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RESUMO

Sinalizagao intraespecifica em juvenis de Oxyopsis sp. (Mantodea)

Caroline Miranda Goulart

Felipe Malheiros Gawryszewski

Resumo da Dissertagdo de Mestrado apresentada ao Programa de POs-
graduacdao em Zoologia, Instituto de Ciéncias Bioldgicas, da Universidade de
Brasilia, como parte dos requisitos necessarios a obtencao do titulo de Mestre(a)

em Zoologia.

A comunicacao € essencial e amplamente utilizada em contextos importantes
para a sobrevivéncia dos animais. E definida como um processo de transmissao
de sinais entre organismos, influenciando comportamento e/ou fisiologia dos
envolvidos e que evoluiu por esse efeito. Os sinais podem transmitir informacoes,
como o nivel de forca e vitalidade do emissor. Em interagdes antagonistas, um
sinal pode reduzir o risco de combates fisicos. Os mantdédeos, também
conhecidos como louva-deus, sao predadores do tipo senta-espera com
distribuicao global, podendo apresentar padrbes de cores conspicuos como uma
defesa secundaria (comportamento deimatico). Posturas defensivas
semelhantes foram observadas em mantdédeos imaturos, possivelmente
servindo como um tipo de comportamento territorial intraespecifico. As ninfas do
género Oxyopsis possuem uma mancha preta e branca no apice posterior do
abddémen, que se assemelha a padrées de coloragdo presentes em outros
grupos com funcdo antipredatéria (e.g. “eyespots”). A mancha das ninfas
Oxyopsis € exposta durante encontros coespecificos, o que pode conferir um
valor adaptativo para esse padrao de coloragdo. Portanto, o estudo teve como
objetivo investigar a sinalizacao intraespecifica em mantédeos Oxyopsis sp. € 0

vi



papel da mancha durante as interagdes entra as ninfas. Para isso, no presente
trabalho foi: (1) descrita a ontogenia dos individuos; (2) produzido um etograma
de comportamentos intraespecificos; (3) testado experimentalmente a hipotese
de que, durante o display intraespecifico, a mancha no abdémen atua como um
sinal para as ninfas, reduzindo a probabilidade de interagcdes agressivas e
aumentando a resolugao de conflitos. Na analise da ontogenia, individuos foram
monitorados desde a eclosao até a morte natural. Os mantédeos apresentaram
diversidade de caracteristicas ao longo do desenvolvimento, tanto nas variagdes
de tamanho e na duragdo entre instares, quanto no padrao de coloragao.
Dimorfismo sexual foi observado em imaturos a partir do quarto instar. Fémeas
tendem a se aproximar do comprimento corpéreo dos machos de mesmo instar,
mas s&o maiores em largura de torax e abdémen. Fémeas apresentam, na maior
parte das vezes, nove instares no total, enquanto os machos apresentam apenas
sete. No experimento, foram utilizados mantédeos juvenis do primeiro ao quarto
instar, submetidos a dois tipos de tratamentos: “Sinal Oculto” (SO), no qual a
mancha abdominal foi coberta, e “Sinal Visivel” (SV), que manteve a mancha
abdominal exposta. O experimento consistiu em parear os individuos em uma
arena. Os resultados mostraram mais comunicagao (display voltado para o
sinalizador) quando o pareamento era SV-SV ou SV-SO em comparagéo com
SO-SO. Além disso, nos pareamentos SV-SO, houve uma maior probabilidade
de individuos SV vencerem o conflito. Portanto, mancha abdominal pode atuar

como um sinal visual durante displays entre ninfas de Oxyopsis sp.

Palavras-chave: Louva-deus, Ontogenia, Interacdo agonistica, Display

deimatico, Comunicacgao, Conflito.
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Outubro de 2023

Vii



ABSTRACT

Intraspecific signaling in Oxyopsis sp. juvenile (Mantodea)

Caroline Miranda Goulart

Felipe Malheiros Gawryszewski

Abstract da Dissertacdo de Mestrado apresentada ao Programa de Pés-
graduacdao em Zoologia, Instituto de Ciéncias Bioldgicas, da Universidade de
Brasilia, como parte dos requisitos necessarios a obtencao do titulo de Mestre(a)

em Zoologia.

Communication is essential and widely utilized in contexts vital for the survival of
animals. It is defined as a process of transmitting signals between organisms,
influencing behavior and/or physiology of those involved and which evolved
because of this effect. Signals can convey information, such as the emitter's level
of strength and vitality. In antagonistic interactions, a signal can mitigate the risk
of physical confrontation. Mantises are sit-and-wait predators with a global
distribution, often displaying conspicuous color patterns as a secondary defense
mechanism, often referred to as deimatic behavior. Similar defensive postures
have been observed in immature mantises, potentially serving as a form of
intraspecific territorial behavior. Nymphs of the genus Oxyopsis possess a
distinctive black and white patch on the posterior tip of the abdomen, resembling
coloration patterns found in other groups with anti-predatory functions (e.g.,
eyespots). The spot is prominently exposed during conspecific encounters, which
may be an adaptive advantage to this coloration pattern. Therefore, the study
aimed to investigate intraspecific signaling in Oxyopsis mantises and the role of
the abdominal patch during nymph interactions. To achieve this, the present
study had the following objectives: (1) to describe the ontogeny of individuals; (2)
to compile an ethogram of intraspecific behaviors; (3) to experimentally test the
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hypothesis that the abdominal color patch acts as a visual signal to nymphs,
reducing the likelihood of aggressive interactions and enhancing conflict
resolution during intraspecific displays. In the analysis of ontogeny, Oxyopsis
mantises were closely monitored from hatching until their natural demise. These
individuals exhibited a diverse range of characteristics throughout their
development, including variations in size, duration between instars, and
coloration patterns. Sexual dimorphism became evident in immature mantises
from the fourth instar onwards. Females tended to approach the body length of
males of the same instar but had larger thorax and abdomen widths. Typically,
females had a total of nine instars, while males had only seven. In the experiment,
juvenile mantises ranging from the first to the fourth instar were subjected to two
types of treatments: "Hidden Signal" (H), in which the abdominal patch was
concealed, and "Visible Signal" (V), which retained the exposed abdominal patch.
The experiment involved pairing these individuals in an arena. The results
demonstrated a higher degree of communication, with displays directed toward
the signaler, when pairs were V-V or V-H, as compared to H-H pairings.
Furthermore, in V-H pairings, there was a greater likelihood of V individuals
emerging as victors in conflicts. Therefore, the abdominal patch seems to function

as a visual signal during displays among mantis nymphs.

Keywords: Praying mantis, Ontogeny, Agonistic interaction, Deimatic display,

Communication, Conflict.
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1. INTRODUGAO

A comunicagdo € essencial para a vida animal, sendo utilizada em
contextos importantes para a sobrevivéncia dos organismos (e.g. reproducéo,
forrageamento, defesa de territdrio, alertas de perigo etc.). E definida como um
processo evolutivamente selecionado de transmisséo de agdes e/ou sinais entre
organismos, e que influéncia o comportamento e/ou fisiologia do emissor,

receptor ou ambos (Maynard Smith & Haper, 2003; Kappeler, 2022).

