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RESUMEN

CIFUENTES-VARGAS, Erika Tatiana, M.Sc., Universidade Federal de Vigosa, julio de 2023.
Modificacion comportamental de la arana Cryptachaea jequirituba (Araneae:
Theridiidae) inducida por el parasitoide Zatypota alborhombarta (Hymenoptera:
Ichneumonidae). Orientador: Thiago G. Kloss.

La capacidad de manipular el fenotipo del huésped por un parasito se va evidenciado en varios
linajes filogenéticos de pardsitos. Se entiende por modificacidn cualquier alteracion fenotipica,
en su comportamiento, morfologia y/o fisiologia del hospedero la cual promueve a mejorar la
aptitud del parasito. Por lo que, la mayoria de los estudios sobre manipulacion se basan en esas
mudanzas visibles. Ademads, dichos organismos manipulados no solo sufren pequeiias
alteraciones, sino que, son organismos profundamente manipulados, por lo que la alteracién no
es solo un rasgo fenotipico sino la relaciéon de un conjunto de caracteristicas las cuales cambian
y son generalmente benéficas para el parasito. Uno de esos organismos parasitoides reportados
son las avispas Icnhenumonidae. Dentro de ellos se encuentran el clado Polysphincta quienes
son ectopardsitos koinobiontes de arafias adultas. Los cuales promueven un conjunto de
alteraciones en la construccion de la telarafia cuando estd parasitada por larvas de avispas de
tercer instar la cual es llamada “cocoon web”. Dicha telarafia parece ser mas simple y fuerte
aparentemente con el fin de proteger al parasitoide aportando estabilidad y seguridad para no
ser quebrada facilmente por depredadores o factores abidticos. En los tultimos afios se ha
investigado mds sobre dicha relacién entre parasito-hospedero, para conocer como es el
mecanismo de manipulacion y sus implicaciones en diversas especies. Por lo que en este estudio
describimos un nuevo caso de modificacion comportamental en Cryptachaea jequirituba
parasitada por Zatypota alborhombarta. En donde describimos las caracteristicas de cocoon
web realizadas por arafias parasitadas y ademds de compdralas con los diferentes periodos de
vulnerabilidad como fase juvenil y durante cuidado parental. Para esto, la fase de campo fue en
el Parque Estadual de Itatinas (PEI)- ES. Colectamos arafias parasitadas por segundo y tercer
estadio larvario, individuos no parasitados jovenes y con cuidado parental (ooteca y crias).
Posteriormente se instalaron en una estructura tridimensional que fue disefiada de acuerdo al
tamafio de C. jequirituba. Encontramos diferencias significativas en los disefios de cocoon web
en comparacion con telaraflas no parasitadas, las cuales las telarafias modificadas estaba

construidas con menos nimero total de hilos, menor porcentaje de hilos con pegamento y mayor



porcentaje de hilos con refuerzo en los extremos, junto con mayor presencia de refuerzo en la
hoja (refugio). Por otro lado, encontramos diferencias de cocoon web al compararlas con las
diferentes fases de la arafa, presentando un padrén similar en las caracteristicas ya mencionada.
Siendo asi, sugerirnos que la modificacién no un proceso que este basado en mecanismos
asociados con la reproduccién o fase juvenil, que puede estar asociado con activacion
anacrénica de otros procesos o representar simplemente “retener” los individuos en algunas

rutinas comportamentales especificas del proceso de construccién de las telarafias

Palabras claves: modificacion de telarana. Cocoon web. Darwin wasps. Orb web spider.

Pimplinae.



ABSTRACT

CIFUENTES-VARGAS, Erika Tatiana, M.Sc., Universidade Federal de Vicosa, July, 2023.
Behavioral modification of the spider Cryptachaea jequirituba (Araneae: Theridiidae) in-
duced by the parasitoid Zatypota alborhombarta (Hymenoptera: Ichneumonidae). Advi-
sor: Thiago G. Kloss

The ability of a parasite to manipulate host phenotype is evidenced in several phylogenetic
lineages of parasites. Modification is understood as any phenotypic alteration in the behaviour,
morphology and/or physiology of the host that promotes improved fitness of the parasite.
Therefore, most manipulation studies are based on these visible changes. In addition, such
manipulated organisms are not only minor alterations, but profoundly manipulated organisms,
so that the alteration is not just a phenotypic trait but the relationship of a set of characteristics
which change and are generally beneficial to the parasite. One such parasitoid organism
reported are the wasps Ichnenumonidae. Among them are the clade Polysphincta which are
koinobiont ectoparasites of adult spiders. They promote a set of alterations in the construction
of the web when parasitized by third instar wasp larvae which is called "cocoon web". This web
appears to be simpler and stronger, apparently in order to protect the parasitoid by providing
stability and security against being easily broken by predators or abiotic factors. In recent years,
more research has been done on the parasite-host relationship, to understand the mechanism of
manipulation and its implications in different species. Therefore, in this study we describe a
new case of behavioural modification in Cryptachaea jequirituba parasitized by Zatypota
alborhombarta. We describe the characteristics of cocoon webs performed by parasitized
spiders and compare them with the different periods of vulnerability such as the juvenile phase
and during parental care. For this, the field phase was carried out in the Parque Estadual de
Itatnas-ES. We collected second and third larval stage parasitized spiders, unparasitized
juveniles and individuals in parental care (egg sac and offspring). They were then installed in a
three-dimensional structure that was designed according to the size of Cryptachaea jequirituba.
We found significant differences in cocoon web designs compared to unparasitized webs, in
which the modified webs were constructed with fewer total number of threads, lower percentage
of glued threads and higher percentage of threads with end reinforcement, along with higher
presence of leaf reinforcement (shelter). On the other hand, we found only differences in cocoon

webs when compared with the different stages of the spider. Thus, suggesting that modification



is not a process based on mechanisms associated with reproduction or juvenile phase, which
may be associated with anachronistic activation of other processes or simply represent

"retaining" individuals in some specific behavioural routines of the web-building process.

Keywords: web modification. Cocoon web. Darwin wasps. Orb web spider. Pimplinae.
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1. INTRODUCCION GENERAL

Modificacion comportamental de hospederos inducida por parasitas

La capacidad de manipular el fenotipo del huésped por parte del parésito ha sido un
paradigma importante dentro de la biologia evolutiva y se ha evidenciado en todos los
principales linajes filogenéticos de pardsitos (Heil, 2016). Los pardsitos, poseen varias
caracteristicas que parecen ser adaptativas con el fin de aumentar la probabilidad de completar
su ciclo de vida, por ejemplo: alta fecundidad, mecanismos para localizacién del hospedador
en las etapas propensas para ser infectado y la multiplicacién asexual en una etapa del ciclo de
vida (Poulin, 1994). Dicha manipulaciéon puede entenderse como cualquier alteracion en el
fenotipo (comportamiento, morfologia y/o fisiologia) del hospedero, la cual conlleva a la
mejora de la aptitud del pardsito y facilitar su transmision (Poulin, 2010; Thomas et al. 2005).
El resultado de un parésita puede ser el cambio del tiempo que un animal pasa en un
determinado microhébitat o al realizar un determinado comportamiento. Ademds de eso,
algunos parasitas frecuentemente promueven modificaciones de tropismo bdsicas en los
hospedadores desde respuesta a la luz, humedad, gravedad, hasta movimientos fuertes frente a
depredadores (Poulin, 2010). La diversidad de estrategias de manipulacién para cada especie
estd muy relacionada con la biologia de cada hospedero.

