and e-mail addresses of 4 potential referees.
In case of double blind peer review, please make sure that all text that may reveal your identity
is excluded from the source files.

PREPARATION
Language
Please write your text in good English (British usage only is accepted). Use decimal points (not
decimal commas); use a space for thousands (10 000 and above).

Use of word processing software
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Word is preferred; pdfs are not acceptable. See
http://www.elsevier.com/wps/find/authorsview.authors/howtosubmitpaper for a guide to
formatting documents, including LaTeX.
The text should be in single-column format. Keep the layout of the text as simple as possible.
Type all manuscripts with double line spacing and aligned left, including the abstract,
references, figure legends and tables. Use a font size of 11 or larger. Manuscripts should have
continuous line numbers, page numbers and wide margins throughout (including the abstract,
references, figure legends and tables).
Indent each new paragraph.
Use consistent punctuation; insert only a single space between words and after punctuation.
Type text without end-of-line hyphenation, except for compound words. Use initial capitals
only for proper names (e.g. names of people, places or proprietary products), not for animals or
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manuscript. See also the section on Electronic illustrations.
To avoid unnecessary errors you are strongly advised to use the "spell-check" and "grammar-
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Article structure
Subdivision - unnumbered sections
Divide your article into clearly defined sections. Each subsection is given a brief heading. Each
heading should appear on its own separate line. Subsections should be used as much as possible
when cross-referencing text: refer to the subsection by heading as opposed to simply "the text".
The usual main headings for Research papers are: Methods, Results, Discussion,
Acknowledgments and References (no heading is used for the Abstract or Introduction). Papers
should not be forced to fit into this pattern of headings, however, if they do not naturally do so.
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Type main headings in capitals on a separate line on the left of the page. Type subheadings in
italics at the left of the page on a separate line, and begin the main words with a capital letter.
Type sub-subheadings in italics on a new line, aligned full left. Start the text on a new line after
subheadings and sub-subheadings. When presenting multiple experiments, authors may use
main headings for the titles of each experiment, with the Methods and Results of each
experiment listed as subheadings. Try to keep subheadings short enough to fit within a single
column.

Introduction
State the objectives of the work and provide an adequate background, avoiding a detailed
literature survey or a summary of the results.
The Introduction should be brief, not normally exceeding two manuscript pages. Keep
references to a minimum by citing reviews rather than primary research papers where
appropriate.

Methods
Provide sufficient detail to allow the work to be reproduced. Methods already published should
be indicated by a reference: only relevant modifications should be described.
Give the names and addresses of companies providing trademarked products. Always state
sample sizes (the number of animals used in the study) and the age, sex, breed/strain and source
of animals. Full details of testing or observational regimes should be given. If captive animals
were used, include details of housing conditions relevant to the study (e.g. cage size and type,
bedding, group size and composition, lighting, temperature, ambient noise conditions,
maintenance diets) both during the study and during any period before the study that might bear
on the results. The Methods section may also contain a description of the kinds of statistics used
and the activities that were recorded.
Ethical note. Where ethical considerations arise from the study, these should be addressed in the
Methods, either in the main Methods section itself (where the additional discussion is relatively
minor), or in a separate subsection of the Methods headed Ethical note. Any ethical
implications of the experimental design and procedures should be identified, and any licences
acquired to carry out the work specified. Procedures that were taken to minimize the welfare
impact on subjects, including choice of sample sizes, use of pilot tests and predetermined rules
for intervention, should be described. Any steps taken to enhance the welfare of subjects (e.g.
through 'environmental enrichment') should also be indicated. If the study involved keeping
wild animals in captivity, state for how long the animals were captive and whether, where and
how they were returned to the wild at the end of the study.

Results
Results should be clear and concise. This section should include only results that are relevant to
the hypotheses outlined in the Introduction and considered in the Discussion. The text should
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complement material given in Tables or Figures but should not directly repeat it. Give full
details of statistical analysis either in the text or in Tables or Figure legends. Include the type of
test, the precise data to which it was applied, the value of the relevant statistic, the sample size
and/or degrees of freedom, and the probability level. Number Tables and Figures in the order to
which they are referred in the text. Means and standard errors/standard deviations (and medians
and interquartile ranges/confidence limits), with their associated sample sizes, are given in the
format X +SE = 10.20+1.01 g, N = 15, not X = 10.20, SE = 1.01, N = 15.
For significance tests, give the name of the test followed by a colon, the test statistic and its
value, the degrees of freedom or sample size (whichever is the convention for the test) and the P
value (note that F values have two degrees of freedom). The different parts of the statistical
quotation are separated by a comma. Note use of italics for F, P, N and other variables.
If the test statistic is conventionally quoted with degrees of freedom, these are presented as a
subscript to the test statistic. For example:

ANOVA: F 1,11 = 7.89, P = 0.017
Kruskal-Wallis test: H 11 = 287.8, P = 0.001
Chi-square test: X 2 2 = 0.19, P = 0.91
Paired t test: t 12 = 1.99, P = 0.07

If the test is conventionally quoted with the sample size, this should follow the test statistic
value. For example:

Spearman rank correlation: r s = 0.80, N = 11, P, < 0.01
Wilcoxon signed-ranks test: T = 6, N = 14, P < 0.01
Mann-Whitney U test: U = 74, N 1 = N 2 = 17, P < 0,02

P values for significant outcomes can be quoted as below a threshold significance value (e.g. P
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them in the context of previous work. The Discussion should be concise and not excessively
speculative, and references should be kept to a minimum by citing review articles as much as
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RESUMO

“Estereotipia” é compreendida como antônimo de “plasticidade fenotípica” (PF), que é a

habilidade do organismo em expressar diferentes fenótipos em diferentes contextos. Vários

trabalhos calculam índices de estereotipia (IE) a partir de sequências comportamentais exibidas

em um único contexto, o que não parece teoricamente adequado. Para checar a eficiência de

três desses IEs, testamos aqui se seus valores podem ser adequadamente previstos por medidas

de PF que levam em conta mudança de contexto. Para tanto, produzimos duas matrizes de

transição relativas ao comportamento de captura de presa (formiga e larva) para cada um de 77

indivíduos de aranhas de cinco espécies (Theridiidae). Calculamos, para cada matriz, três IEs e,

para o par de matrizes de cada indivíduo, cinco descritores de PF (usando ocorrência ou

frequência da matriz total, de díades e de mônades). Três MANCOVAS permitiram avaliar se a

variação dos valores de cada IE é adequadamente explicada pela variação de componentes

ortogonais da PF. Nossos resultados indicam que ou essa relação não existiu ou os valores de IE

aumentaram com os de PF – o oposto ao esperado caso os IEs avaliassem corretamente

estereotipia. Sugerimos, portanto, cautela na aceitação das conclusões da literatura que se

baseia nesses IEs.