Os sinais podem ser visuais, auditivos, quimicos, tateis ou uma
combinacgao de tais modalidades (Kappeler, 2022). A eficacia de um sinal, ou
seja, a probabilidade de chegada deste ao destinatario (Maynard Smith & Haper,
2003) dependera da modalidade do sinal emitido e suas propriedades (e.g.
custos de produgdo, area de propagacao, persisténcia etc.), bem como da
percepgao, processamento dos 6rgaos sensoriais, tomada de decisao e resposta
do receptor (Manning & Dawkins, 1998; Maynard & Haper, 2003; Kappeler,
2022).

O processo de sinalizacdo pode ser apresentado de diversas formas. De
esperancgas da espécie Acripeza reticulata que revelam abdémen com cores
vibrantes ao serem tocadas (Umbers et al., 2019), até as disputas vocais e
“displays de avaliagao” (tradugéao livre do inglés, “assessment display”) entre
machos de cervo-nobre (Cervus elaphus), que informam qualidades dos
emissores. Nestes animais, os niveis de aptiddo sdo comparados entre
adversarios sem necessidade de agressao direta (Clutton Brock & Albon, 1979;
Alcock, 2009; Kappeler, 2022).

Em interagdes agonisticas, pode ser mais vantajoso que sejam
antecedidas de sinalizacdo de atributos, como o nivel de forca e vitalidade,
dando ao oponente a chance de recuar ou escalonar o ataque (Rillich et al.,
2007; Alcock, 2009). Esses tipos de sinais podem evitar risco de lesoes,
desperdicio energético e vulnerabilidade a outros agressores (Alcock, 2009;
Azevedo et al., 2018). Em grilos machos da espécie Acheta domesticus, por

exemplo, massa corpoérea e performances de alto custo energético servem como



indicadores honestos de “bons lutadores”, prevenindo disputas fisicas

desnecessarias e risco de lesbes (Hack, 1997).

Mantodeos (ordem Mantodea), popularmente conhecidos como louva-
deus, sdo insetos predadores do tipo senta-espera, distribuidos globalmente,
com aproximadamente 2.452 espécies e 226 géneros descritos (Otte &
Spearman 2005; Terra & Agudelo, 2012). Variam entre 8 e 170 mm de
comprimento. Sdo caracterizados pelo corpo geralmente alongado, cabeca
movel, normalmente subtriangular, olhos compostos bem desenvolvidos e
pernas anteriores do tipo raptorial, especializadas na captura de presas (Cleal &
Prete,1996; Terra & Agudelo, 2012). Dentre as 15 familias incluidas na Ordem,

a familia Mantidae é a maior em numeros, com 182 géneros (Ehrmann, 2002).

Mantodeos geralmente apresentam coloragdes cripticas como defesa
primaria. Quando expostos por algum predador visualmente orientado, podem
revelar padrbes de coloragdo conspicuos e estridulagdo como defesa
secundaria, comportamento conhecido como display deimatico (i.e., “startle
display”; Crane, 1952; Edmunds, 1974; Umbers et al., 2015; Vidal-Garcia et al.,
2020). Esse tipo de sinalizacao induz um efeito de surpresa que causa evitacao
e fuga por parte do alvo, tipicamente um predador, durante um evento de
aproximagao ou subjugamento, aumentando assim a chance de escape do
emissor (Umbers et al., 2015; Drinkwater et al., 2022). Displays deimaticos sao
amplamente documentados em mantédeos adultos em contextos
interespecificos, geralmente como estratégia antipredatéria (Crane, 1952;
MacKinnon, 1970; Maldonado, 1970; Balderrama & Maldonado, 1973; Sato &
Yamawaki, 2014; Umbers et al., 2015; O'Hanlon et al., 2018; Vidal-Garcia et al.,
2020).

Em comunicagdes intraespecificas registradas em Mantodea, os sinais
geralmente apresentam fungao reprodutiva, como os feroménios emitidos por
fémeas das espécies Pseudomantis albofimbriata (Holwell et al., 2007,
Jayaweera et al., 2019), Ciulfina biseriata (Holwell et al., 2007), Stagmomantis
limbata e Tenodera aridifolia sinensis (Maxwell et al., 2010). Como também
displays de corte em machos das espécies Sphodromantis lineola (Kynaston et
al., 1994), Ameles decolor (Battiston, 2008) e Holaptilon brevipugilis (Kolnegari,



2020). Por outro lado, mantdédeos imaturos apresentam comportamentos
defensivos entre si, realizados em disputas territoriais ou como forma de evitar a
agressao por parte do oponente (MacKinnon, 1970; Edmunds, 1976; 1972).
Estes comportamentos incluem posturas ritualisticas e a exibicdo de cores e
estruturas conspicuas (MacKinnon, 1970; Balderrama & Maldonado, 1973;
Edmunds, 1976; 1972).

Apesar da diversidade de estudos envolvendo os meios de sinalizagdo em
mantodeos (Crane, 1952; Maldonado, 1970; Kynaston et al., 1994; Holwell et al.,
2007; Battiston, 2008; Maxwell et al., 2010; Sato & Yamawaki, 2014; O’Hanlon
et al., 2018; Jayaweera et al., 2019; Kolnegari, 2020; Vidal-Garcia et al., 2020),
estes estdo mais concentrados em individuos adultos. Pouco se sabe a respeito
de como isso funciona entre coespecificos juvenis, assim como também nao ha
evidéncias experimentais que relacionam padrdao de coloragdo e display

deimatico em formas imaturas.

Estudos ontogenéticos apresentam importancia no entendimento sobre
caracteristicas de grupos taxonémicos em diferentes estagios de vida (Faria et
al., 2020; Scherrer & Aguiar, 2022). Em mantdédeos, temos como exemplos
Stagmatoptera biocellata, abordando comportamento (Balderrama &
Maldonado, 1973), Callibia diana, com enfoque na alometria e morfologia
funcional (Avendano & Sarmiento, 2011), entre outras espécies descritas, como
Stagmomantis limbata (Maxwell, 2014), Hondurantemna chespiritoi (Rodrigues

et al., 2017), Hestiasula brunneriana e Euantissa pulchra (Vanitha & Bhat, 2017).

Analises da ontogenia também podem revelar a existéncia de diferentes
estratégias de sobrevivéncia entre ninfas e adultos de uma mesma espécie. Por
exemplo, a tibia com forma modificada para empalar presas presente em ninfas
de alguns mantddeos integrantes da familia Thespidae, é perdida nas formas
adultas (Rivera & Callohuari, 2019). Em outro exemplo, mantédeos da espécie
Hymenopus coronatus apresentam diferencas significativas de coloragdo ao
longo do desenvolvimento. As ninfas de primeiro instar sdo vermelhas com
detalhes pretos, enquanto os instares subsequentes assumem cores e formas
que se assemelha aos de uma flor rosada e branca (O’Hanlon et al., 2013; Zhao
et al., 2022).