La manipulacion puede observarse desde dos niveles (taxondmico y ecoldgico). A nivel
taxondmico, la manipulacién se presenta en la mayoria de los principales linajes de organismo
parasitas (Poulin, 2010), donde se ha reportado cierta alteracién en organismo como:
Acanthocephala, Nematomorpha, Nematoda, Platelmintos (clase Trematoda y Cestoda) y
artropodos. Ademas, de virus, bacterias y hongos (Moore, 2002). A nivel ecoldgicos tiene foco
en la via de transmision ya que en ese momento ocurren pérdidas masivas de estadios larvarios
o en etapas del ciclo de vida de los parésitos, provocando una presion selectiva sobre estos. En
consecuencia, la presencia de parasitados manipuladores en una poblaciéon animal puede
moldear la evolucion del hospedero (Poulin y Thomas, 1999).

Desde el siglo XX se ha discutido sobre el tema e intentando entender la explicacion de
este mecanismo (Eberhard, 2000a). Poulin (2010), describe tres explicaciones alternativas para
los cambios en el comportamiento de un organismo después de ser parasitado: Primero,
comunmente llamado “manipulacién adaptativa” se refiere a los cambios especificamente
provocados por el parasito al hospedador en busca de su beneficio, mejorando la frecuencia de
encuentros entre huésped adecuado y su tasa de transmisién. En consecuencia, el

comportamiento alterado del huésped se encuentra bajo el control genético del parésito y
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representa su fenotipo extendido (Heil, 2016; Poulin, 2010). Segundo, el cambio puede ser una
respuesta adaptativa del hospedador como forma de eliminar o mitigar sus consecuencias
negativas; tercer, el cambio del hospedador puede ser solo un subproducto de la patologia o
involucrar otros mecanismos y aspectos de la infeccioén los cuales por el azar podrian ser
resultados imprevistos para la transmision del pardsito y no ser respuestas adaptativas.

Los parasitos pueden utilizar mecanismos directos o indirectos para alterar el
comportamiento del huésped (Thomas et al. 2005). De forma directa interactiian con el sistema
nervioso: el pardsito secreta una sustancia neuroactiva que promueve cambios en el
comportamiento del huésped (Thomas et al. 2005). Mientras que, de forma indirecta afecta los
tejidos diferentes de neuronas y miusculos, siendo comportamientos que influyen en el
desarrollo, metabolismo y/o la inmunidad del hospedador resultando una alteracion en el
comportamiento. Sin embargo, tanto las formas indirectas como los directos promueven un
aumento en la transmisién de pardsitos (Adamo, 2002). Por lo tanto, debe haber un equilibrio
entre las altas tasas de transmision y los costes asociados, ya que por ejemplo en la manipulacidén
activa puede resultar costoso para el parésito al limitar energia que puede ser usada para el
crecimiento, reproduccion o lucha contra el sistema inmunitario del hospedero (Poulin, 1994).
Ademds, existen parasitoides que necesitan hospederos intermediarios para llegar a su
hospedero final y completar su ciclo de vida.

La mayoria de los parasitos requieren algin tiempo para desarrollarse sobre los
hospederos intermediarios antes de ser infecciosos para el hospedero final. En ese transcurso,
el aumento en la transmision puede aumentar el fitness del parésito. Sin embargo, para que esto
suceda, tiene que ocurrir ciertas condiciones, como, el tiempo maximo que el parasitoide puede
sobrevivir sobre el hospedero intermediario después de la infeccidn, los costos de alteracion,
ademas de las consecuencias de la manipulacion (Parker et al. 2009). Siendo asi un proceso de
trade-off, en donde la estrategia de manipulacion por el parasitoide sea favorecida para el éxito

de transmision a su hospedero final.

Tipos de manipulacion comportamental

En la literatura, podemos observar la existencia de cuatro formas de manipulacién
comportamental, resumidas en Poulin (2010). El primer método, es la transmision tréfica, en
donde los estadios larvarios o juveniles viven en el interior de un hospedador intermediario el
cual va ser transmitido a un hospedador final, este tipo de manipulacién es comuin en
organismos como trematodos, los cestodos, los acantocéfalos y los nematodos (Poulin, 2010).

Los estudios con trematodos se volvieron ejemplos cldsicos, en la literatura, por ejemplo,
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Dicrocoelium dendriticum, usa las hormigas como hospederos intermediarios, promoviendo el
desplazamiento hacia la copa del pasto particularmente a temperaturas bajas y mantenerse alli
hasta ser predador por rumiantes (ovejas) su hospedero final (Moore, 2002; Wickler, 1976).
También, Leucochloridium paradoxum, manipula el comportamiento de un caracol que vive en
Europa y Norteamérica, alterando la coloracion de los tentdculos de su hospedero intermediario,
quien realiza movimientos bruscos en respuesta a la luz siendo més evidentes y atractivos para
las aves (hospedero final), simulando movimientos de presas potenciales como las orugas
(Rennie, 1992).

El segundo método de transmision es el desplazamiento, es decir abandonar el
hospedero terrestre y promover un desplazamiento del hospedero para un hébitat diferente al
habitual. Por ejemplo, los grillos Nemobius sylvestris comenten un suicidio al buscar y saltar al
agua cuando estdn parasitados por un nematomorfo Paragordius tricuspidatus, manipulando su
comportamiento permitiendo al gusano terminar su ciclo de vida en el agua (Thomas et al.
2002). Este tipo de mecanismos de manipulacién son tan complejas que llaman mads la atencién
debido a todo el proceso involucrado para tener éxito en la manipulacion ya sea, al alterar todo
el sistema interno o una gran parte para ser eficaz la manipulacion més que el propio cambio
del comportamiento (Poulin, 2010).

El tercer método es la transmision vertical, en la que participan generalmente los
patégenos que son transmitidos entre hospederos vertebrados por insectos hemat6fagos, la cual
los vectores se alimentan de su hospedero y va transmitiendo al siguiente hospedero mientras
se alimenta. Los ejemplos mas conocidos por alterar cambios de comportamiento son los virus,
protozoos (algunos causantes de la malaria) y nematodos filidricos (Moore, 1993; Poulin,
2010). Estos ultimos son parasitas de vertebrados ademds de humanos y son trasmitidos por
artropodos. Estos pardsitos alteran la capacidad de la respuesta inmunitaria por organismos
infectados. En consecuencia, presentan problemas de salud debilitantes como: lesiones cutineas
graves y cronicas, dafio ocular que puede llegar a quedar ciego (Harnett y Harnett, 2001).

Finalmente, el cuarto tipo de transmision es aquel promovido por insectos como
avispas y moscas, quienes alteran el comportamiento del hospedero. Los insectos salen de sus
hospederos después de crecer dentro y pupar fuera del hospedero. La manipulacién se basa en
promover mayor proteccion para las pupas de los pardsitos frente a depredadores o agentes
externos, algunos casos pueden ser creando estrategias de proteccion otros se trasladas para
lugares mas seguros antes de que el parasitoide emerja o el hospedero permanece cerca para

proteger la pupa (Eberhard, 2000b; Poulin, 2010).
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La mayoria de los estudios de manipulacién del hospedero se basa en las mudanzas
visibles ya sea cambios en su morfologia, coloraciéon o comportamiento (Palmer et al. 2009;
Poulin, 2010; Yanoviak et al. 2008). Ciertos patrones de modificaciéon de comportamiento son
completamente nuevos, por ejemplo, construir un tipo de telarafias nuevas por arafias (Eberhard,
2000b). El éxito de transmisién esta influenciado por las caracteristicas que han sido
modificadas en el organismo permitiendo que sean establecidas en la poblacién generacién tras
generacion permitiendo ser beneficioso para el parasitoide. Es decir que en términos evolutivos
éxito de trasmision habria favorecido por fuerzas por fuerzas de seleccion natural (Thomas et
al. 2002). En estos tiempos estd siendo mucho mads interesante entender como es el mecanismo

de manipulacion més que el propio cambio del comportamiento.