Palavras-chave: plasticidade fenotípica, repertório comportamental, comportamento predatório,

sequência predatória, complexidade comportamental.
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INTRODUÇÃO

Plasticidade fenotípica é definida como a habilidade de um organismo em expressar

diferentes estados do fenótipo a partir de um único genótipo, em resposta a diferentes condições

ambientais (Bradshaw 1965; Via & Lande 1985; Agrawal 2001). Uma vez que a plasticidadede cada caráter possui base genética, vários autores argumentam que ela está sujeita àseleção, podendo, portanto, ser um traço adaptativo sob determinadas circunstâncias(Dudley & Schmitt 1996). Tais situações devem estar relacionadas ao nível deheterogeneidade do ambiente (e.g., variabilidade de hábitat, espacial e temporal) (Via etal. 1995): organismos que ajustam seu fenótipo a diferentes condições (e.g., organismosplásticos), de forma a conseguir explorar o recurso disponível, deverão ser competidoresmais eficientes naquele ambiente (Ghalambor et al. 2007), ao passo que a redução deplasticidade poderá ser favorecida em ambientes homogêneos (Japyassú & Caires 2008).
A literatura recente demonstra interesse na compreensão das forças evolutivas que moldaram os

padrões de plasticidade fenotípica e nos efeitos de plasticidade sobre a dinâmica evolutiva e

padrões ecológicos (Sih 2004). Contudo, várias revisões publicadas nas últimas décadas (e.g.,

Via et al. 1995; Agrawal 2001; Pigliucci 2005; Auld & Relyea 2010) apontaram problemas

nessa literatura, destacando a ocorrência de confusão terminológica e conceitual e limitações

metodológicas na mensuração da plasticidade (Scheiner 1993; Gotthard et al. 1995; Pigliucci

2005).

Medir a plasticidade de caracteres que mudam lentamente ou que não podem voltar ao

seu estado original após nova mudança no ambiente requer a replicação do mesmo genoma em

diversos contextos (Scheiner 1993). Contudo, devido à dificuldade de se replicar o genoma,
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alguns dos trabalhos medem a variação intra-populacional, dentro da mesma geração ou ao

longo de mais de uma geração, para estimar a plasticidade fenotípica (e.g. Sandoval 1994). Por

outro lado, medir a plasticidade de caracteres lábis e reversíveis, tais como reações fisiológicas

ou padrões comportamentais, que modificam-se rapidamente a cada contexto (Briffa et al.

2008; Schoeppner & Relyea 2009), supera, em parte, os limites relacionados a dificuldade em

replicar o genoma.

O termo estereotipia tem sido empregado como antônimo de plasticidade (e.g.,

Guillemain et al. 2007). Alguns trabalhos têm usado índices derivados da teoria de informações

para medir estereotipia, a exemplo do índice proposto por Altmann (1965), do índice proposto

por Haynes & Birch (1984) ou do próprio índice de diversidade de Shannon (e.g., Winkler &

Preleuthner 2001).  Esses índices derivam da análise de sequências comportamentais exibidas

em um único contexto ambiental e geram valores de probabilidade de ocorrência de um

comportamento em uma sequência. Entretanto, conceitualmente não há motivos para se esperar

que os índices de estereotipia, calculados com base em uma única sequência comportamental

derivada de um único contexto, reflitam de fato estereotipia, tal como o oposto de plasticidade,

visto que trata-se de diferentes fontes de variabilidade do comportamento. Considere porexemplo, a figura 1 onde discriminamos tais diferentes fontes de variabilidadecomportamental. Temos na figura três indivíduos representados em um experimento,diferenciados por diferentes tipos de linhas. O indivíduo 1 tem seu comportamentodescrito em uma única situação experimental ou contexto ambiental, mais de umasequência comportamental comparadas entre si dentro de um mesmo contexto,sequências comportamentais comparadas entre outros indivíduos dentro do mesmocontexto. Finalmente, temos sequências comportamentais comparadas entre três
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contextos experimentais diferentes (A, B e C). O termo estereotipia é utilizado naliteratura para designar baixa variabilidade comportamental associada a ao menos trêsdessas situações (exceto na comparação entre indivíduos em um mesmo contexto).Entretanto, os índices de estereotipia medem apenas a variabilidade indicada pelaprimeira situação (variabilidade dentro de uma única sequência).

Figura 1. Diferentes fontes de variabilidade comportamental. Cada forma geométrica

representa uma unidade comportamental, por exemplo, “morder” ou “enrolar”. As setas

indicam uma sequência de exibição das unidades comportamentais. Contextos A, B ou C

indicam o contexto ambiental sob o qual o animal exibe a sequência comportamental.
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Avaliar empiricamente se a variabilidade dentro de uma única sequênciacomportamental é capaz de prever a variação na sequência do mesmo indivíduo frente acontextos diferentes (plasticidade) demanda investigar se de fato medidas de estereotipia

baseadas em sequências comportamentais desenvolvidas em um único contexto aferem

adequadamente a capacidade de resposta fenotípica sob diferentes contextos (ou seja, a

plasticidade). O uso de conceitos imprecisos e de métricas que não refletem a natureza teórica

do que se quer medir gera resultados espúrios, dificultando a compreensão dos mecanismos da

função adaptativa da variabilidade comportamental.

Para avaliar a nossa hipótese de que os índices de estereotipia calculados com base em

sequências comportamentais únicas não possuem forte correlação negativa com plasticidade

fenotípica (estimada com base na resposta comportamental a contextos distintos), comparamos

medidas de plasticidade com índices de estereotipia.

MÉTODOS

Organismos modelo

Para mensurar a plasticidade comportamental, utilizamos 77 indivíduos de aranhas das

espécies Theridion evexum (n=21), Achaearanea cinnabarina (n=9), A. digitus (n=13), A.

tepidariorum (n=18) e Latrodectus geometricus (n=16) (Theridiidae). Theridiideos constroem

pelo menos quatro diferentes scafoold teias (Benjamin & Zschokke 2003), mas o conhecimento

sobre a diversidade da teia e outros aspectos comportamentais desta família ainda é escassa

(Japyassú & Caires 2008). São dois tipos de teias irregulares com linhas gumfoot (teias tipo

Achaearanea, com um pequeno recuo, e teias do tipo Latrodectus, com um retiro dentro de uma

malha irregular) e dois tipos sheetwebs (teia tipo Theridion, com fios viscosos em a folha e
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teias tipo Coleosoma, sem esses elementos viscosos (ver Benjamin e Zschokke 2003)). A

variação na identidade taxonômica de aranhas utilizados no presente estudo reduz as chances de

obtermos efeitos particulares para uma espécie, ampliando a possibilidade de extrapolação dos

resultados.

Exemplares testemunhos foram depositados na coleção sistemática do Laboratório de

Artrópodes, Instituto Butantan.

Coleta de dados

Os dados de descrição das sequências comportamentais utilizados neste trabalho foram

obtidos de estudos realizados anteriormente, incluindo trabalhos publicados no caso de A.

cinnabarina, A. digitus, A. tepidariorum (Garcia & Japyassú 2005a; Japyassú & Jotta 2005;

Japyassú & Caires 2008) e de dados não publicados no caso de T. evexum e L. geometricus.

Utilizamos apenas dados de fêmeas adultas provenientes de fragmentos urbanos de Mata

Atlântica.