O género Oxyopsis, € composto de 11 espécies descritas (Otte &
Spearman, 2005), sendo a ocorréncia de nove dessas em territério brasileiro
(Agudelo et al., 2007). Mantodeos deste género sao caracterizados geralmente
pela cor verde, porte médio, formato alongado (Rehn, 1911; Beebe et al., 1952)
e olhos “pontudos” (Battiston & Picciau, 2008). Apesar da ocorréncia de Oxyospis
ser comum na regidao tropical (Agudelo et al., 2007), ha poucos trabalhos
publicados que abordem algo sobre o grupo, como os que foram realizados nas
Antilhas Briténicas, no qual documentaram morfologia e comportamento de
mantoédeos de varias espécies, dentre elas, Oxyopsis rubicunda (Beebe et al.,
1952; Crane, 1952). Em estudos mais recentes, ha breves descricbes
morfoldgicas limitadas a adultos, como a de caracteres externos de espécimes
de Oxyopsis peruviana (Anteparra et al., 2013), ou a caracterizagdo morfoldgica
da genitalia de individuos de Oxyopsis festae no Equador (Lombardo & Agabiti,

2001) e de dois espécimes fémeas de Oxyopsis sp. (Maldaner, 2019).

Ninfas do género Oxyopsis apresentam uma mancha contrastante de cor
preta e branca no apice posterior do abdémen. Essa mancha se assemelha a
padrdes de coloragao com funcéo antipredatéria, como “eyespots” em asas de
lepidopteros ou na cauda de peixes, que tem fungdo de intimidacdo e/ou de
desvio de foco do predador para regides menos vitais (deflexdo). Em ambos os
exemplos, confere maiores chances de escape da presa (Stevens, 2005;
Kjernsmo & Merilaita, 2013; Kjernsmo et al., 2016). No caso dos mantddeos, um
sinal emitido entre juvenis de mesma espécie poderia ter um valor adaptativo
defensivo ou territorialista na prevencédo de agressividade que pode escalonar

para canibalismo.

Portanto, nosso estudo focou na investigacdo da sinalizagéo
intraespecifica de ninfas de louva-deus do género Oxyopsis. Encontros entre
essas ninfas sao frequentemente seguidos por postura que lembra o display
deimatico nas formas adultas e parece ter relagcdo com a mancha do abdémen.
Com base nessas observagdes iniciais, nossos objetivos foram: (1) descrever a
ontogenia de individuos Oxyopsis sp.; (2) produzir um etograma de
comportamentos intraespecificos; (3) testar a hiptese de que a mancha é o sinal
para coespecificos imaturos que reduz a probabilidade de interagdes agressivas,

favorecendo a resolugao de conflitos.



2. MATERIAL E METODOS

2.1 Animal de estudo

Os mantédeos foram obtidos por reproducdo de trés machos e duas
fémeas coletados através do método de rede de varredura em uma area de
cerrado stricto sensu em Valparaiso de Goias (Coordenadas 16°4'0.09"S
47°57'21.84"0); e de algumas ninfas de primeiro instar originarias de uma ooteca
coletada em area rural situada em Araguari, Minas Gerais (Coordenadas
18°40°'53.6” S 48°13’32.9” O).

Mantodeos foram etiquetados e alojados individualmente em recipientes
plasticos com tampa, de formato arredondado, transparente, com corte circular
(de no minimo 30 mm de didmetro) coberto com tela mosquiteira (0,5 a 2 mm de
didmetro de malha) para permitir oxigenacao, e furo na tampa (5 a 10 mm de
diametro) para inserir alimentos, fechado com pedaco de espuma de estofado.
Em cada recipiente, foram acrescentados poleiros feitos de arame encapado.
Para garantir espaco suficiente para locomogéo e ecdise, foram utilizadas quatro
variagdes de tamanho de recipiente para acomodar os individuos de acordo com

o estagio de desenvolvimento (Tabela 1; Figura 1).

Os criadouros foram mantidos em area interna, com temperatura
(mensurada por termémetro digital ambiente) variando entre 20 e 30 graus
Celsius e fotoperiodo de 12 horas de luz e 12 horas de escuro (reguladas por

lampadas fluorescentes em temporizador).



Tabela 1. Medidas dos recipientes de criagdo de acordo com o estagio de vida dos mantédeos

(Instar).
Capacidade Altura Diametro do fundo Diametro da boca Instar
140ml 70 mm 60 mm 75 mm 1-2
380ml 90 mm 75 mm 95 mm 3-4
750ml 110 mm 85 mm 110 mm 5-7
1800ml 145 mm 135 mm 145 mm 8+

Figura 1. Comparacdo de tamanho em ordem crescente dos recipientes de criagdo com
capacidades de 140ml (a), 380ml (b), 750ml (c) e 1800ml (d). Poleiros de arame encapado
inclusos. As setas indicam aberturas para oxigenagéo (corte circular revestido com rede) e para

insergao de alimentos (fechado com espuma de estofado).

2.2 Descrigao da Ontogenia

O desenvolvimento das ninfas foi monitorado desde a emersao da ooteca
até a morte natural. No total foram mantidos 302 individuos nascidos de sete
ootecas. De duas a trés vezes por semana, foram oferecidas moscas drosodfilas
para ninfas dos instares iniciais. A partir do quinto instar, as ninfas foram
alimentadas com baratas Nauphoeta cinerea e larvas de besouro Tenebrio
molitor de uma a duas vezes por semana ou, em casos especiais, apos eventos
de ecdise e oviposi¢ao. A hidratacao foi feita diariamente por borrifagdo de agua

em cada um dos recipientes.

Minutos antes de passarem pelo tratamento e posterior manipulagao
experimental (ver Experimento), os individuos foram fotografados (Cémera do

6



Galaxy S9+) com térax e abddbmen em vista dorsal dentro de uma arena
iluminada com “ring light” (QX-200), sobre uma folha de papel milimetrado,
incluindo a presencga do cddigo do animal, instar e data. Todo o processo foi feito
sem anestesia, pois tal procedimento apresentou ser letal (observagao pessoal).
A manipulacgéao foi a mais breve possivel para minimizar estresse dos individuos
(e.g. corridas, saltos, tanatose etc.), sendo a fotografia tirada enquanto o
individuo escala o papel milimetrado posicionado verticalmente. Alguns
mantodeos a partir do quinto instar (n&o utilizados no experimento), foram
fotografados uma semana apés a ecdise entre os meses de abril e maio de 2022,
julho, e de outubro de 2022 a janeiro de 2023.

Os individuos fotografados, foram mensurados no software Image J
(Versao 1.52a). O parametro da medida de comprimento do corpo foi feito a partir
do ponto médio entre as inser¢gdes das antenas até a porgado terminal do
abdémen ou asas (Brannoch et al., 2017). A sexagem foi feita visualmente a
partir do quarto instar, tanto por fotografia quanto por individuos conservados em
alcool 70%, levando em conta os seguimentos terminais do abdémen e outras
caracteristicas secundarias como largura do tronco e formato do abdémen. Os
mantddeos foram monitorados diariamente, documentando todas as ecdises,
Obitos e posturas de ooteca. Com as fotografias e dados temporais, foram
extraidas informacdes referentes a medida corporal, descricdes comparativas de
forma, coloragao, dimorfismo sexual, nUmero médio de posturas por fémea,

meédia de duracéo de vida, e intervalos entre instares e oviposicoes.

2.3 Experimento

2.3.1 Etograma e Tratamentos

O etograma foi feito com base em observagdes ad libitum, também
conhecidas como “amostragem de todas as ocorréncias” ou “amostragem a
vontade” (Altmann, 1974). Individuos de tamanhos aproximados foram pareados
e colocados em placas Petri de vidro de 90 mm de diametro e 1,5 mm de altura.