Parasitismo en araiias por avispas Ichneumonidae

La manipulacién comportamental ha evolucionado de manera independiente en varios
grupos de pardsitos, como vimos anteriormente (Thomas et al. 2012). Ademads de dichos
estudios han sido generalmente reportados en insectos parasitoides como Himendpteros, en los
cuales incluyen cambios en la preferencia de hébitat, proteccion por parte del hospedero para
las larvas del parasitoide, un mayor consumo de alimento por parte del hospedador y la
construccién de estructuras por el hospedero para proteger al capullo (Gonzaga et al. 2017,
Matsumoto, 2009). Por ejemplo, existen varios casos de manipulacién por avispas parasitas de
la subfamilia Pimplinae (Hymenoptera, Ichneumonidae), esta subfamilia tiene alrededor de 95
géneros y 1500 especies, las cuales son ecto y endopardsitos de insectos holometabolos
(Gonzaga et al. 2017). Dentro de esta subfamilia se encuentra el clado Polysphincta (Gauld y
Dubois, 2006) antes llamado “avispas polysphinctine”, este grupo estd compuesto por 25
géneros con distribucion cosmopolita (Eberhard y Gonzaga, 2019; Matsumoto, 2016). Este
clado son ectoparasitoides koinobiontes exclusivos de arafias adultas (Araneidae,
Tetragnathidae, Linyphiidae, Dictynidae, Titanoecidae, Theridiidae, Agelenidae, Clubionidae,
Salticidae, Titanoecidae, Cheiracanthiidae (Eberhard y Gonzaga, 2019; Gaione-Costa et al.
2022; Gauld y Dubois, 2006; Matsumoto, 2016).

La manipulacion de parasitas de avispas Polysphincta en arafias sucede cuando la avispa
adulta selecciona una arafia apropiada e inyecta una sustancia que paralizando temporalmente
a la arafia (Eberhard y Gonzaga, 2019; Gonzaga et al. 2010). Mientras la avispa se asegura que
no tenga huevos en el cuerpo de la victima de otras avispas en algin ataque anterior, si encuentra

algin huevo, este puede ser removido (Kloss et al. 2016b). Posteriormente la avispa coloca su
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huevo en el abdomen de la arafia, luego de unas semanas se convierte en una larva la cual se va
alimentando de la hemolinfa de la arafia. La arafia continua su vida aparentemente normal
mientras la larva va creciendo, cuando la larva estd en tercer estadio larvario, secreta
probablemente una sustancia quimica en el cuerpo de la arafia que altera el comportamiento en
la construccion de telarana la cual es llamada "cocoon web” mientras la arafia es devorada
(Eberhard y Gonzaga, 2019; Gonzaga et al. 2020). Finalmente, la larva realiza el proceso de
pupa y forma un capullo que quedaré colgado en la telarafia que fue previamente creada hasta
emerger la avispa (Gonzaga et al. 2015a, 2020). Este tipo de estructura aumenta la
sobrevivencia del parasitoide durante la fase de pupa (Kloss et al. 2016a; Korenko et al. 2022;
Matsumoto, 2009; Sobczak, 2013). Sin embargo, no todos los ataques realizados por las avispas
son efectivos, es decir en algunos casos las arafas tejen estructuras en las que las avispas no
pueden pasar o las condiciones climdticas (viento) pueden influenciar en el moviendo de la
telarafa y reduce el movimiento de la avispa alrededor de la telarafia (Eberhard, 2000a).

En 1771 se publicé por primera vez un estudio sobre parasitismo en arafias y se incluyé
la sugerencia de tener algun tipo de manipulacion del comportamiento por parte de una avispa
polysphinctine (Fig. 1) (De Geer, 1771). Sin embargo, fue una descripcion e ilustracion simple
con poca informacién. Tiempo después el primer caso bien documento fue realizado por
(Eberhard, 2000a, b) sobre la manipulacién de la telarafia Leucauge argyra (Walckenaer, 1841)
(Tetragnathidae) parasitada por la avispa Hymenoepimecis argyraphaga Gauld, 2000
(Ichneumonidae). La arafna construia una telarafia muy diferente la misma noche que la arafia
era devorada por el parasitoide. Cocoon web presentaba ausencia de hilos pegajosos, hilos
saliendo desde el centro del orbe hacia los extremos, algunos de ellos con ramificaciones en las
puntas y estaban unidad al sustrato en varios puntos, carecian de lineas circulares en el centro
del orbe y dicho centro presentaba como una marafia de hilos. Este conjunto de caracteristicas
promovia a ser una telarafia mas reforzada y simple, la cual sugiere la disminucién de la

mortalidad del parasitoide (Eberhard, 2001; Eberhard, 2000a) (Fig. 2).
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Fig. 1. Telarafia modificada descrita por De Geer 1771 (Gonzaga et al. 2017).

En los altimos afos se han desarrollado estudios sobre la relacion entre los parasitoides
y las arafias en su mayoria en arafas tejedoras de orbe, por ejemplo, Araneidae, Tetragnathidae
y Nephilidae, y avispas Ichneumonidas pertenecientes al clado Polysphincta (Gauld y Dubois,
2006), generalmente del género Hymenoepimecis Viereck, 1912 (Gonzaga, et al. 2015b). Por
otro lado, también se encuentran las arafias que realizan otro tipo de telarafas como Theridiidae
las cuales son parasitadas por el género Zatypota Foerster, 1869 por ejemplo (Eberhard, 2010a,
2010b; Takasuka y Matsumoto, 2011; Takasuka y Watanabe, 2012; Weng y Barrantes, 2007).
Zatypota posee 51 especies registradas actualmente, de las cuales 24 tienen datos de identidad
del hospedador y solo 12 de ellas presentan informacién de sus interacciones y manipulacion
(Eberhard y Gonzaga, 2019). Este género, también es conocido por parasitar arafias de la familia
Araneidae (Eberhard y Gonzaga, 2019; Gonzaga et al. 2017; Takasuka y Matsumoto, 2011) y
otras especies estdn relacionadas con familias diferentes a Theridiidae. Por ejemplo, la especie
holértica Z. anomala (Holmgren, 1860) esta asociada con especies de la familia Dictynidae en
Europa (Korenko, 2017) y la especie japonesa Z. sulcata, parasita especies de la familia
Linyphiidae (Korenko et al. 2018; Matsumoto y Takasuka, 2010). En la regiéon Neotropical la
mayoria de los registros de manipulacién comportamental inducido por vespas Zatypota ocurre
en la familia Theridiidae y han sido descritos en Brasil y Costa Rica (Eberhard y Gonzaga,

2019).
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Fig. 2. Telarana de arafia adulta de Leucauge argyra A) No parasitada. B) Cocoon web.

Eberhard (2000b).

Los diversos disefios de cocoon web promovidos por Zatypota, presentan telarafias
orbes con hilos radiales unidos en el centro sin tener un orden identificable, ademas de una
reduccidn de hilos pegajosos (Eberhard y Gonzaga, 2019; Korenko et al. 2015, 2018). Elaboran
pequeios refugios con hojas enroscadas, como Theridium evexum Keyserling, 1884, o usan
varias hojas hasta formar un refugio grande que cubre toda la telarafia de captura como
Anelosimus eximius 'y Anelosimus octavius Agnarsson, 2006 (Eberhard, 2010). También se han
descrito telarafias orbitales de la arafia Trichonephila plumipes (Latreille, 1804) con pequefias
marafias que incluia una estructura en forma de cubo (Eberhard y Gonzaga, 2019; Korenko et
al. 2018). Aunque hay estudios detallados sobre varios parasitoides existen interacciones que

siguen siendo desconocidas.