No laboratório, as aranhas foram mantidas em caixas de acrílico transparente com fundo

de poliestireno preto fosco. Os indivíduos foram alimentados semanalmente com ninfas de

Gryllus sp. de tamanho aproximadamente igual ao corpo (cefalotórax e abdome) da aranha.

Os comportamentos exibidos nos experimentos abaixo foram filmados e transcritos em

matrizes diádicas de transição (matriz antecedente-consequente) (Garcia & Japyassú 2005a;

Japyassú & Jotta 2005; Japyassú & Caires 2008). Cada aranha foi filmada sob dois contextos

predatórios: capturando formigas saúva (Atta sp.) e larvas de Tenebrio molitor (Coleoptera). A

escolha desses dois tipos de presas buscou estimular a exibição de grande variedade

comportamental dentro do repertório predatório da aranha, dado ser presas muito diferentes
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quanto ao formato do corpo, ao seu comportamento e ao nível de agressividade. Tais presas

também oferecem diferenças quanto à experiência prévia da aranha com cada uma delas. Vários

estudos mostram que formigas são itens alimentares frequentes, podendo compor até 75% da

dieta de teridídeos (Holldobler 1970, Carico 1978, MacKay 1982, Nyffeler & Benz 1987,

Nyffeler et al. 1988, Breene et al. 1989, 1993), enquanto que as larvas compõem apenas 2% da

dieta dessas aranhas (Riechert & Luczak 1982). As filmagens foram realizadas sob luz branca

lateral e contra um fundo escuro, sempre no sétimo dia após a interrupção da alimentação das

aranhas em cativeiro (para controlar os diferentes níveis de saciedade entre os indivíduos), no

período da tarde, entre 15 a 30 dias após a construção da teia.

As descrição das categorias comportamentais realizadas pelas cinco aranhas estudadas

estão disponíveis como material suplementar e no anexo 1. Todas as categorias

comportamentais foram descritas por Garcia & Japyassú (2005); Japyassú & Jotta (2005) e

Japyassú & Caires (2008).

Índice de estereotipia

Calculamos os dois índices de estereotipia mais comum na literatura com base nos

dados dos eventos de predação da formiga e da larva, para cada indivíduo. O índice de

estereotipia proposto por Haynes & Birch (1984) (IEh) é dado pela fórmula:

   
ri

riPijPij
=IEh

/11

/
22



  ,

onde Pij = probabilidade de transições da categoria i para a categoria j; ri = o número de

transições possíveis a partir da categoria precedente i.
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O índice proposto Altmann (1965) (IEa) pode ser aplicado tanto a mônades (uma

unidade comportamental isolada) (IEam) quanto as díades (duas unidades comportamentais

conectadas em sequência) (IEad) e é dado pela fórmula:

Para mônades:

2N

2
1

Log

PxPxLog
=IEam 

Para díades:

IEad=1−
(∑ PxyLog 2 Pxy)− (∑ PxLog 2 Px)
Log 2N (díades )− Log 2N (monade)

onde, Px = probabilidade de ocorrência da mônade x; Px,y = probabilidade de ocorrência da

díade xy; N = o número de diferentes mônades ou díades.

Ambos os índices de estereotipia variam de zero a um. O valor 0 indica que cada

categoria (uma mônade; ou uma díade) é completamente independente da categoria precedente

e o valor 1 indica que cada categoria é completamente previsível, dada a categoria anterior

(portanto, estereotipada).

Avaliamos se os índices aferem estereotipia da mesma forma quando calculados a partir

da captura de larvas ou calculados a partir da captura de formigas. Se os índices de estereotipia

medem plasticidade, esperamos que o resultado obtido seja semelhante independente se for

calculado a partir da sequência derivada da captura da formiga ou da larva. Para fazer essa

avaliação, comparamos os valores dos índices obtidos para cada uma das presas utilizando o

teste de correlação de Pearson.
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Medidas de plasticidade

O protocolo que desenvolvemos para avaliar a plasticidade, com base na comparação do

fenótipo expresso em resposta a diferentes contextos, segue a mesma lógica de outras medidas de

plasticidade já disponíveis na literatura. Evitamos utilizar normas de reação pois, embora seja uma

boa ferramenta para avaliar graus de plasticidade em um ou poucos aspectos mensuráveis de

comportamento, ela torna-se problemática se estamos lidando com variações de todo um

repertório de ações (Japyassú & Caires 2008). Neste artigo fazemos uma abordagem capaz

captar a variação em grandes repertórios comportamentais (Japyassú & Caires 2008).

Para avaliar se os índices de estereotipia não possuem correlação negativa com

plasticidade fenotípica nós desenvolvemos um protocolo para medir a plasticidade

comportamental de captura de presas. O protocolo apresentado abaixo gera diferentes medidas

de plasticidade, com base na comparação de matrizes de transição comportamental. Estas

medidas de plasticidade comparam o comportamento em duas situações distintas - capturando

dois tipos de presas diferentes - gerando medidas de plasticidade para cinco descritores distintos

do comportamento. Assim, comparamos as duas matrizes no que se refere: ao número total de

eventos na sequência de caça (total geral da matriz, IPC1), à ocorrência (presença ou ausência)

de mônades (IPC2), à frequência de mônades (IPC 3) e, finalmente, à ocorrência (IPC4) e

frequência de díades (IPC5) (Fig. 1).

Cada uma dessas medidas inclui diferentes quantidades de informação disponível na

matriz de transição. O IPC1 compara quantas vezes a aranha apresentou um determinado

comportamento, sem fazer distinção entre eles, nas duas situações. Os IPCs2 e 4 indicam a

variação no que foi feito (tipo de mônade no IPC2 ou de díade no IPC4), mas não na sua

frequência. Os IPCs3 e 5 informam a variação na qualidade e quantidade das mônades (IPC3) e

díades (IPC5). O uso de diferentes medidas de plasticidade permite avaliar o nível de redundância entre
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elas. Desta forma, podemos sugerir o modo mais parcimonioso para medir plasticidade comportamental,

optando pelo uso da que for de mais fácil coleta de dados. Havendo diferenças na informação

contida entre os índices de plasticidade, podemos checar se algum deles é melhor representado

pelos índices de estereotipia.

O IPC varia de zero a um (menores valores do índice indicam menor plasticidade), e é

calculado pela fórmula abaixo:

IPC=
∑
i= 1

N

∣Ki− Kii
K max

∣

N

onde, Ki = valor de k em uma das matrizes do par comparado e Kii = valor de k na segunda

matriz do par. Os valores de k comparados variam em cada um dos índices (IPC1 a IPC5). Ki e

Kii serão a frequência total (soma total da linha de mônades na matriz) ou presença/ausência (0

ou 1) da mônade i em cada uma das matrizes quando o interesse é comparar apenas as

ocorrências ou frequências de mônades. Ki e Kii serão as frequências de díades (valores de cada

célula na matriz) ou presença/ausência de cada díade em cada uma das matrizes quando o

interesse é comparar ocorrência ou frequência de díades. Kmax = maior valor de K e N = 1

quando o interesse é comparar o total geral da matriz (frequência total de eventos, IPC1).