As observagdes feitas tanto em tempo real (6 turnos de 3 horas), quanto por



meio de video (30 pares filmados entre 15-20 minutos), sendo no segundo caso

possivel observar em detalhes comportamentos mais complexos.

Para o experimento, os individuos foram submetidos a dois tipos de
tratamento: o primeiro tratamento, denominado "Sinal Oculto" (sigla "SO"),
consistiu na aplicagao de tinta acrilica fosca atéxica (Acrilex) de cor aproximada
a coloracido natural do abdémen, ocultando assim a mancha abdominal. Ja o
segundo tratamento, denominado "Sinal Visivel" (sigla "SV"), a mancha
abdominal permaneceu exposta, enquanto a tinta foi aplicada na base do
abdémen, de forma a garantir que o odor ndo fosse um fator interferente nos
resultados obtidos. A tinta foi aplicada na porgao dorsal, evitando excesso e
vazao para as laterais do abdémen o que poderia comprometer respiracao
(entupimento dos espiraculos) e/ou mobilidade abdominal (Figura 2). Os
mantddeos de mesmo tamanho foram pareados aleatoriamente em trés tipos de
cenarios: SO-SO, SV-SV e SV-SO. Para a identificacao individual, em pares de
mesmo tratamento, os individuos foram marcados com tinta guache atdxica

(Acrilex) no fémur posterior. Nao houve repeti¢cao de individuos no experimento.

(a) (b)

1mm

Figura 2. Mancha e Tratamentos em ninfas de louva-deus do género Oxyopsis. (a) Mancha
abdominal estendida em um juvenil de terceiro instar. (b) Regides aproximadas do abdémen
onde a tinta foi aplicada (seta). A esquerda, tratamento de “Sinal Visivel’ (SV) em que a tinta foi
aplicada na base do abdémen mantendo a exposicdo da mancha, a direita, tratamento “Sinal

Oculto” (SO) onde a mancha abdominal foi coberta pela tinta.



2.3.2 Filmagens

As filmagens para o experimento foram conduzidas no Laboratério de
Ecologia Evolutiva da Universidade de Brasilia, durante os meses de marco a
junho e agosto a outubro de 2022, no periodo diurno, entre 14h e 16h. Foram
utilizados juvenis do primeiro ao quarto instar, pois nesses estagios de vida a
mancha do abdémen esta mais visivel e ainda ndo ha um dimorfismo sexual
acentuado. Todo o processo foi registrado por meio de filmadoras Canon Vixia

(Canon, Japao), fixadas em tripés, capturando o conteudo de cima (Figura 3.a).

A arena comportamental foi projetada no software Tinkercad e impressa
utilizando impressora 3D modelo UP BOX+ (Tiertime, China) em plastico ABS
branco, apresentando formato circular, 100 mm de didametro e 30 mm de altura,
com abertura para insergéo de divisorias (Figura 3). A porgao superior da arena
foi revestida de papel filme para permitir a entrada de luz e proporcionar uma

melhor visibilidade.

Inicialmente, os animais foram mantidos separados por uma diviséria
dentro da arena experimental e aclimatados por cinco minutos. A gravacéo foi
iniciada um pouco antes da retirada da divisoria. Cada sessao de gravacao teve

duracao aproximada de 30 minutos, com um total de 124 pareamentos.

(b) (c)

10 mm

Figura 3. Esquema de filmagem e Modelo 3D (feito no “Tinkercad”) da arena comportamental
utilizada nos experimentos. (a) Posicionamento da camera (1) no tripé (2) filmando a arena
comportamental (3) de cima. (b) Modelo 3D da arena sobre ponto de vista obliquo, abertura de

insergéo da divisoria visivel. (c) Arena sobre o ponto de vista vertical com divisdria inserida.



As gravagoes foram analisadas por meio do etograma (ver resultados).
Os dados comportamentais foram coletados por meio de “Registro continuo” e
“Amostragem focal”, seguindo a metodologia proposta por Altmann (1974). Os
comportamentos foram registrados de duas formas: “eventos” e “estados”
(Altmann, 1974). Eventos referem-se a atos instantadneos, enquanto estados sao
usados para comportamentos que tém duracao significativa, em nosso caso,

acima de cinco segundos.

Com base no etograma, registramos a “ocorréncia” e “duragcédo” de
comportamentos em resposta ao display do sinal da mancha no abdémen. O
inicio e o final de cada registro de comportamento foram marcados com base na
percepgao visual do receptor (rotacdo da cabega, ver comportamento “Alerta” na
Tabela 4) ao emissor do display, que é facilmente detectavel pelas filmagens.
Baseado na “ocorréncia” e “duracao” dos comportamentos e tratamentos (SV ou
SO), determinamos vencedores, perdedores e empates para cada rodada (ver

resultados).

2.4 Analise de dados

Os dados de medidas corporais (por instar), nUmero de ootecas postas,
intervalos entre ecdises e oviposi¢coes foram compilados, descritos por média e
o desvio padrao (DP) de cada instar, em milimetros, unidades e dias. Os dados
do experimento foram analisados tanto em nivel individual quanto de
pareamento. Para a analise em nivel individual, aplicamos um Modelo Bayesiano
Multivariado de Efeitos Mistos com distribuicdo binomial negativa. As ocorréncias
de comportamentos foram consideradas como variavel resposta, o tratamento
do oponente (SV ou SO) como variavel preditora e cada rodada de pareamento
como variavel aleatéria. No nivel de pareamento, aplicamos um Modelo
Estatistico Bayesiano Multivariado com distribuicdo binomial negativa inflada de
zeros. As ocorréncias de comportamentos foram consideradas como variaveis
resposta, e os pareamentos (SV-SV, SO-SO, SV-SO) foram as variaveis
preditoras. Definimos a distribuicdo dos modelos com base na comparagao dos

valores de ELPD (logaritmo da densidade preditiva pontual estimada) de
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modelos ajustados com distribuicdes Poisson, binomial negativa e binomial

negativa inflada de zeros.

Rodamos os Modelos Bayesianos em R (R Core Team, 2021) usando o
pacote brms (Burkner, 2018). Para cada modelo, foram usadas quatro cadeias
independentes com 5.000 iteragdes, 2.500 como “warm-up”, totalizando 10.000
iteracbes amostradas. Foram usados priors fracamente informativos padrao dos
pacotes (Tabela Suplementar 1 no Anexo A). Avaliamos os ajustes dos modelos
verificando a convergéncia das cadeias, a presenga de transigbes com erros

divergentes e verificagdes visuais das distribuicbes posteriores.

Aplicamos um teste qui-quadrado (x2) para avaliar a relagéo entre
‘Pareamentos” (SV-SV, SO-SO, SV-SO) e “Scores” (Vencedor/Perdedor e
Empate), ambos categoricos. Para a comparagao Vencedor / Perdedor dentro

do pareamento SV-SO, utilizamos um teste binomial.

3. RESULTADOS

3.1 Descrigao da Ontogenia

1° instar (L1): Recém eclodidos, apresentam coloragdo preta/marrom
escura. Geralmente medem menos de 1 cm, em média 9,8 mm (DP=0,48; N=20)
de comprimento do corpo (Tabela 2). Olhos de formato globoso. Mancha
contrastante de cor branca no apice do abdémen assim como o padrao de listras
nas pernas (Figura 4). Abddbmen com capacidade de dobrar encostando a
extremidade posterior na porgdo mais anterior, assumindo uma forma

arredondada em vista dorsal e de “argola” em vista lateral (Figura 5.9).