Mecanismo de manipulacion en aranas
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La manipulacién comportamental presenta diversos mecanismos de modificacion
reflejados en la construccion de diferentes telarafias de organismos no pardsitos y parasitados.
Los disenos de Cocoon web han registrados similitudes con telarafias de arafias en diferentes
periodos de vulnerabilidad, como por ejemplo en el proceso de muda (ecdisis). Una posible
explicacion hipotética es la hormona ecdisterona, responsable de la renovacién de
exoesqueletos. Al parecer la avispa inyecta esta sustancia antes de la que la arafia realice cocoon
web (Eberhard y Gonzaga, 2019). En un estudio realizado por Kloss et al. (2017) se reportaron
niveles altos de ecdisona y semejanzas en cocoon web y telarafias de muda en Cyclosa morretes
Levi, 1999 y Cyclosa fililineata Hingston, 1932 (Araneidae) parasitadas por Polysphincta
janzeni Gauld, 1991 y Polysphincta purcelli (Ichneumonidae) respectivamente. Sin embargo,
en el caso de Leucauge volupis parasitada por Hymenoepimecis cameroni, (Delazari, 2022) no
encontro diferencias significativas en los niveles ecdisona en comparacion con organismos no
parasitados. Esto sugiere que el mecanismo de manipulacion utilizado por las avispas en arafias
no es unico y comprende varias estrategias que han sido desarrollado evolutivamente dentro de
las avispas Ichneumonidae.

Hasta el momento se registran pocos estudios donde realizan comparaciones en las
diferentes fases de historia de vida de una arafa. Un estudio realizado por Korenko y Pekar
(2011) se llevaron a cabo comparaciones entre telarafias modificadas inducidas por Zatypota y
telarafas construidas durante otras fases de vida de las arafias. Se observo que Z. percontatoria,
promueve la construccién de cocoon web en dos especies de Theridiideos. Estas telarafias
mostraron similitudes con telarafias construidas por arafias no parasitadas durante momentos de
hibernacién y ovoposicion. También se ha encontrado similitudes entre telarafias de organismos
inmaduros de Leucauge volupis (Araneae: Tetragnathidae) y cocoon web (Gonzaga, et al.
2015b). Al igual que estas similitudes anteriores, Eberhard (2013) destaca semejanzas en
telarafas modificadas inducidas por Acrotaphus tibialis y telarafias de descanso de su

hospedador Argiope trifasciata (Forskal) pero un poco mas elaborada para proteccion.

Por lo tanto, nuestros objetivos en este estudio son fueron, describirlas carcaterisitcas
de las telaranas modificadas en las arafas Cryptachaea jequirituba (Levi, 1963) parasitadas por
Z. alborhombarta (Davis, 1895) y compar con arafias no parasitadas, ademads de verificar si las
telarafias modificadas en C. jequirituba son similares con telarafias construidas durante

periodos de vulnerabilidad de las mismas, como estado juvenil y cuidado maternal.
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Resumen

Las avispas Ichneumonidae del clado Polysphincta (Pimplinae) son ectoparasitoides
koinobiontes exclusivos de arafias. Estas avispas inducen alteraciones comportamentales y
promueve la construccion de una telarafia modificada “cocoon webs”. Parece ser telarafias
resistentes y apropiadas para el cuidado y supervivencia del capullo del parasitoide. En este
estudio, describimos un nuevo caso de modificacién comportamental en Cryptachaea
Jjequirituba (Araneae: Theridiidae) parasitada por Zatypota alborhombarta (Hymenoptera:
Ichneumonidae). Evaluamos si existia modificacion en la construccion en las telarafias, por lo
que realizamos comparaciones entre telarafias de arafias adultas no parasitadas con arafias
parasitadas por segundo y tercer estadio larvario. Seguido, analizamos si “cocoon web” estan
relacionadas con telarafias construidas en periodos de vulnerabilidad de las arafias, como fase
juvenil y durante cuidado maternal (con ooteca o crias). Colectamos arafias parasitadas por
larvas de segundo y tercer estadio larval, individuos jovenes, adultos y con cuidado maternal
no parasitadas. Estructuras de cocoon web de C. jequirituba, presenté menor numero de hilos
y menor porcentaje de hilos con pegamento, mayor porcentaje de hilos con ramificaciones y
mayor presencia de refuerzo en la hoja (refugio), siendo probablemente caracteristicas
importantes que les permite mayor resistencia y estabilidad para no ser quebrada facilmente ya
sea por lluvia o depredadores. Destacamos que las telarafias cocoon webs difieren de las
telarafias normales durante los diversos momentos de vida de la arafa. Eso sugiere que los
mecanismos de manipulaciéon pueden ser momentos de interrupcién en la rutina de la
construccion de la telarafia y no, a mecanismos que se asocia con procesos de reproduccién o

fase juvenil.

Palabras claves: Modificacion de la telarafia, cocoon web, Darwin wasps, Orb web spider,

Pimplinae.
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2. INTRODUCCION

Manipular el comportamiento del hospedador por parte de un pardsito se refiere a
cualquier alteracion del fenotipo del hospedador, que beneficie al parasito, facilitando asi la
transmision o dispersion de éste, hasta la finalizacidn de su ciclo de vida (Poulin, 2010). Dichos
cambios fenotipicos de naturaleza comportamental, morfolégicos o fisiol6gicos, abarcan desde
pequeias variaciones en el gasto energético durante actividades especificas hasta la ejecucion
de comportamientos complejos por parte de los hospederos (Thomas et al. 2005). La capacidad
de manipulacién ha evolucionado de manera independiente en diversos grupos de pardsitos
como hongos, neméteres, moscas acroceras, avispas calcidicas y avispas icneumonidas

(Eberhard y Gonzaga, 2019; Moore, 2002; Poulin, 2000).

Entre los grupos de parasitas que manipulan el comportamiento de los hospederos
mads estudiados en los dltimos afios, estdn las avispas Ichneumonidae (Pimplinae), o avispas de
Darwin (Klopfstein et al. 2019) del clado Polysphincta (sensu Gauld y Dubois, 2006). El clado
es constituido por ectoparasitoides koinobiontes exclusivos de arafias adultas, de las familias
Araneidae, Tetragnathidae, Linyphiidae, Dictynidae, Titanoecidae, Theridiidae, Agelenidae,
Clubionidae, Salticidae, Titanoecidae, Cheiracanthiidae (Eberhard y Gonzaga, 2019; Gaione-
Costa et al. 2022; Matsumoto, 2016). Este clado Polysphincta posee alrededor de 300 especies
distribuidas en 25 géneros con una distribucién cosmopolita (Gaione-Costa et al. 2022; Kloss
et al. 2022; Padua 2022; Matsumoto 2016; Mohammadi-Khoramabadi et al. 2022). Estas
avispas atacan arafias causando una pardlisis temporal, colocando un huevo en el prosoma o
apistosoma donde crece por una semana o mas, mientras se alimenta de la hemolinfa de la arafia
(Eberhard 2010a, b; Gonzaga et al. 2015a; Weng y Barrantes 2007). Aparentemente el
parasitoide no afecta el comportamiento de su hospedero hasta que la larva madura (etapa larval
final) donde induce una alteracién comportamental en su hospedero y promueve la construcciéon
de una telarafia modificada llamada “cocoon webs” (Eberhard y Gonzaga 2019; Gonzaga et al.
2010, 2016). Seguidamente, el parasitoide mata al hospedero y construye un capullo unico
dentro de la telarafia modificada (Eberhard, 2010a; Kloss et al. 2018; Takasuka et al. 2018). En
algunos casos las cocoon webs permiten mayor estabilidad con el fin de brindar seguridad
contra depredadores y/o factores abidticos, ademds que puede probablemente permitir la
sobrevivencia de la pupa (Kloss et al. 2016; Korenko et al. 2022; Matsumoto, 2009; Sobczak,
2013).