Quando o interesse for comparar a ocorrência (IPC2) ou frequência (IPC3) de mônades, N será

o número de mônades (quantidade de linhas na matriz). Para a comparação entre a ocorrência

(IPC4) ou a frequência (IPC5) de díades, N será o número de díades não nulas (quantidade de

células com valores na matriz). O código para a realização dessas análises na plataforma R

(intitulado de “behav”) está disponível como material suplementar (anexo 1).
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Figura 1. Comparação entre duas matrizes de transição. O IPC1 é representado por

círculos. Os IPCS 2 e 3 são representados pelos quadrados, e os IPCs 4 e 5 são indicados pelos

triângulos. As letras a, b e n representam as mônades de a a n. Ki e Kii indicam a frequência

total (soma total da linha de mônades na matriz) ou presença/ausência (0 ou 1) da mônade i em

cada uma das matrizes quando o interesse é comparar apenas as ocorrências ou frequências de

mônades. Ki e Kii indicam as frequências de díades em cada matriz (valores de cada célula na

matriz) ou presença/ausência de cada díade quando o interesse é comparar ocorrência ou

frequência de díades.

Análises estatísticas

Para avaliar se a variação de plasticidade fenotípica entre indivíduos e espécies está

associada com a variação de dos valores de índices de estereotipia, realizamos uma análise

baseada em três etapas.

Na primeira etapa, investigamos a existência de redundância entre as cinco variáveis de

plasticidade obtidas. Para tanto, após avaliar graficamente a premissa de que a relação entre as
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mesmas é monotônica, realizamos uma análise de componentes principais - PCA (baseada em

matriz de correlação) utilizando a matriz de valores das cinco variáveis para os diferentes

indivíduos. O conjunto das variáveis redundantes, sintetizadas em um componente principal, foi

utilizado como variável resposta na segunda parte da análise.

A segunda etapa consistiu na avaliação da premissa de independência filogenética entre

os índices de estereotipia calculados para as espécies utilizadas. Essa análise permitiu aferir se a

semelhança entre os valores dos índices nas espécies é explicada meramente pela proximidade

filogenética. Para essa análise, utilizamos a filogenia proposta para o grupo (Arnedo et al. 2004)

que separa os três gêneros representados neste trabalho. Devido à ausência de informações mais

precisas, presumimos que os comprimentos dos ramos da filogenia são iguais (Diniz-Filho

2000) e calculamos a distância filogenética mínima entre cada par de espécies pelo número de

nós que separam os táxons na filogenia. Como não há disponível uma filogenia para o clado do

gênero Achaearanea, que possui três espécies representadas neste trabalho, calculamos a

quantidade de nós para as três possíveis combinações de relacionamentos filogenéticos. A partir

desses valores construímos uma matriz triangular de distâncias filogenéticas interespecíficas,

que foi comparada, por meio de três testes de correlação de Mantel (uma para cada possível

combinação), com uma matriz de distância euclidiana de cada variável dependente (valores dos

índices de estereotipia das sequencias de captura de formigas e da sequencia de captura de

larvas).

Na terceira etapa, realizamos três análises de covariância multivariadas (MANCOVA),

utilizando espécie como fator categórico e as medidas de plasticidade como fatores aleatórios

(O IPC1 e o conjunto de IPCs sintetizados pela PCA). Para a primeira MANCOVA utilizamos

como variáveis resposta o índice de estereotipia de Altman para mônades calculados na
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predação de larvas (IEm-l) e formigas (IEm-f). Para a segunda, utilizamos o índice de

estereotipia de Altman para díades (IEd-l e IEd-f). Para a terceira, utilizamos o índice de

estereotipia de Haynes & Birch (IEh-l e IEh-f). Dividimos o alfa por três, adotando o valor de

0,016, para avaliar a significância, seguindo a correção de Bonferroni.

RESULTADOS

Ao todo as aranhas exibiram 22 categorias comportamentais. “Manipulação”,

“enrolamento de captura” e “mordida curta” foram, nesta ordem, as categorias mais

representativas.

À medida que incluímos na análise maior quantidade de informação disponível na

matriz de transição, os valores de desvio padrão decresceram. Este padrão foi comum a todas as

espécies (Fig. 2)[acho que vou retirar essa informação e essa figura. Esse resultado, embora

interessante, não contribuiu em nada para a minha discussão. O que acham?]. Os valores

médios dos IPCs foram significativamente diferentes entre as espécies e em dois dos três casos

a diferença ocorre independentemente do tipo de presa (Tabela 1).

Tabela 2. Resultados das comparações dos valores de IEm, IEd e IEh entre as espécies de

aranhas, IPC1 e conjunto de IPCs sintetizados pela PCA (IPC2 a IPC5).

Fatores Tipo de presa
Variáveis dependentes

IEm IEd IEh

Espécie
Larva

F77, 4=1,92
p=0,11

F77 4=13,2
p=0,00

F77, 4=5,67
p= 0,01

Formiga
F77, 4=3,38
p=0,014

F77, 4=22,4
p=0,00

F77, 4=5,48
p=0,01
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IPC1
Larva

F77, 4=0,32
p=0,57

F77, 1=0,64
p=0,42

F77, 1=0.36
p=0,55

Formiga
F77, 4=0,32

p=0,19
F77, 1=0,46

p=0,49
F77, 1=0,02

p=0,89

IPC2 a IPC5 (PCA)
Larva

F77, 1=0,26
p=0,60

F77, 1=
p=0,032

F77, 1=
p= 0,016

Formiga
F77, 1=2.87

p=0,09
F77, 1=
p=0,02

F77, 1=
p=0,06

Os índices de plasticidade comportamental utilizados neste trabalho resultaram em dois

grupos de medidas com médias dos valores de plasticidade. Um grupo é formado por quatro das

cinco medidas (IPC de 2 a 5), que são muito correlacionadas. Outro grupo é formado pelo

IPC1, que não se correlaciona fortemente com os demais, como demonstrado nos gráficos de

dispersão dos valores das medidas de plasticidade (Fig. 3). A relação mais fraca do IPC1 com

os demais IPCs não deriva de relações diferentes de cada espécie com o IPC. Na figura 3, a

ampliação da relação entre IPC1 e IPC2 (canto superior direito) mostra que esta relação é fraca

em qualquer espécie considerada.
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Figura 2. Valores dos índices de plasticidade (média e desvio padrão) para as diferentes

espécies utilizadas.
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Figura 3. Relação entre os cinco índices de plasticidade utilizados (IPC1-5), separados por

espécie. Os pontos de cada espécie são indicados por diferentes símbolos (círculo vazio =

Theridion evexum; losango = Latrodectus geometricus; triangulo = Achaearanea cinnabarina;

“x”= Achaearanea tepidarium; quadrado = Achaearanea digitus).