2° instar (L2): A pigmentagao preta desaparece na primeira muda (fica
retida na exuvia). Individuos desse estagio possuem coloragédo marrom, e em
alguns casos podem apresentar uma tonalidade verde. Medem em meédia 12,7
mm (DP=1,38; N=20) de comprimento do corpo (Tabela 2). Mancha do abdémen

permanece com a cor na mesma intensidade que o instar anterior (Figura 4).
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3° instar (L3): Aparéncia similar ao instar anterior, s6 que tendem a
clarear um pouco e/ou ter diferengca de coloragcao entre térax (amarronzado e
verde) e abdémen (amarelo e bege). Nesse estagio, individuos atingem o dobro
de tamanho do primeiro instar, medindo em média 16,9 mm (DP=1,44; N=20) de
comprimento do corpo (Tabela 2). Comecga a se formar uma sutil ponta nas
extremidades laterais dos olhos, caracteristica do género. O dorso da cabega

passa a apresentar uma coloragao branca prateada (Figura 4 e 5.1).

5mm

L1

Figura 4. Os trés primeiros instares de individuos Oxyopsis sp. em ordem crescente (L1 - L3).

4° instar (L4): Individuos atingem 2 cm de tamanho, medindo em média
21,6 mm (DP=1,70; N=20) de comprimento total (Tabela 2). Comegam a
apresentar variedades de cores (verde, marrom, amarelo, avermelhado e
detalhes escuros), com diferentes padrdes de coloragéo pelo corpo, como: uma
caracteristica melanizacdo entre base do abdébmen e tdérax; detalhes
avermelhados distribuidos no abdémen; e um contraste de coloracdo entre
abddmen e pronoto que € mais marcante que o instar anterior. As protuberancias
laterais dos olhos se tornam mais pontudas. A parte clara da mancha no apice
do abdémen assume tonalidade aproximada do restante do abdémen, e o ponto
central preto comega a clarear na maioria dos individuos. Apesar disso, a

mancha continua visivel.

12



Mesmo nao havendo muita diferenca de comprimento de tamanho entre
0s sexos, é possivel observar caracteristicas marcantes para sexagem na
largura do tronco do corpo, sendo fémeas mais grossas e de abdbémen
arredondado, e os machos mais finos e de abdémen alongado. Além do numero
de segmentos abdominais ser uma classica diferenciagdo (machos apresentam
mais segmentos que fémeas), é possivel observar em fémeas, a partir de 4°

instar, pequenos espinhos na borda lateral do pronoto (Figura 5.a, b; Figura 6).

(a)

5mm

Figura 5. Caracteristicas de individuos Oxyopsis sp. (a,b) Espinhos na borda lateral do pronoto
de fémeas de quarto instar na lupa (a) e oitavo instar (b). (c,d) Broto alar caracteristico de sub-
adultos machos (c) e fémeas (d). (e) Listras pretas entre segmentos do abddbmen, visiveis em
individuos a partir do quinto instar. (f) Coloragao branca prateada na regido dorsal da cabega em
fémea de sétimo instar. (g) Enrolamento do abdémen em ninfas de primeiro instar, em vista de

perfil (a esquerda), e vista dorsal (a direita).
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Figura 6. Individuos Oxyopsis sp. de quarto instar apresentado dimorfismo sexual. A esquerda,

um macho (g) e a direita uma fémea (?).

5° instar (L5): A partir desse instar, a distingao de caracteristicas entre
sexos € mais marcante do que no estagio anterior. Fémeas mais grossas e
machos mais finos em largura corpérea. Medem em média 26,3 mm (DP= 2,59;
N=20) de comprimento total (Tabela 2). Em machos, o broto alar geralmente é
um pouco maior que o das fémeas e revela um formato das asas imaturas
destacadas do corpo. Machos também apresentam cor amarelada recorrente no

abddémen (Figura 7).

Dependendo da posi¢cao do abdémen, é possivel ver listras pretas entre
os segmentos dorsais no centro do abdémen, que ficam mais visiveis durante
postura defensiva (Figura 5.e). A mancha do apice do abdémen ainda visivel na
maioria dos casos, porém, com contraste reduzido quando comparado ao instar
anterior. Em alguns individuos de cor mais clara, a mancha fica praticamente

invisivel (Figura 7).
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5mm

Figura 7. Individuos Oxyopsis sp. de quinto instar apresentado dimorfismo sexual. A esquerda,

um macho (g) com broto alar em desenvolvimento e mancha no apice do abdémen apagada, e,

a direita, uma fémea (?) com mancha no apice do abdémen ainda visivel.

6° instar (L6): Individuos nesse estagio atingem a marca dos 3 cm de
comprimento longitudinal, medindo em média 35mm (DP = 3,48; N=20) (Tabela
2). Os machos, em sua maioria, tornam-se sub-adultos, O broto alar dos machos
expande em tamanho, cobrindo toda a base do térax, e detalhes sutis das asas

subdesenvolvidas se tornam visiveis (Figura 5. b, c; 8).

As antenas dos machos parecem ligeiramente mais grossas nos pontos
de insercao, e sao relativamente mais compridas em comparacao a das fémeas.
Ha também a marcante presenca de ocelos no apice na cabeg¢a dos machos,
estrutura bem desenvolvida em adultos. Fémeas apresentam aparéncia
semelhante a do quinto instar, sendo ligeiramente maiores. Em alguns poucos

casos, ainda ha resquicios da mancha do apice do abdome (Figura 8).
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10 mm

Figura 8. Individuos Oxyopsis sp. de sexto instar apresentado dimorfismo sexual. A esquerda,

um macho sub-adulto (&) com broto alar desenvolvido, e, a direita, uma fémea (?).

7° instar Esse intervalo é predominado por fémeas imaturas. Alguns
machos imaturos podem chegar ao sétimo instar com uma muda extra. Estes
sao similares ao sexto instar, s6 que maiores em tamanho. O mesmo pode
ocorrer com fémeas sub-adultas de nono instar. A identificagao de sub-adultos é

feita pelo broto alar proeminente (Figuras 5,8 e 9).

8° - 9° instares: Periodo sub-adulto da maioria das fémeas. Assim como
0s machos de sexto instar, o broto alar aparece bem desenvolvido. O nono instar
tende a ser maior, sendo sua medida média 59,5 mm (DP=4,43; N=5), que é
bem aproximada das formas adultas (Tabela 2). Apresentam uma grande
variedade de combinagdes de coloragdes, incluindo detalhes em vermelho e

preto na base do abdémen, nas pernas e em volta do pronoto (Figura 9).
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10 mm

L7 \ L8

Figura 9. Os trés ultimos instares de Oxyopsis sp. fémeas, em ordem crescente (L7-L9).

r.
¥

Adultos: A coloragdo em adultos do género Oxyopsis varia do verde ao
amarelado/marrom, incluindo alguns detalhes em tons avermelhados. O mais
comum é a expressao da coloragao verde (Tabela Suplementar 5 no Anexo A,

Figuras 10 e 11).