Teniendo en cuenta la cantidad de informacion registrada sobre las modificaciones

comportamentales de arafias por avispas en los ultimos afios (Eberhard y Gonzaga, 2019;
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Gonzaga et al. 2017), la descripcidn sobre las telarafias modificadas y las telaranas construidas
en diferentes fases de vida de las arafias son investigaciones inusuales. Por las cuales hay una
falta de evidencia y comprension sobre cdmo estos patrones evolucionaron y cémo pueden
influenciar en las interacciones hospedador-pardsito. Por ejemplo, el género Zatypota presenta
el mayor nimero de especies del clado Polysphincta, el cual posee 52 especies registradas
actualmente (Yu et al. 2012; Sobczak et al. 2019), de las cuales 24 tienen datos de identidad del
hospedador y solo 12 de ellas presentan informacién de sus interacciones y manipulaciéon
(Eberhard y Gonzaga 2019). A pesar de estas descripciones, entre telarafias modificadas
inducidas por Zatypota con telarafias construidas durante otras fases de vida de las arafias solo
fueron reportados en interacciones comprendidas para la avispa Z. percontatoria (Miiller).
Korenko y Pekédr (2011) observaron la construcciéon de cocoon web en dos especies de
theridiideos, presentan similitudes con telarafias construidas por arafias no parasitadas durante
momentos de hibernaciéon y ovoposicion. Este hecho sugiere que el comportamiento
modificado observado en araflas parasitadas puede ser apenas la expresion de rutinas
comportamentales asociadas con diferentes fases y condiciones de la vida de las arafias

hospedera.

Zatypota son conocidos principalmente parasitoides de arafias de las familias
Theridiidae, Araneidae (Eberhard y Gonzaga 2019; Gonzaga et al. 2017; Korenko y Giovanni
2019; Korenko y Pekér 2011; Sobczak et al. 2019; Villanueva-Bonilla et al. 2021) y otras
especies estdn relacionadas con familias diferentes a Theridiidae. Por ejemplo, la especie
holartica Z. anomala (Holmgren) estd asociada con especies de la familia Dictynidae en Europa
(Korenko 2017; Korenko et al. 2022) y la especie japonesa Z. sulcata (Matsumoto) parasita
especies de la familia Linyphiidae (Korenko et al. 2018; Matsumoto y Takasuka 2010). En la
region Neotropical la mayoria de los registros de manipulacién comportamental inducido por
vespas Zatypota ocurre en la familia Theridiidae y han sido descritos en Brasil y Costa Rica
(Eberhard y Gonzaga, 2019). Theridiidae presenta similitud en tamafio corporal, patron
fenoldgico y de construccidn de telarafia de captura, pero difieren en la construccion de defensa
(Korenko y Pekar, 2011). Esta familia mantiene una estrecha relacién con parasitoides del

género Zatypota.

Los diversos disefios de cocoon web promovidos por Zatypota, presentan telarafias con
patrones variados, como telarafias con hilos radiales en el centro sin tener un orden identificable,
ademas de una reduccion de hilos pegajosos (Eberhard y Gonzaga, 2019; Korenko et al. 2015,

2018). Elaboran pequefios refugios con hojas enroscadas, por ejemplo, Theridion evexum
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Keyserling (Theridiidae), o usan varias hojas hasta formar un refugio grande que cubre toda la
telarafia de captura como Anelosimus eximius (Keyserling) (Theridiidae) y A. octavius
Agnarsson, (Theridiidae) (Eberhard, 2010a). En otros casos de telaranas orbitales de Araneidae,
por ejemplo, Trichonephila plumipes (Latreille), construyen pequefias marafas que incluia una

estructura en forma de cubo (Eberhard y Gonzaga, 2019; Korenko et al. 2018).

Conocer detalladamente los registros de manipulacién comportamental en diversas
especies nos ayuda a entender mds sobre el mecanismo de manipulacién y confirmar si existen
patrones establecidos que nos permita comprender un poco mds sobre la evolucioén de estas
interacciones. Por consiguiente, nuestro objetivo en este estudio fue: describir caracteristicas
de la modificacion en la telarafia construida promovida por Zatypota alborhombarta (Davis,
1895) en Cryptachaea jequirituba (Levi, 1963) y comparada con arafias no parasitadas. Si
existe dicha diferencia con telarafias parasitadas nosotros esperariamos encontrar que las
cocoon web podrian ser similares y estar relacionas algin momento de historia de vida de la
arafia, como telarafias construidas por arafias jovenes y con cuidado maternal. Telarafias
constituidas por menor nimero total de hilos, menor nimero con pegamento, un amento de
hilos con refuerzo y menor nimero de hilos laterales. Ademds, nosotros presentamos la

prevalencia de parasitismo de Z. alborhombarta (Davis, 1895).

3. MATERIALES Y METODOS

3.1 Area de estudio

El estudio se realiz6 en el Parque Estadual de Itatinas (PEI) bajo la gestion del Instituto
Estadual de Medio Ambiente y Recursos Hidricos (IEMA). El PEI estd localizado en el distrito
Itatnas, en la ciudad Concei¢do da Barra, Espiritu Santo (18° 2506 S; 39° 42° 26” W), tiene
un area de 3.481 ha y temperatura que oscila entre 21,7°C a 26,7°C. Presenta bioma de bosque
Atlantico y varios ecosistemas como restinga, manglar, dunas, bosque de tablas y humedales
(CEPEMAR, 2004). La manipulacion experimental y el trabajo en campo fueron realizados con

el permiso del sistema de las arafias nimero GRN no 007-2021 por el instituto IEMA.

3.2 Especie de araiia huésped

Cryptachaea jequirituba (Levi, 1963), tiene una distribucion en Paraguay, Argentina y

Brasil (World Spider Catalog, 2023). El género Cryptachaea contiene 90 especies registradas
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(World Spider Catalog, 2023) y se encuentra en zonas preferiblemente iluminadas. Las
telarafias son pequenas, irregulares y a pocos centimetros del suelo y siempre con un refugio

central formado por una hoja enrollada en forma de proteccién (Santanna et al. 2019) (Fig. 3A).

3.3 Especie de la avispa parasitoide

Zatypota alborhombarta (Davis, 1895) es una especie de Darwin wasp del Nuevo
Mundo (USA, Mexico, Costa Rica, y Brasil) (Yu et al. 2012). En Brasil estd distribuida en las
regiones Sudeste y Sul (Catdlogo Taxondmico da Fauna do Brasil-CTFB, 2023). La especie es
caracterizada principalmente por tener cabeza con la cara inferior y las érbitas frontales de color
blanco amarillento (la raya orbital frontal se extiende hacia atrds mds all4 de la parte superior
del ojo para curvarse ligeramente hacia dentro detrds de los ocelos), mesosoma de color marrén
rojizo, con el margen anterolateral del mesoscutum y la base del notaulus ampliamente de color
amarillo blanquecino y tegula y prominencia subalar blanquecinas, carina occipital completa,
ala anterior con 2rs-m mds anchos que largos, propodio con carina longitudinal bien
desarrollada, carina pleural fuertemente desarrollada antes del espirdculo propodeal (Gauld,

1991) (Fig. 3B)

A B

Fig. 3. Objetos de estudio. A) Cryptachaea jequirituba (Levi, 1963) parasitada. B) Zatypota
alborhombarta (Davis, 1895).

3.4 Repositorio de los especimenes
Depositamos los especimenes de Cryptachaea jequirituba en la coleccion de ardcnidos

del Centro de Cole¢des Taxondmicas da Universidade Federal de Minas Gerais (UFMG), Belo
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Horizonte, Minas Gerais, Brasil (A.J. Santos, curador) y especimenes de Z. alborhombarta en

la coleccion entomoldgica de la Universidade Federal do Espirito Santo (M. Tavares, curador).