O PCA extraiu apenas um eixo principal com autovalor maior que um, o qual explicou

64,5% da variação presente na matriz original dos IPCs. O coeficiente desse eixo sobre a

variável IPC1 (0,29) foi muito menor que os coeficientes sobre as demais variáveis (0,88 a

0,93), o que era esperado em função dos resultados observados na Figura 4. Optamos por
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sintetizar a variação dos IPCs nas MANCOVAs com base em dois eixos: a própria variável

primária IPC1 e o primeiro componente principal obtido em num PCA baseado nos outros

quatro IPCs. Com isso, procuramos garantir nas MANCOVAs a possibilidade de encontrar

relação entre a variação dos IPCs e os índices de estereotipia. O primeiro eixo desse novo PCA

manteve 81,8% da variação dos dados, e seus coeficientes sobre as variáveis primárias variou

entre 0,87 e 0,92.

Não encontramos relação significativa para nenhuma das três combinações possíveis

entre as espécies e os valores obtidos por qualquer um dos índices de estereotipia. Para IEm,

todos valores de significância foram superiores a 0,03 e de r² inferiores a 0,1. Para IEd, todos

valores de significância foram superiores a 0,49 e de r² inferiores a 0,1. Para IEh, todos os

valores de significância foram superiores a 0,10 e de r² inferiores a 0,2. Assim, a premissa da

MANCOVA de que os níveis do fator categórico não são correlacionados foi cumprida.

O IPC1 é o IPC com maior amplitude de variação dos valores obtidos, mas não prevê

nenhum valor dos índices de estereotipia. Este IPC é o menos informativo porque expressa

apenas o grau de atividade da aranha e nada sobre o tipo de atividade. No entanto, os demais

IPCs, que incluem informação sobre o tipo e frequência das categorias comportamentais

realizadas, também não possuem forte relação com a variação dos IEs.

O IEm não se relaciona com nenhuma de nossas medidas de plasticidade. O IEh (para os

dois tipos de presa) e o IEd (este apenas para um tipo de presa) são previstos pelo IPC (PCA).

Essa relação foi positiva, ou seja, quanto maior o grau de estereotipia, maior é a plasticidade,

embora a dispersão tenha sido muito alta (Fig. 5). Este padrão é independente das espécies,

mesmo havendo diferenças de plasticidade entre elas (tabela 1). Isso indica que, seja qual for o

grau de plasticidade da espécie analisada, e seja qual for o IE utilizado, os IEs são incapazes de
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estimar a plasticidade.

Figura 5. Gráficos parciais das relações significativas entre a plasticidade (eixo do PCA) e os

índices de estereotipia das cinco espécies analisadas. Os valores de IE nos gráficos representam

os resíduos da relação entre IE e os fatores IPC1 e as espécies. Nestes, os pontos de cada espécie

são indicados por diferentes símbolos (círculo preenchido = A. cinnabarina; círculo vazio = A.

digitus; triangulo = A. tepidarium; quadrado = L. geometricus; “x”= T. evexum). Os valores de r2

dos gráficos parciais de são 0,06 (gráfico à esquerda), 0,07 (gráfico central) e 0,006 (gráfico à

direita).

DISCUSSÃO

Em T. evexum e em A. cinnabarina, a porcentagem de rotinas comportamentais comuns

à captura de ambas as presas foi consistente com as médias de plasticidade obtidas pelos IPCs.

Ou seja, T. evexum, que possui 47,3% de rotinas em comum, apresentou menor plasticidade do

que A. cinnabarina, que possui apenas 35% de rotinas em comum (Garcia & Japyassú 2005b),

demonstrando que o IPC utilizado nesse trabalho reflete bem as diferenças de comportamento

de captura exibido frente aos dois tipos de presas avaliadas.
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Não encontramos relações significativas entre o IPC1 e os índices de estereotipia (IEh-l,

IEh-f, IEd-f, IEd-l, IEm-f e IEm- l). Encontramos, contudo, relações significativas entre o eixo

sintético do PCA (IPA2-5) e os IEh-l, IEh-f e IEd-f. Entretanto, as relações significativas entre

plasticidade e os índices foram positiva (Fig. 5), ou seja, aranhas que apresentaram sequências

ditas estereotipadas tendem a ter maior plasticidade comportamental (alteraram mais seu

comportamento quando submetidas a dois contextos distintos). Esse resultado é coerente com o

encontrado para T. evexum, em que as sequências predatórias foram igualmente invariáveis (alta

precisão; denominado “grau de estereotipia” no trabalho original) tanto na captura de larvas

quanto na captura de formigas. Contudo, ao comparar as duas sequências entre si, detectou-se

que elas são significativamente diferentes, principalmente em termos de frequência de duas

unidades comportamentais especificas: “mordida longa” e “fixação com rotação” (Garcia &

Japyassú 2005b). O mesmo resultado foi obtido com A. cinnabarina (Japyassú & Jotta 2005).

Como possível explicação para a relação positiva entre o IE e a plasticidade, avaliemos

como exemplo um animal exibindo uma sequência comportamental altamente repetitiva (alto

valor de IE) sob o contexto A (por exemplo, uma aranha predando larva). Esse mesmo animal

pode passar a fazer outra sequência repetitiva no contexto B (uma aranha predando uma

formiga). Neste caso, o índice de estereotipia calculado será alto nas duas situações, embora o

índice de plasticidade, que leva em conta variação entre os contextos, indique alta plasticidade

devido à mudança qualitativa ou quantitativa que ocorreu. Situação semelhante é demonstrada

experimentalmente para a aranha Rabidosa rabida em um contexto de corte (Wilgers & Hebets

2011). Nesta aranha, a exibição de múltiplas categorias comportamentais durante a corte

aumenta a chance de aceite da fêmea e garante que o sinal será transmitido independentemente

do contexto (por exemplo, o ambiente de transmissão do sinal). Neste caso, a aranha
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apresentará sempre uma sequência comportamental “complexa” (dita como pouco

estereotipada), mas não mudará entre os contextos (estereotipado). Por outro lado, o aumento na

complexidade (ou redução do IE) da sinalização durante a corte aumenta a velocidade de

detecção do predador das aranhas Schizocosa ocreata (Roberts et al. 2006). Podemos esperar,

portanto, que nessas aranhas, a seleção ora favoreça o aumento do IE, ora o oposto. Neste caso,

exibir poucas categorias comportamentais (o que favorece o aumento do valor de IE) na

presença de predadores é vantajoso, mas modificar qualitativamente esse baixo número de

categorias quando o ambiente é alterado também poderá ser vantajoso (alta plasticidade),

explicando como é possível ocorrer alta plasticidade concomitante com alta estereotipia (como

ocorreu em nas situações demonstradas na Fig. 2). Estes resultados ilustram situações onde o

índice de estereotipia pode não estar relacionado com valores de plasticidade comportamento.

Desta forma, o termo estereotipia utilizado para designar o oposto de plasticidade não deve

usado para designar o que é mensurado pelos índices avaliados no presente trabalho. Este

equilíbrio entre a estratégia adotada será influenciado ainda pelos custos associados a

plasticidade, incluindo a manutenção dos mecanismos regulatórios da plasticidade, custos de

produção da estrutura plástica, custos relacionados à aquisição de informações sobre o estado

do ambiente e custos genéticos (DeWitt et al. 1998).