Os Oxyopsis sp. analisados apresentaram diferentes numeros de instares
totais dependendo do sexo. Machos geralmente apresentaram sete instares,
enquanto fémeas apresentaram nove. Em alguns poucos individuos, machos
apresentaram 6 ou 8 e fémeas 8 ou 10 instares ao todo (Tabela Suplementar 4
no Anexo A). Estes desenvolvimentos inusuais (precoces ou tardios) ocorreram

independente de qual ooteca os individuos nasceram.

Dias antes da ultima ecdise, € possivel ver o broto alar protuberante.
Antes da maturacao, ninfas apresentam capacidade de arquear abdémen para
cima, em direcao a cabeca. Com a maturagao alar, o abdémen fica reto, rente
ao angulo das asas quando posicionadas em repouso.

Ambos os sexos apresentam asas. Em fémeas, a tégmina apresenta a
mesma cor do corpo (Figuras 10 e 11). As asas posteriores séo translucidas com

pontos verdes ou amarelos (dependendo da cor predominante no individuo).
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Quando fechadas (posicédo regular), as asas cobrem o abdémen até a
extremidade posterior. As asas sao estruturas importantes durante displays
deimaticos devido ao posicionamento caracteristico da estrutura durante a
postura defensiva (Figura 12). Em machos os dois pares de asas sé&o
translucidos. Quando fechadas, as asas ultrapassam um pouco o abdémen.
Machos também utilizam as asas durante o display deimatico, mas

diferentemente das fémeas, eles também usam as asas para o voo.

10 mm

¢ ?

Figura 10. Oxyopsis sp. adultos, A esquerda, um macho (o), e a direita uma fémea (?).

Fémeas apresentaram em média 60,5 mm (DP=5,90; N=15) de
comprimento e fazem em média trés posturas de ootecas (DP=1,11; N=79), com
a primeira oviposi¢ao ocorrendo dois meses apds a ultima muda (Tabela
Suplementar 6 no Anexo A). O estagio adulto de fémeas durou em torno de seis
meses, e o ciclo de vida completo foi mais de um ano. Machos apresentaram em

média 44,4 mm (DP=3,88; N=15) de comprimento total incluindo as asas, e
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viveram pouco menos de um més apoés atingirem a forma adulta, totalizando em

torno de cinco meses de vida (Tabelas 2 e 3).

Figura 11. Variagao de cores em adultos de Oxyopsis sp. machos (a,d,h) e fémeas (b,c,e,f,g).

Tabela 2. Diferengas de comprimento do corpo (média de mm * desvio padrao DP) entre

instares e sexo.

Instar N Geral £ DP Machos + DP Fémeas + DP
1 20 9,84 £ 0,48 10,08 £ 0,43 9,73+0,43
2 20 12,71 £ 1,38 13,21 1,74 12,71 £ 1,11
3 20 16,93 £ 1,44 16,97 £ 1,56 16,87 £ 1,33
4 20 21,69 +1,70 23,18 £ 1,66 21,13+ 1,40
5 20 26,38 £ 2,59 26,90 £ 2,73 26,24 £ 2,39
6 20 35,21 + 3,48 37,47 + 3,24 33,35+ 2,70
7 10 - - 39,73 £ 5,03
8 10 - - 53,01 + 4,56
9 5 - - 59,54 + 4,43

Adulto 30 - 44,44 + 3,88 (N=15) 60,49 £ 5,90 (N=15)




Tabela 3. Duracéo entre instares (média de dias + desvio padrao DP) geral, para machos

(N=135) e fémeas (N=127).

Instar Geral £ DP Machos + DP Fémeas + DP
1 18 + 3,80 18 + 6,21 18 + 6,30
2 15+ 2,80 15+2,76 15 + 3,40
3 16 + 3,34 16 + 6,35 16 + 10,91
4 28 + 8,40 30 + 14,07 29 + 11,88
5 27 £9,18 29 £ 15,90 27 £12,03
6 32 +£8,90 25 £10,87 28 £ 10,50
7 31+8,00 39+7,40 30+9,83
8 31+6,50 - 30 £ 8,28
9 30 £ 8,38 - 30+ 8,34

Adulto - 24 + 19,8 197 + 31,87

Total - 162 £ 23,5 383+ 37,7

Figura 12. Posicao de display deimatico em fémeas adultas de Oxyopsis sp.
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3.2 Comportamentos

O etograma consiste em 10 comportamentos agrupados em quatro
categorias: "Comunicagao", "Esquivo", "Agressivo" e "Neutro" (Tabela 4). A
categoria “Comunicagdo” compreende o display de sinais do emissor e o
comportamento resposta de um receptor, resultando em display mutuo. Dos 10
comportamentos registrados, apenas dois (“Ataque” e “Fuga”) foram tratados

como eventos.

Tabela 4. Etograma com foco nos comportamentos de interagéo intraespecifica entre mantédeos
juvenis do género Oxyopsis sp., incluindo também alguns comportamentos individuais (Categoria

IV: Neutro). * “E” sobrescrito = comportamentos do tipo “evento”.

COMPORTAMENTO DESCRICAO

Categoria I: Comunicagao

Display Postura defensiva em resposta a interagdo ou
percepgdo de oponente. Abdémen e térax ficam
erguidos, apresentando achatamento dorsoventral do
abddémen, como também a tor¢cao da regido apical, de
forma que a ponta fica arqueada para tras. O abdémen
pode apresentar uma leve inclinagéo para um dos lados
durante o processo (Video 7 no Anexo B). A visibilidade
da mancha fica voltada para o campo de visdo do
oponente. Os membros locomotores podem apresentar
movimento de balanco em péndulo (sentido
anteroposterior ou lateral). A posicdo das pernas
raptoriais apresenta algumas variagées: (I) Retracéo
rente a por¢gado ventral do térax em posigcao de
“‘boxer”; (Il): Postura parcialmente erguidas e
contraidas lateralmente no nivel da cabecga; (Ill)
Extensdo parcial ou total para cima ou em “T”
semelhante ao que é registrado em “display deimatico”
em individuos adultos (Figura 13; Videos 1-7 Anexo B).

Categoria ll: Esquivo

Afastamento Locomocao oposta ao outro, e mantendo contato
visual. Pode apresentar pernas raptoriais contraidas
rente ao torax, assumindo postura de “boxer’
(locomogéo lenta) ou locomogao normal usando os trés
pares de pernas (Video 1 no Anexo B).
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Imobilidade

Fuga E

Individuo fica completamente imével apds interagdo ou
percepgdo de possivel agressor. Geralmente
antecedido por “Fuga”. Pode ser apresentado um tipo
de display criptico onde o mantédeo estica o corpo
inteiramente ou parcialmente de forma a se assemelhar
a um item inanimado (Video 2 no Anexo B).

Afastamento abrupto do oponente, normalmente em
resposta a aproximacéao, display ou ataque da outra
parte, podendo apresentar passos rapidos, corrida e
saltos (Videos 1-3 no Anexo B)

Aproximacao

Ataque E

Categoria lll: Agressivo

Locomogao direcionada ao outro, mantendo contato
visual. Pode apresentar pernas raptoriais contraidas
rente ao térax, assumindo postura de “boxer’
(locomogao lenta), ou locomog¢ao normal usando os
trés pares de pernas (Video 5 no Anexo B).

Par de pernas raptoriais disparam movimentos rapidos
de contracao e extenséo contra o oponente, movimento
semelhante ao de captura de presas. Nao
necessariamente envolve contato direto (Videos 5 e 6
no Anexo B).