3.5 Frecuencia de parasitismo

La frecuencia de parasitismo en arafias se realizé por busqueda activa diurna evaluando
todos los individuos encontrados de C. jequirituba. La colecta se realizé verificando si las
arafias estaban parasitadas abriendo las hojas que usan como refugio durante la noche y
verificamos en el abdomen si tenian un huevo o larva identificable. El drea muestreada fue de
aproximadamente 3 ha durante tres dias del mes abril del 2022, junto con tres investigadores
dentro del Parque Estadual de Itatinas, proximo al rio Itainas. La frecuencia de parasitismo fue
obtenida por un sumatoria de los organismos parasitados colectados por dia y dividido por el

total de especies encontradas.

3.6 Descripcion de telaraias modificadas

Colectamos em campo arafias hembras parasitadas por larvas de segundo y tercer instar,
hembras adultas no parasitadas, arafias adultas no parasitadas con crias y/o ooteca y arafias
Jovenes no parasitadas. Las colectas fueron realizadas proximas a la Trilha Almescar, en enero
de 2018 y abril del 2022. Durante las colectas de campo, las arafas fueron colocadas en tubos
de plésticos tipo Falcon (500ml) y posteriormente instaladas en estructuras tridimensionales (=
12cm de altura) y una base cilindricas de icopor cubierta con papel negro (= 12cm de diametro),
las cuales fueron previamente disefiadas de acuerdo con el tipo de telarafia de C. jequirituba
(Fig. 4 y Fig. S1).

Las arafas se instalaron en las estructuras uniendo el hilo transversal de la estructura
previamente disefiada junto con el hilo central que sostienen a la hoja enrollada, en donde la
arafia se mantiene dentro y es usada como refugio. Cada individuo colectado fue colocado en
las estructuras en el PEI dando prioridad a las arafias que estaban con larvas de tercer instar.
Posteriormente se continuo el experimento en el laboratorio de Ecologia de la Universidade
Federal de Vicosa (UFV), colocando todas las arafias colectadas en campo en las estructuras
elaboradas. Para las arafias no parasitadas y parasitadas por larvas de segundo instar,
monitoreamos y registramos el primer disefio de telarafia construidas en el laboratorio. Las
telarafas construidas por arafias parasitadas por larvas de tercer instar fueron descritas después

de la muerte de las arafias hospederas. Todos los individuos parasitados fueron alimentados con
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hormigas cada dos dias. Registramos que todas las arafias parasitadas murieron por el
parasitoide y las larvas del parasitoide quedaron fijamente en la telarafia formando capullo,
luego estas eran colocadas en tubos falcon de 50 ml hasta emerger la avispa adulta. Para la
visualizacién de la telaraia, estas fueron cubiertas con almidén de maiz, se fotografiaron y
registraron la respectiva informacién (Eberhard, 1976).

Para nuestro primero objetivo, comparamos las estructuras de las telarafias tejidas por
hembras adultas de C. jequirituba, sin un cuidado maternal o individuo joven. Se comparé 1)
telarafias de individuos no parasitados; ii) parasitados por larvas de segundo instar; iii)
parasitadas por larvas de tercer instar “cocoon webs”. En las telarafas evaluamos las siguientes
caracteristicas: (1) nimero total de hilos; (2) Ndmero de hilos laterales que salen a partir de la
hoja, los cuales son anclados a la estructura lateral y no en el suelo; (3) proporcion de hilos con
pegamento en los extremos “estructuras en forma de bola con pegamento que ayudan a atrapar
presas”; (4) proporcion de hilos de anclaje con ramificacion y (5) presencia de refuerzo en la
hoja de refugio, se refiere a una estructura con varios hilos que permite que la hoja tenga mayor
seguridad para que no caer facilmente al suelo (Fig. 4 y Fig. S1).

Con el fin de identificar si existen diferencias en la construccion de telarafias en los
diferentes periodos de vulnerabilidad de la arafia durante su vida, comparamos las mismas
caracteristicas mencionadas anteriormente entre telarafias de cocoon web y telarafas de
hembras con cuidado maternal (con ooteca o crias), telarafias de individuos jovenes y telarafias

de arafas no parasitadas sin ningtin cuidado maternal.



34

Fig. 4. Estructura tridimensional disefiada de acuerdo con la telarafa de Cryptachaea
Jequirituba y las diferentes caracteristicas evaluadas. (1) nimero total de hilos; (2) Nimero de
hilos laterales que salen a partir de la hoja, los cuales son anclados a la estructura lateral y no
en el suelo; (3) proporcion de hilos con pegamento en los extremos “estructuras en forma de
bola con pegamento que ayudan a atrapar presas”; (4) proporcion de ramificacion en hilos de
anclaje del refugio y (5) presencia de refuerzo en la hoja, se refiere a una estructura con varios

hilos que permite que la hoja tenga mayor seguridad para que no caer facilmente al suelo.

3.7 Analisis estadistico

Para nuestro primer objetivo analizamos la modificacién de la construccién de arafias
parasitadas (por segundo y tercer instar larvario) y no parasitadas, las cuales fueron tratadas
como variables explicativas. La evaluacién de modificacion fue verificada por medio de
comparacion de las variables respuesta: (1) nimero total de hilos; (2) nimero de hilos laterales;

(3) proporcién de hilos con pegamento; (4) proporcién de hilos ramificados; y (5) presencia de
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refuerzo en el refugio. Para nuestro segundo objetivo, evaluamos si existe similitud o
diferencias entre telarafias cocoon web con telarafias de aranas hembras jovenes y adultas no
parasitadas y arafias con cuidado maternal (ooteca o crias). El tipo de telarafia construido de
acuerdo con la historia de vida de la arafa fue considerado como variables explicativas y las
variables respuestas fueron las mismas variables usadas para nuestro primer objetivo.

Para la proporcion total de hilos con pegamento e hilos con ramificaciones dividimos el
ndmero de estos hilos por el nimero total de hilos para cada telarafia. Ajustamos modelos
lineales generalizados (GLM) para cada variable respuesta con diferentes distribuciones. El
modelo mds adecuado para cada variable fue seleccionado de acuerdo con el criterio de
informacion de Akaike (AIC). Utilizamos modelos con logaritmo natural (log) para evaluar la
diferencia en las variables hilo total e hilos laterales. Para evaluar la relacion entre nuestra
variable explicativa y la proporcién hilos con pegamento y proporcion de hilos ramificados,
construimos modelos lineales generalizados con distribucion de error quasibinomial y binomial.
Utilizamos test F para evaluar las diferencias entre los modelos con distribucién de error
quasibinomial o logaritmo natural y Chi-cuadrado para distribuciones con error binomial. Para
la variable (5) presencia de hilos de refuerzo en el refugio y los grupos, se aplico el test de Chi-
cuadrado. El modelo nulo de ambas pruebas chi-cuadrado se basé en 2000 aleatorizaciones de
datos. Finalmente, para conocer la respuesta de cada variable evaluada segin los grupos de
arafias, realizamos comparaciones multiples mediante el paquete multicomp v. 1.4-23 (Hothorn

et al. 2008). Todos los andlisis se realizaron en software R Studio (version 4.2.3).

4. RESULTADOS

4.1 Frecuencia de parasitismo
Observamos un total de 505 arafias en campo, de las cuales 28 estaban parasitadas solo
para el afio 2022. La prevalencia de parasitismo en campo arrojo un valor de 5,54%, sefialando

que se encontraron arafias con larvas en diferentes estadios larvarios del parasitoide.