Além da literatura sobre plasticidade comportamental, a literatura sobre bem estar

animal também relaciona o termo “estereotipia” a outra situação de baixa variação no

comportamento, mas que não indica o oposto de plasticidade fenotípica. Em função desses

múltiplos usos da expressão, Wainwright et al. (2008) propõem restringir o uso do termo

estereotipia para comportamentos com pouca variação nas características mensuradas entre

cada exibição do comportamento dentro de um mesmo contexto experimental, mas não se
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refere à variabilidade mensurada em uma única exibição. Dessa forma, essa restrição é

insuficiente para distinguir a variabilidade de unidades comportamentais em um único

indivíduo e em uma única sequência exibida (como mensurada pelo IE) daquela variabilidade

entre exibições, e o termo estereotipia ainda seria aplicado a duas situações claramente

distintas. Wainwright et al. (2008) sugerem que a variação entre cada vez que o animal exibe

um comportamento reflete a capacidade do indivíduo em repetir o comportamento

consistentemente. Essa visão se enquadra perfeitamente no que Eberhard (2007) chama de

“precisão”: a habilidade de repetir o mesmo comportamento precisamente cada vez que o

executa. Assim, avançamos sobre a proposição de Wainwright et al. (2008) sugerindo o uso do

termo “precisão” para designar repetição do comportamento de um único indivíduo entre

réplicas e o uso do termo “complexidade” para indicar a variação dentro de uma única

sequência comportamental. Finalmente, sugerimos que variação entre dois contextos seja

designada por plasticidade e o termo estereotipia seja utilizado apenas como o antônimo de

plasticidade comportamental. O termo estereotipia não deve ser utilizado para designar o índice

de estereotipia proposto por Altmann (1965) e o índice de estereotipia proposto por Haynes &

Birch (1984).

Nossos resultados indicam que normalmente não há relação ente os índices de

estereotipia ou, quando há, os valores de IE aumentaram com os de PF – o oposto do

esperado caso os IEs avaliassem corretamente estereotipia. Sugerimos, portanto, cautela na

aceitação das conclusões da literatura que se baseiam nesses IEs como um indicativo de

plasticidade.
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Anexo 1

Descrição das categorias comportamentais realizadas pelas cinco aranhas estudadas.
Fonte: Garcia & Japyassú (2005), Japyassú & Jotta (2005) e Japyassú & Caires (2008).

Detecção: movimentos com a região tarsal das pernas anteriores tensionando fios da teia (1-3
mm), com ou sem deslocamento antecedendo tais tensionamentos (Jackson & Brassington
1987). Esta categoria ocorre no início da captura e tem como função localizar o fio âncora onde
a presa está aderida.

Aproximação: deslocamento (frontal) de aproximação da aranha em direção à presa sem
tensionamento dos fios de teia. É anterior à captura propriamente dita ocorrendo, portanto, na
fase de detecção. A aproximação geralmente é sucedida por toque ou enrolamento de captura
(v. abaixo). Viera (1986) descreve uma categoria semelhante denominada “desplazamiento 2”,
que consiste em um deslocamento da aranha em direção à presa (durante na fase de detecção) o
qual pode ser sucedido ou não por um tensionamento do fio. Em sua descrição, Viera não
diferencia um deslocamento seguido de tensionamento de fios de um deslocamento simples em
direção à presa, categorias que em T. evexum são individualizadas: detecção e aproximação,
respectivamente.

Toque: a aranha simplesmente toca na presa com palpos ou pernas (I ou II). Esta categoria
geralmente ocorre após aproximação ou recuperação. O toque difere da manipulação, a qual
consiste em uma sequência de toques alternados e consecutivos.

Busca: a aranha desce até a superfície de captura (geralmente o substrato inferior), tateando-a
em várias direções com as pernas anteriores (pendurada nos fios âncora pelas pernas
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posteriores), na tentativa de encontrar a presa (que geralmene, nestes casos, escapou da sapata
adesiva). Esta categoria é geralmente observada após longas fases de detecção, com muitas
tentativas de capturas mal sucedidas.

Pesca: no lençol ou em um fio âncora (na região próxima ao lençol), a aranha segura com as
pernas anteriores o fio âncora onde a presa está aderida e o puxa, com flexões alternadas das
pernas I (e ocasionalmente também com as pernas II), de modo a descolar o fio âncora do
substrato e trazer a presa para si até que ela esteja entre 1 e 8mm de distância para que se inicie
o enrolamento de captura (v. abaixo). Em uma variante, a aranha pode puxar vagarosamente
um fio que tenha sido previamente descolado pela presa. Em ambos os casos, esta categoria
ocorre na fase de detecção e é sucedida por enrolamento de captura. A pesca descrita por
Japyassú & Macagnan (em preparação) é diferente da descrição anterior apenas pelo fato de a
aranha tencionar as pernas IV ao invés das pernas I e II (para descolar o fio âncora do substrato)
e por ocorrer sempre no lençol.

Enrolamento de captura: após a aproximação e/ou toque com as pernas I a aranha faz um giro
de 1800 e direciona o abdome à presa. Com movimentos alternados das pernas IV, a aranha
lança sobre a presa fios de seda com gotículas adesivas, na tentativa de imobilizá-la (a aranha se
utiliza do pente na perna IV durante a manipulação destes fios de seda - Coddington 1986). O
enrolamento de captura é a categoria que determina o início da fase de imobilização, podendo
ocorrer também em outros momentos desta fase e na fase de alimentação, porém com menor
frequência.

Enrolamento: o enrolamento é realizado da mesma maneira que o enrolamento de captura,
diferindo apenas por serem utilizados fios de seda secos (sem gotículas adesivas). Este tipo de
enrolamento apresenta a mesma finalidade do enrolamento descrito por Robinson & Olazarri
(1971) para A. argentata, diferindo apenas pelo volume de fios, que não formam uma
“bandagem”; em uma das filmagens foi possível observar que a seda jogada sobre a presa se
constitui de apenas três fios simples. Na descrição de Robinson & Olazarri (1971) a aranha
pode ainda movimentar a presa como uma bobina, girando-a sobre um raio enquanto lança seda
sobre a presa, com ou sem a ajuda das pernas IV; esta variante de enrolamento não ocorre em T.
evexum.

Manipulação: esta categoria consiste em uma junção de duas categorias já descritas: “toqueteo”
(golpes suaves das pernas anteriores e pedipalpos sobre a presa - Viera, 1986), e “manipulate”
(pequenas mordidas na presa - Robinson 1969). A aranha dá vários toques alternados e
consecutivos com os palpos sobre a presa, podendo realizar também mordidas curtas (v.
abaixo). Durante a manipulação a aranha pode percorrer pequenas partes do corpo da presa bem
como todo ele. Nas capturas de T. evexum, não foram observadas manipulações da presa com as
pernas. A manipulação só ocorre após a imobilização da presa. A mordida curta foi incluída no



117

processo de manipulação, devido à dificuldade de diferenciação entre toque de palpos e
mordidas curtas.

Mordida curta: inserção e retirada rápida das quelíceras na presa, como se beliscasse a presa
(Viera 1986). A mordida curta pode ocorrer nas fases de imobilização e alimentação e, com
grande frequência, permear a manipulação.