Alerta

Autolimpeza

Inatividade

Locomogao

Categoria IV: Neutro

Caracterizado por rotacao / posicionamento abrupto do
angulo da cabeca (podendo incluir vibragcdo de
antenas) em diregdo ao oponente. Individuo
permanece estacionado. Antecede os comportamentos
de “Comunicagao”, “Esquivo” e “Agressivo” (Videos 1 -
4 e 7 no Anexo B).

Manutencdo geralmente higiénica da cabecga,
apéndices locomotores e sensoriais, utilizando
primariamente estrutura situada no fémur da perna
raptorial chamada “escova” (Terra & Agudelo, 2012),
além do auxilio das pegas bucais.

Individuo em repouso, geralmente com o par de pernas
raptoriais em “posicdo de oragao”. Diferente de
“Imobilidade”.

Individuo desloca o corpo de um lado para o outro
utilizando os trés pares de membros locomotores.
Difere-se dos comportamentos “Afastamento” e
“‘Aproximacado” pois ndao € uma interagdo entre
individuos.
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Em cada rodada, foram relacionados comportamentos resposta de
ocorréncia e duragdo predominantes a cenarios de “Empate” e “Desempate”
(Scores). Os empates ocorreram quando foram apresentados o mesmo tipo de
resposta em ambos (e.g. "Agressivo" versus "Agressivo"), ou quando houve mais
comportamentos do tipo "Neutro" e/ou "Comunicacdo". Os desempates
ocorreram quando ficou estabelecido uma dinamica de dominancia e submissao,

determinando assim “Vencedor” e “Perdedor” respectivamente (Tabela 5).

Tabela 5. Condi¢cées em que foram estabelecidos os “Scores” de cada rodada (Empate
e Desempate), baseadas na combinagao (versus) de comportamentos resposta predominantes
(Comunicagéo, Esquivo, Agressivo e Neutro). * Tracejado (-) indica o lado sinalizador e que nao

apresentou comportamento resposta.

Desempate Empate
Vencedor Perdedor
Comunicacao Esquivo

Comunicacao Comunicacao

Agressivo Comunicacao Comunicacao Neutro
Agressivo Esquivo Esquivo Esquivo
Neutro Esquivo Agressivo Agressivo
- Esquivo Neutro Neutro
Agressivo - Neutro -

Comunicagéao

(a) (b) (c)

Figura 13. Comportamento display em juvenis de louva-deus do género Oxyopsis e algumas
variagdes performaticas (Tabela 4). (a) Postura mais sutil do display, caracterizado apenas pela
dobra na ponta do abdémen. Os outros displays subsequentes apresentam-se de forma mais
expansiva, além da dobra na ponta do abddmen, é assumindo posig¢des ritualizadas do par de
pernas raptoriais, sendo por um lado caracterizado pela retragdo desses membros rente ao corpo

(b), e por outro, as pernas raptoriais sdo distalmente estendidas em relagéo ao corpo (c).
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Dos 124 pares testados, em 83 ocorreram displays com resposta
comportamental do receptor, sendo 27 no par “SO-SO”, 25 no par “SV-SV” e 31
no par “SV-SO”. O valor de p calculado indicou associacao estatisticamente nao
significativa entre as variaveis “Pareamento” e “Score” (x?= 3.949, df = 2, valor-
p = 0.139).

Dentro do tratamento SV-SO, ha suporte para uma maior chance de vitoria
do individuo SV (teste binomial, N vitorias = 16, N rodadas = 22, p = 0,053; IC 95% =
[0,50, 0,89]; Figura 14). Na analise de nivel individual, ha fraca evidéncia de
maiores ocorréncias de “Comunicag¢ao” e “Esquivo” quando o oponente esta no
tratamento “SV” comparado ao tratamento “SO” (Figura 15; Tabela Suplementar
2 no Anexo A).

o Empate 0 Desempate
100
80
SO
é 60 I
(]
—_
8 SV
0 40
20
0
SV -8V SO -SO SV -8S0O
Pareamento

Figura 14. Grifico em barras representando a porcentagem dos scores (“Empate” e
“‘Desempate”) distribuidos entre os trés tipos de pareamento (“SV-SV”, “SO-SO”, “SV-SO”). Na
terceira barra (SV-SO), a parte branca esta subdividida em “Vencedores” de cada tratamento, o
que significa que os individuos “SV” ganharam mais que “SO”. * SV=Sinal visivel, SO= Sinal

oculto.
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Figura 15. Comparacgao estatistica do comportamento individual quando o oponente era “Sinal
visivel” SV ou “Sinal Oculto” SO (SV menos SO). Circulo denota a moda. Linhas grossas e finas

indicam intervalos de credibilidade de 67% e 95%.

Houve também uma forte correlagao positiva entre Comunicacéo, Esquivo
e comportamentos Agressivos no nivel-rodada (Comunicag¢ao x Esquivo = 0,64
[0,05, 0,95]; Comunicagéo x Agressivo = 0,77 [0,51, 0,94]; Esquivo x Agressivo
= 0,67 [0,13, 0,94]; Esquivo x Agressivo = 0,67 [0,13, 0,94]; média e intervalo de
credibilidade de 95%). Para a analise do nivel de pareamento, fica evidente que
ha mais “Comunicagdao” quando o pareamento é “SV-SV” e “SV-SO” do que

quando é “SO-SO” (Figura 16; Tabela Suplementar 3 no Anexo A).

Comunicacéo Esquivo Agressivo Neutro
1 1 1 1
1 1 1 1
SV-SV 1 1 1 1
1 — - ———— —_— ——
SV-SO | | | |
1 1 1 1
18 1 1 1 1
O 1 1 1 1
g SV-SV ] ] ] )
a S0-SO i i i i
g 1 1 1 1
(&) 1 1 1 1
1 1 1 1
SV-SO, ! ! . !
30-501 : ——— _1-.—_ ——I.—— _.:.._
1 1 1 1
I T T T I T T T | T T T I T
-4 -2 0 2 -4 -2 0 2 -4 -2 0 2 -4 -2 0 2

Diferenga estimada

Figura 16. Comparacao estatistica de comportamentos ao nivel de pareamento. Os pares sao
compostos por uma combinagdo de mantédeos com mancha abdominal Visivel (SV) / Oculto
(SO). Ha evidéncias claras de que os pares SV-SV e SV-SO tiveram mais ocorréncias de
“Comunicagao” do que nos pares SO-SO. Circulo denota moda. Linhas grossas e finas indicam
intervalos de credibilidade de 67% e 95%.
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4. DISCUSSAO

4.1 Ontogenia

O primeiro instar de Oxyopsis sp. € muito marcante pela sua coloragéo
escura. Apesar do corpo alongado, poderia ser um suposto caso de
mirmecomorfia (mimetismo de formigas; Mclver & Stonedahl, 1993). Além da cor,
a aparéncia do abdémen, ao arquear a ponta em diregao ao torax, produz uma
aparéncia arredondada que se assemelha a silhueta de algumas formigas
(observagao pessoal) quando vistos de costas ou dorsalmente. Mirmecomorfia
€ uma estratégia que permite a mantédeos se deslocar e forragear ativamente
sem chamar atencao de predadores, como foi registrado no género Nesoxypilus
(Milledge, 1990) e na espécie Mantillica nigricans (Agudelo & Rafael, 2014). Em
muitos casos, o mimetismo com formigas € exclusivo de imaturos nos instares
iniciais, como no caso das espécies Catasigerpes occidentalis, Miomantis aurea,
Miomantis paykullii, Panurgica compressicollis, Phyllocrania paradoxa,
Polyspilota aeruginosa, Pseudocreobotra ocellata, Sphodromantis lineola,
Tarachodes afzelii (Edmunds, 1972;1976), Acontista concinna (Scherrer &
Aguiar, 2021) e Euantissa pulchra (Vanitha et al., 2022).