4.2 Comparacion de telaranas de araifias no parasitadas y parasitadas por larvas de
diferentes instar
Describimos caracteristicas de 62 telarafas distribuidas en araflas no parasitadas

(N=30), parasitadas por larva de segundo instar (N=15) y larvas de tercer instar “cocoon webs”
(N=17). Se observé menor nimero total de hilos 4.64 + 1.63 (mean * s.e) en cocoon webs en
comparacion con individuos no parasitados y parasitados por segundo instar (14.13 £ 1.44) y

(16.66 = 2.32), respectivamente (F (2,590 =18.36; p < 0.001) (Fig. 5A). De forma similar, se
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obtuvo un porcentaje 7 veces menor de hilos con pegamento para cocoon webs (1.70 £n 1.19)
en relacion con telarafias no parasitadas (10.13 + 1.25) y parasitadas de segundo instar (9.86 +
1.94) (F 2,58y =11.91; p < 0.001) (Fig. 5B).

La proporcién total de hilos con ramificacion aument6 en cocoon web (1.52 + 0.37) en
comparacion con no parasitados (0.90 £ 0.17) y parasitados segundo instar (0.60 £ 0.16) (F 2,53,
=5.30; p=0.007) (Fig. 5C). Asi mismo, se reporta un aumento en hilos de refuerzo en la hoja en
cocoon web en relacidn con telarafias no parasitadas y parasitadas de segundo instar (y=8.62;
N=62; p=0.013). Solo ocho telarafias no parasitadas (26%) y cinco parasitadas por segundo
instar (33 %) mostraron presencia de hilos con refuerzo en la hoja, mientras que cocoon web
12 disefios (70%) tenian refuerzo en la hoja de la telarafia. Finalmente, hilos laterales no
mostraron diferencias significativas entre los tratamientos (F (2,58)=0.12; p=0.88) siendo tal vez

una caracteristica no implicada en la modificacion de la telarana (Fig. 5D).
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Fig. 5. Estructura de telarafia construida por Cryptachaea jequirituba no parasitada, parasitada
segundo instar y cocoon webs. A) Numero total de hilos. B) Porcentajes de hilo con pegamento
en el borde inferior. C) Porcentaje de hilos ramificados. D) Numero de hilos laterales. (*)
indican diferencias significativas p < 0.05, y la linea negra es la media, evaluado a través de

comparaciones multiplas.
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4.3 Comparacion de telaraias en diferentes momentos de su historia de vida y
modificacion de la telaraiia

Evaluamos un total de 116 telarafias, distribuidas en telarafias de arafas jévenes no
parasitadas (N=14), arafias adultas no parasitadas con ooteca (N=36), arafias adultas no
parasitadas con crias (N=19), arafias adultas no parasitadas (N=30) y cocoon webs (N=17). Para
este andlisis trabajamos con los mismos grupos que en el anterior andlisis.

No observamos similitud entre las estructuras de cocoon web y la arquitectura de las
telarafias construidas por arafas jévenes o en cuidado maternal (crias y ooteca) (Fig. 6). El
nimero total de hilos fue menor en cocoon web (4.64 + 1.63) en relaciéon con arafias no
parasitadas adultas (14.13 * 1.44), no parasitadas jovenes (19.50 + 2.83) y no parasitadas con
cuidado maternal (crias y ooteca) (10.57 = 1.81) y (11.13 + 1.33), respectivamente (F @4,111)=
9.41, p <0.001) (Fig. 7A). De forma similar, se obtuvo menos porcentaje de hilos con
pegamento solo para cocoon web (1.70 = 1.19) en relacién con telarafia de arafias no parasitadas
jovenes (14.42 + 2.07), arafias adultas no parasitadas (10.13 £ 1.25), y arafias no parasitadas
con cuidado maternal (ooteca y crias) (7.33 = 1.07) y (6.57 £ 1.65), esta ultima siendo
caracteristica tambien por su reduccidon en comparacion con los otros grupos, respectivamente
(F 4, 1100=4.53, p=0.001) (Fig. 7B).

Observamos mayor porcentaje de hilos ramificados en cocoon web (1.52 + 0.37), en
comparacion con telarafias no parasitadas con cuidado maternal con ooteca y crias (0.38 +0.11)
y (0.68 £ 0.25), seguido de arafias jovenes no parasitadas (1.00 + 0.23) y arafias adultas no
parasitadas (0.90 £ 0.17) (F @,110)=4.75, p=0.001) (Fig. 7C). Por fin, la presencia de refuerzo
en el refugio para el total de telarafias en cada tratamiento, se observé que cocoon web presentd
mayor numero de telarafias con presencia de refuerzo, con 12 telaranas (70%), seguido de
arafias no parasitadas con ooteca 12 (36%), mientras que araflas no parasitadas arrojo ocho
telarafas (26%), aranas no parasitadas con crias con ocho (19%) mientras que arafias no
parasitadas jovenes presento menos telarafias con refuerzo tres (21%) (x=11.128, N=116,
p=0.024). Finalmente, no se reporta diferencia significativa para el ntimero de hilos laterales
entre los tratamientos evaluados, donde se obtuvo mayor nimero de hilos laterales para arafias
con crias (3.73 £+ 0.84) seguido de cocoon web (3.23 + (0.73), seguido de arafias con ooteca
(2.41 £ 0.44), y aranas adultas no parasitadas (2.36 + 0.49 mientras que arafias jovenes registro

un valor menor (2.28 £ 0.78) (F 4,1100=0.59, p=0.66) (Fig. 7D).
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Fig. 6. Diversas telaranas durante diversas fases en la vida de Cryptachaea jequirituba.
A) Arafias no parasitada joven. B) No parasitada adulta. C) No parasitada con crias. D) Cocoon

web
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Fig. 7. Estructura de telarafia construida por Cryptachaea jequirituba basado en el cuidado
maternal. A) Numero total de hilos. B) Porcentaje de hilo con pegamento en el borde inferior.
C) Porcentaje de hilos ramificados de anclaje del refugio. D) Hilos laterales. (*) indica
diferencias significativas en p < 0.05, evaluado a través de las comparaciones multiplas. En la
Fig. 7C los circulos negros en la parte inferior indica puntos sobre puestos con valores iguales

a los datos con 0% de hilos ramificados.

4 DISCUSION

Observamos que Z. alborhombarta induce modificaciones comportamentales en la arafia
hospedera, C. jequirituba. Las cocoon webs construidas por C. jequirituba son diferentes a las
normales y las modificaciones observadas sugieren que cocoon web proporciona mayor
resistencia y proteccion para las pupas que se desarrollan dentro del refugio de las telarafias

modificadas. Observamos que las telarafias modificadas poseen una reduccion en la proporcion
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total de hilos, menor hilos con pegamento, un aumento de hilos con refuerzo en la hoja.
Entretanto, los hilos laterales mostraron no ser una caracteristica de modificacién promovida
por el parasitoide.

Las telarafias normales con mayor nimero de hilos presentan una mayor superficie con la
que intercepta preseas (Yip et al. 2008) mientras que las telarafias modificadas tienen una
reduccidn en el nimero de hilos. Estos pocos hilos generan una estabilidad mayor, al ocupar un
area menor (Yip et al. 2008) siendo poco probable que sea quebrada por organismos o por
acumulacién de desechos, desencadenando un riesgo para el capullo del parasitoide (Eberhard,
2010a; Gonzaga et al. 2010). De igual manera, los hilos con pegamento, su funcion principal
es interceptar alimento (Benjamin y Zschokke, 2003; Ludwig et al. 2018; Weng y Barrantes,
2007). Al presentar una reduccion de hilos con pegamento en cocoon web, probablemente
menor es el chance de los insectos queden enredados o pegados en la telarafa, resultando un
menor riesgo de ruptura de los hilos al momento que los insectos intenten escapar. Siendo asf,
la reduccion de estas estructuras en la telaraiia modificadas puede favorecer la proteccion de la
pupa del parasitoide, post muerte de la arana.