Corte de fios: o corte de fios é realizado com as quelíceras. A aranha pode simplesmente
aproximar as quelíceras do fio e realizar o corte, ou ainda trazer o fio com as pernas até as
quelíceras para então cortá-lo. Esta categoria pode ser executada em vários momentos da
captura: antes de iniciar o transporte, cortando os fios ao redor da presa; durante o transporte,
cortando fios que estão dificultando seu trajeto; e com a presa no refúgio (Robinson & Olazarri
1971). Diferente da descrição de Robinson & Olazarri (1971) para A. argentata, T. evexum não
realizou corte de fios com as pernas.

Fixação na presa: a aranha aproxima as fiandeiras da presa, ou dos fios que envolvem esta
presa, fixando um novo fio. Viera (1986) descreve uma categoria semelhante a fixação na
presa, que é denominada “fijacción de hilos” e ocorre antes do transporte. No presente trabalho,
observamos que a fixação na presa também ocorre em outros momentos da captura (fases de
imobilização e alimentação).

Fixações com rotação (3fixR): ao chegar ao refúgio a aranha faz fixações e gira o corpo
sagitalmente (Robinson & Olazarri 1971; Viera 1994).

Retorno: o retorno se dá quando a aranha desloca-se em direção ao refúgio. Isto pode ocorrer na
fase de detecção, antes do enrolamento de captura, o que caracteriza um erro de localização da
presa (Japyassú & Macagnan, em preparação). Em T. evexum o retorno foi observado também
durante a fase de imobilização da presa, quando então a aranha deixa a presa armazenada
temporariamente no lençol ou na periferia da teia.

Estiramento: após o enrolamento, na fase de imobilização da presa, a aranha pode fixar um fio
na presa (fixação na presa) ou no fio onde a presa se encontra (fixação - neste caso, a distância
entre a presa e a fixação não deve ser maior que um corpo da aranha); após tal fixação a aranha
se desloca (ao menos um corpo) em direção ao refúgio, deixando atrás de si um fio guia; a este
deslocamento chamamos estiramento. O estiramento pode ocorrer também sem fixação prévia:
a aranha interrompe o enrolamento e se desloca imediatamente (ao menos um corpo). Após o
estiramento a aranha geralmente fixa no fio de sustentação ou no refúgio, podendo ou não
realizar uma pausa (v. abaixo) antes de tal fixação. Quando a aranha estira e fixa, ela pode
ainda se deslocar com o mesmo fio, porém já fixado anteriormente, este deslocamento e uma 2ª
fixação será apenas fixação. O estiramento descrito por Japyassú & Macagnan (em preparação)
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difere do descrito acima por não estipular distâncias entre as fixações e os deslocamentos.

Recuperação: a aranha se aproxima frontalmente (região oral) da presa já imobilizada, para
retomar as atividades com esta presa (manipulação, enrolamento, corte de fios ao redor da
presa, mordidas). Esta aproximação requer um deslocamento da aranha, o qual pode ser muito
curto (geralmente após 3fixR – v. abaixo) ou longo, quando então é frequentemente permeado
por outras categorias, como fixação, limpeza ou toques; para fins de registro consideraremos
recuperação, nestes casos de deslocamento longo, apenas a última aproximação realizada antes
da retomada de atividades com a presa (manipulação, enrolamento, corte de fios ao redor da
presa, mordidas). Apesar da recuperação proposta por Viera (1994) apresentar o mesmo nome e
a mesma função da descrita acima, ela difere bastante na topografia do movimento. Na
descrição de Viera a aranha, no refúgio, puxa para si a presa com o auxílio das pernas I e II. Em
T. evexum é a aranha que se desloca em direção à presa, a qual pode ou não estar no refúgio.

Transporte: após fixar na presa (fixação na presa), num fio próximo à ela (fixação) ou após
realizar um enrolamento, a aranha desloca-se em direção ao refúgio carregando a presa
diretamente nas fiandeiras ou, alternativamente, pendurada nas pernas IV. Robinson & Olazarri
(1971) descrevem dois tipos de transporte: “carry on silk” (igual ao descrito acima) e “carry in
jaws”, que consiste no transporte da presa nas quelíceras da aranha (não observado em T.
evexum).

Transporte com enrolamento: por julgar necessária a distinção entre transporte simples (como
acima), e aquele permeado por enrolamentos, criou-se a categoria transporte com enrolamento,
na qual a aranha enrola a presa enquanto a transporta.

Pausa: assim como a categoria “quietud”, descrita por Viera (1986), a pausa corresponde à
imobilidade da aranha. Porém, a categoria pausa deve apresentar uma duração igual ou maior a
30 segundos, diferentemente de “quietud”, que independe de tempo para ser determinada. As
pausas podem ocorrer nas 3 fases da captura. Na fase de imobilização elas podem ser muito
longas, dependendo do tipo e da resistência da presa: quanto mais tempo demorar para a presa
parar de se movimentar, mais longas tendem a ser as pausas.

Limpeza: a aranha raspa os apêndices uns nos outros, geralmente aos pares; pode também
passar a região tarsal dos apêndices entre as quelíceras; alternativamente, as pernas podem ser
raspadas contra o abdome e fiandeiras (Robinson & Olazarri 1971). A limpeza pode ocorrer nas
fases de imobilização e alimentação.

Localização: após imobilizar a presa e dirigir-se até o refúgio, onde pode realizar longas
pausas, a aranha, com as pernas anteriores, tensiona lentamente os fios ao seu redor, gira e
tensiona novos fios, repetindo o procedimento até que tensione os fios na direção em que a
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presa está armazenada. Localizada a presa, a aranha se desloca em direção a ela (recuperação).

Mordida longa: semelhante à descrição de Viera (1986).

Remoção: após imobilizar a sua presa, a aranha retorna ao refúgio e, através de manipulações e
cortes de fio, retira do lençol/refúgio resíduos de presas anteriores.
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Anexo 2

Função para calcular o Índice de Esterotipia (Stereotipy index)

Código no R

Para Mônades, Díades e para o índice de Haynes
1) Função pra calcular indice de estereotipia - utilizando sempre o maior valor da quantidade de
vezes que ocorre uma categoria.

2) Função pra calcular índice de Haynes, removendo as díades impossíveis. É possível dar
entrada com até 50 pares de díades impossíveis.