La reduccion de la telarana, también es observada em 7. evexum parasitada por Zatypota
petronae Gauld (Weng y Barrantes, 2007) y eliminacién total de hilos en cocoon webs
construidas por individuos de la arafia A. tingo parasitada por Z. alborhombarta (Gonzaga et al.
2016). Entretanto, la reduccién de hilos con pegamento no es observada en la araiia C. migrans
parasitada por Z. alborhombarta, la cual probablemente posee una estructura adecuada para
tolerar la ruptura de algunos hilos y no tener implicaciones en las partes que sirven como soporte
para el capullo (Kloss, T.G. em preparcion). De esta forma, es posible inferir que la reduccién
de los hilos pegajosos puede estar direccionada para la protecciéon de las pupas en telarafias
modificadas de C. jequirituba, pero este no es un padron para el género Cryptachaea.

La presencia de hilos ramificados, sugieren que son estructuras integrales para la
estabilidad y resistencia de las telarafias modificadas (Eberhard, 2010 a, b; Korenko et al. 2015)
frente a eventos bidticos (depredacion) y abidticos (fuerte lluvia o viento) (Gonzaga et al.
2015b; Kloss et al. 2016; Matsumoto, 2009; Weng y Barrantes, 2007). Ademads, de la presencia
de esos hilos ramificados en la periferia de las telarafias, observamos que los individuos
parasitados también invierten en un aumento de hilos alrededor de refugio, el que puede actuar
como una segunda linea de defesa contra eventos climdticos. Los refugios naturalmente son
estructuras que brindan proteccion frente a depredadores (Manicom et al. 2008). El abrigo de
C. jequirituba es ligado a la vegetacion por un hilo muy denso. La conexion de hilos de refuerzo

alrededor de esa estructura sugiere que los refugios aumentan la seguridad en las pupas, ya que
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estos son construidos dentro de los refugios que son usados por las arafias y es probable que se
beneficien de ello. Esa modificacién también es observada en cocoon webs de C. migrans,
parasitada por Z. alborhombarta, 1o que posiblemente implica mayor seguridad para el capullo,
que las modificaciones observadas en el nimero de hilos ramificados.

Durante los diferentes momentos de la historia de vida de C. jequirituba (araias jovenes y
arafias con ooteca y/o crias), no encontramos ninguna asociacién en la construccién de la
telarafia en estas fases con cocoon web como esperabamos. Debido a los reportes encontrados
sobre similitudes en otras especies, por ejemplo, describen que Neottiura bimaculata (L.)
(Theridiidae) parasitada, produjo una densa marafia andloga a telarafias normales usando su
densa marafia para proteger sus huevos y a ella misma, durante el invierno. Asi mismo, se
reporto para la arafia Theridion varians Hahn (Theridiidae) quien realiza cocoon web en forma
de cupula similar a la usada para hibernar, estas dos especies son parasitadas por Z.
percontatoria (Korenko y Pekar, 2011). Ademds, se ha reportado descripciones de similitud
entre cocoon web y telarafias en reposo de organismos inmaduros en Leucauge volupis
(Araneae: Tetragnathidae), presenta una marafia densa alrededor y debajo del capullo
mejorando su estabilidad y seguridad, lo que también contradice nuestras observaciones para
C. jequirituba (Gonzaga et al. 2015b). La principal hipétesis para que podria llegar a explicar
la manipulacién comportamental de arafias parasitadas, estd relacionado con los aumentos de
los niveles de ecdisona (Takasuka et al. 2015; Kloss et al. 2017; Eberhard y Gonzaga, 2019).
Aun asi, durante las observaciones ninguna arafa realizo ecdisis, lo que deja esa posibilidad
abierta para C. jequirituba. Pero, independente de la ausencia de comparaciones con telarafias
de ecdise, las variaciones interespecifica observadas em las similitudes entre cocoon webs y
telarafias juvenil y de cuidado maternal, sugieren que el mecanismo de manipulacién no esta
relacionado con la activacion de una unica rutina comportamental, o que sugiere la existencia
de multiples mecanismos.

Los disefios de cocoon web promovidos por Zatypota, presenta una gama de caracteristicas
similares en 14 especies de arafias inducidos por 22 especies de parasitoides de este género
(Eberhard y Gonzaga, 2019). En pricticamente todas las interacciones involucradas avispas del
género Zatypota, observamos la presencia de modificaciones que potencialmente aumentan la
resistencia y proporcionan mayor proteccion para las pupas. Sin embargo, existen diversas
variaciones interespecificas, por ejemplo, Z. petronae en Theridion evexum, presentan refugio
conico de pequeiias hojas enroscadas, con un conjunto de hilos de proteccion en la abertura
formando una red de seda, similar al refugio de C. jequirituba los cuales estdan formados por

hojas enroscadas con hilos no tan denso como la anterior, pero si de proteccion en la abertura
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inferior. Ademads, Zatypota solanoi parasitando A. octavius, presentan refugios formados por
una extensa hoja que envuelve toda la telarafia con un espacio abierto inmediatamente debajo
de ella, los cuales eran diferentes a estructuras normales en campo (Eberhard, 2010a). Por el
contrario, Z. anomala, no produjo cambios en la densa y fuerte telarafia de Dictyna pusilla
Thorell (Dictunidae) (Korenko, 2017). Entonces, es probable que estas diferencias en cocoon
web sean influenciadas en parte por las caracteristicas de la historia natural de sus hospedadores
(Weng y Barrantes, 2007; Eberhard y Gonzaga, 2019). Por lo tanto, la gran variedad de
estructuras de telarafias desarrolladas por Zatypota son descripciones de estructuras
aparentemente Unicas pero también similitud funcional, ademds de la simplicidad en la
construccion de cocoon web posiblemente no es un subproducto de la represién o interrupcion
del comportamiento en las etapas finales de la construccion de la telarafa (Eberhard, 2010b;
Korenko y Pekar, 2011) o la activacion de comportamientos innatos, como ecdise (Eberhard y
Gonzaga, 2019; Kloss et al. 2017; Takasuka et al. 2015).

Nuestros resultados demuestran que la construccién de cocoon web en arafias inducidas
por parasitoides pode ser un ejemplo notable de adaptacion evolutiva, que solo podrian ser
confirmados por medio de manipulaciones experimentales en campo. La variacién observada
en la construccién de telaranas cocoon web entre distintas especies de arafas y parasitoides
sugiere que este proceso estd influenciado por factores como la transmisién y el éxito
reproductivo del parasitoide para cada especie. Ademads, sugerimos que a realizaciones de
comparaciones entre estas telarafias modificadas y telarafias en otros periodos vulnerables
(como ecdisis) los cuales son de gran importancia para entender y conocer el proceso de

manipulacion e interaccion parasito-hospedador y sus implicaciones en el hospedador.

5 CONCLUSION

Existe alteracion comportamental en el disefio de las telarafias de C. jequirituba. inducidas
por Z. alborhombarta. Presentando caracteristicas que mantienen una telarafia mas estable y
fuerte, la cual posiblemente son propicias para la proteccion y seguridad del parasitoide. No
encontramos similitudes en las telarafias parasitadas y telaraias realizadas durante las diversas
fases de vida de la arafa, probablemente pueden ser caracteristicas propias de cada proceso,
ademds de no conocer detalladamente este proceso se necesita mds profundizacién en el

mecanismo de manipulacion.
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ANEXOS

Fig. S1. Disefio de la estructura tridimensional usada para colocar las arafas de Cryptachaea

Jequirituba.
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