SI=function(a, index ="all",ant=NULL,sub=NULL)
{
### Monades e Diades
tot=sum(a[2:length(a)])
Px.m=data.frame(apply(a[2:length(a)],1,sum)/tot)
log.Px.m=log2(Px.m)
SI.m=1-(sum(-Px.m*log.Px.m, na.rm=TRUE)/log2((length(a)-1)))
Px.d=a[,2:length(a)]/tot
log.Px.d=log2(Px.d)
SI.d=1-((sum(-log.Px.d*Px.d, na.rm=TRUE)-sum(-Px.m*log.Px.m,
na.rm=TRUE)))/(log2(((length(a)-1)*(length(a)-1)))-log2((length(a)-1)))

### Haynes
b=a[,2:length(a)]
bp=b/apply(b,MARGIN=1,sum, na.rm=TRUE)
b2=data.frame(bp^2)
b2$b2.soma=c(apply(b2,MARGIN=1,sum, na.rm=TRUE))
bp$bp.soma=c(apply(bp,MARGIN=1,sum, na.rm=TRUE))
a$ri=rep(NA)
for (i in 1:length(a[,1])) a$ri[i]=length(a)-2-sum(c(table(is.element(a[i,1],ant[1]) &
is.element(colnames(a),sub[1]))[2],

table(is.element(a[i,1],ant[2]) & is.element(colnames(a),sub[2]))[2],
table(is.element(a[i,1],ant[3]) & is.element(colnames(a),sub[3]))[2],
table(is.element(a[i,1],ant[4]) & is.element(colnames(a),sub[4]))[2],
table(is.element(a[i,1],ant[5]) & is.element(colnames(a),sub[5]))[2],
table(is.element(a[i,1],ant[6]) & is.element(colnames(a),sub[6]))[2],
table(is.element(a[i,1],ant[7]) & is.element(colnames(a),sub[7]))[2],
table(is.element(a[i,1],ant[8]) & is.element(colnames(a),sub[8]))[2],
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table(is.element(a[i,1],ant[9]) & is.element(colnames(a),sub[9]))[2],
table(is.element(a[i,1],ant[10]) & is.element(colnames(a),sub[10]))[2],
table(is.element(a[i,1],ant[11]) & is.element(colnames(a),sub[11]))[2],
table(is.element(a[i,1],ant[12]) & is.element(colnames(a),sub[12]))[2],
table(is.element(a[i,1],ant[13]) & is.element(colnames(a),sub[13]))[2],
table(is.element(a[i,1],ant[14]) & is.element(colnames(a),sub[14]))[2],
table(is.element(a[i,1],ant[15]) & is.element(colnames(a),sub[15]))[2],
table(is.element(a[i,1],ant[16]) & is.element(colnames(a),sub[16]))[2],
table(is.element(a[i,1],ant[17]) & is.element(colnames(a),sub[17]))[2],
table(is.element(a[i,1],ant[18]) & is.element(colnames(a),sub[18]))[2],
table(is.element(a[i,1],ant[19]) & is.element(colnames(a),sub[19]))[2],
table(is.element(a[i,1],ant[20]) & is.element(colnames(a),sub[20]))[2],
table(is.element(a[i,1],ant[21]) & is.element(colnames(a),sub[21]))[2],
table(is.element(a[i,1],ant[22]) & is.element(colnames(a),sub[22]))[2],
table(is.element(a[i,1],ant[23]) & is.element(colnames(a),sub[23]))[2],
table(is.element(a[i,1],ant[24]) & is.element(colnames(a),sub[24]))[2],
table(is.element(a[i,1],ant[25]) & is.element(colnames(a),sub[25]))[2],
table(is.element(a[i,1],ant[26]) & is.element(colnames(a),sub[26]))[2],
table(is.element(a[i,1],ant[27]) & is.element(colnames(a),sub[27]))[2],
table(is.element(a[i,1],ant[28]) & is.element(colnames(a),sub[28]))[2],
table(is.element(a[i,1],ant[29]) & is.element(colnames(a),sub[29]))[2],
table(is.element(a[i,1],ant[30]) & is.element(colnames(a),sub[30]))[2],
table(is.element(a[i,1],ant[31]) & is.element(colnames(a),sub[31]))[2],
table(is.element(a[i,1],ant[32]) & is.element(colnames(a),sub[32]))[2],
table(is.element(a[i,1],ant[33]) & is.element(colnames(a),sub[33]))[2],
table(is.element(a[i,1],ant[34]) & is.element(colnames(a),sub[34]))[2],
table(is.element(a[i,1],ant[35]) & is.element(colnames(a),sub[35]))[2],
table(is.element(a[i,1],ant[36]) & is.element(colnames(a),sub[36]))[2],
table(is.element(a[i,1],ant[37]) & is.element(colnames(a),sub[37]))[2],
table(is.element(a[i,1],ant[38]) & is.element(colnames(a),sub[38]))[2],
table(is.element(a[i,1],ant[39]) & is.element(colnames(a),sub[39]))[2],
table(is.element(a[i,1],ant[40]) & is.element(colnames(a),sub[40]))[2],
table(is.element(a[i,1],ant[41]) & is.element(colnames(a),sub[41]))[2],
table(is.element(a[i,1],ant[42]) & is.element(colnames(a),sub[42]))[2],
table(is.element(a[i,1],ant[43]) & is.element(colnames(a),sub[43]))[2],
table(is.element(a[i,1],ant[44]) & is.element(colnames(a),sub[44]))[2],
table(is.element(a[i,1],ant[45]) & is.element(colnames(a),sub[45]))[2],
table(is.element(a[i,1],ant[46]) & is.element(colnames(a),sub[46]))[2],
table(is.element(a[i,1],ant[47]) & is.element(colnames(a),sub[47]))[2],
table(is.element(a[i,1],ant[48]) & is.element(colnames(a),sub[48]))[2],
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table(is.element(a[i,1],ant[49]) & is.element(colnames(a),sub[49]))[2],
table(is.element(a[i,1],ant[50]) & is.element(colnames(a),sub[50]))[2]),na.rm=TRUE)
hay=mean(sqrt(((b2$b2.soma-((bp$bp.soma^2)/a$ri))/(1-1/a$ri))), na.rm=TRUE)
hay
all=data.frame(SI.m,SI.d,hay)
colnames(all)=c("monades","diades","Haynes")
if (index=="monades") return(SI.m) else if (index =="diades") return(SI.d) else if (index
=="Haynes") return(hay) else if (index =="all") return (all)

}

Ajuda
SI
Descrição
A função calcula o índice de estereotipia para díades comportamentais
Uso
SI(a, index="monades", ant=NULL, sub=NULL)
Argumentos
a: um data frame onde os nomes das colunas são as categorias comportamentais e a primeira
coluna deve ser preenchida com uma lista das categorias comportamentais
res: para escolher qual índice deve ser retornado pela função, mônades ("monades"), díades
("diades"), Haynes ("haynes) ou todos ("all"). Para o cálculo do índice de Haynes é necessário
fornecer dois vetores de mesmo comprimento, o de categorias comportamentais antecedentes
(ant) e o de subsequentes (díades) que representam as díades impossíveis. É possível incluir até
50 díades impossíveis.
Exemplo
comp=c("tensionar","enrolar1","enrolar2","transpquel","agitarteia","morddcurta",
"morddlonga","cortarfio","arrancpres")
cat1=data.frame(comp, round(runif(9,0,3)), round(runif(9, 0,3)), round(runif(9,0,3)),
round(runif(9,0,3)), round(runif(9,0,3)), round(runif(9,0,3)), round(runif(9,0,3)),
round(runif(9,0,3)), round(runif(9,0,3)), round(runif(9,0,3)))
colnames(cat1)=c("cat",comp)
Si(cat1)