Oxyopsis apresentaram um numero relativamente alto de instares;
Algumas fémeas atingiram a fase adulta no décimo instar, quando a variagao
dos numeros de instares em Mantodea fica geralmente entre cinco e sete (Terra
& Agudelo, 2012). A coloragao de mantédeos Oxyopsis sp. adultos geralmente
€ esverdeada podendo variar entre tons marrons e amarelados (ver resultados;
Beebe et al., 1952; Anteparra et al., 2013). Da mesma forma, mantédeos da
espécie Mantis religiosa apresentam tonalidades semelhantes aos nosso grupo
de estudo, e aparentam estar correlacionadas com a vegetagdo e condi¢des
climaticas. A ocorréncia de individuos M. religiosa de coloragao condizente com
o substrato pode ser explicada pela selecao natural por predacao e/ou possivel
preferéncia de habitat (Battiston & Fontana, 2010). Como nossos individuos

foram criados em meio artificial, ndo ha como relacionar influéncia da vegetagao.

As descrigbes relativas ao dimorfismo sexual (e.g., aparéncia corporal e
coloracdo de asas) encontrados nos individuos aqui analisados foram

condizentes com o que foi descrito em outros trabalhos com adultos do género
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Oxyopsis (Giglio-Tos, 1914; Rehn, 1920; Beebe et al., 1952; Anteparra et al.,
2013). Alguns poucos trabalhos descreveram a coloragdo do animal em vida
(Beebe et al, 1952; Anteparra et al., 2013). A descrigdo de coloragao feita por
Beebe et al. (1952) em espécimes de O. robicunda ocorrem igualmente em
nossos mantdédeos, em especifico a coloragdo branca prateada e detalhes

avermelhados na cabeca.

4.2 Comportamentos

De acordo com nossa hipétese, a mancha € um sinal para coespecificos
imaturos que reduz a probabilidade de interagdes agressivas. Nesse sentido,
quando analisamos o “score” dos “pareamentos” “SV-SO”, tal tratamento
pareceu ser determinante para a vitéria dos individuos “SV”. Além disso, houve
mais “comunicagao” nos pares onde a mancha estava visivel (SV). Porém,
contrario a nossa hipotese, o numero de ocorréncias de comportamentos
agressivos foi baixo e semelhante em todos os tratamentos. Os ataques
observados ndo escalonaram em confrontos fisicos. Em raras observacgdes (sem
display), houve casos de perseguicao de membros da mesma espécie como se
fossem uma presa. Em um contexto natural, acontecimentos como esse podem
ser ainda mais raros em individuos saudaveis, devido a comportamentos

cripticos e as tendéncias de dispersédo das ninfas mais jovens.

O display apresentado por imaturos de Oxyopsis sp. € muito semelhante
ao observado em ninfas de Stagmatoptera biocellata, no qual o comportamento
foi registrado como displays deimaticos por Balderrama & Maldonado (1973).
Ademais, Oxyopsis sp. jovens e adultos compartilham quase a mesma postura
defensiva (posicéo de pernas raptoriais), que é referida como display deimatico
em individuos adultos (Crane, 1952; Vidal-Garcia et al., 2020).

Além disso, ninfas de Pseudocreobotra wahlbergi revelam uma grande
mancha no abdémen em resposta a presenga de coespecificos (MacKinnon,
1970). Esse comportamento € semelhante aos que observamos em Oxyopsis.
Outros displays possivelmente territoriais foram observados em ninfas em um
estudo descritivo de espécies de mantddeos da Republica de Gana. Esses

incluiram os seguintes: (I) Pseudocreobotra ocellata e Panurgica
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compressicollis, que exibem uma mancha colorida circular conspicua no
abdémen para ninfas de tamanho semelhante; (ll) Amorphoscelis lagrecai, que
balancam seus cercos alongados; (lll) Oxypilus hamatus e Catasigerpes
occidentalis, que realizam postura de “boxer”. Em todos esses casos, foi
observada resposta de recuo de um ou de ambos os individuos, e parece estar

relacionada ao reconhecimento intraespecifico (Edmunds, 1972; 1976).

A coloragdo exibida em comportamentos deimaticos dos mantédeos
adultos pode ser evolutivamente adaptada a visao de aves e mamiferos, que séo
seus principais predadores (Crane, 1952; Maldonado, 1970). Em Oxyopsis, a
mancha preta com contorno branco amarelado presente no abdémen dos juvenis
(até o quinto instar) pode ser resultado da sele¢&o por parte do sistema sensorial
dos mantédeos. Os mantddeos tém visdo limitada de cores (Towner & Gartner,
1994), embora haja evidéncias de que eles respondem visualmente aos
contrastes de presas em movimento e itens nao-presas (e.g. goticulas de agua)
(Prete, 1992a). Diversas espécies, como Sphodromantis lineola (Prete, 1992a;
1992b; Prete et al.,, 1996), Euchomenella macrops (Prete et al., 2012),
Rhombodera basalis, Deroplatys lobata, Hierodula membranacea e Miomantis
sp. (Prete et al., 2013), mostraram respostas mais fortes a estimulos artificiais

pretos sobre um fundo branco do que o contrario.

Portanto, é possivel que em Oxyopsis sp. a mancha abdominal preta e
branca possa ter evoluido por fornecer uma vantagem na deteccao imediata de
oponentes co-especificos, como sugerido por Edmunds (1976) para outros
géneros. Considerando os achados de Prete et al.,, (2012, 2013), onde a
deteccao foi mais eficaz em estimulos mais escuros contra fundos mais claros,
existe a possibilidade de que a mesma via sensorial usada para detectar presas,
com base em sinais de contraste, também possa favorecer o reconhecimento

intraespecifico em juvenis de Oxyopsis.

A partir do quinto instar, as ninfas de Oxyopsis sp. perdem visibilidade
significativa da mancha do apice do abdémen. Em vez disso, listras pretas
aparecem entre os segmentos dorsais, permanecendo ocultas em sua postura
regular. Dito isso, e com base nas discussdes anteriores, € possivel inferir que

ha diferentes tipos de defesas secundarias de acordo com a fase de vida dos
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mantdédeos de estudo. Adicionalmente, fazendo o paralelo de coloracdo e
reconhecimento entre coespecificos, foi observado em ninfas do género
Oxypilus, diferengas de coloragdo das pernas raptoriais entre ninfas dos
primeiros trés instares e ninfas a partir do quarto instar. Isto poderia ser uma
pista para orientar ninfas mais novas na detecgao de ninfas mais velhas através
do padrao de cores, sem a necessidade de avaliar de perto o tamanho e correr

um alto risco de predagdo (Edmunds, 1976).

5. CONCLUSAO

Caracteristicas observadas nos individuos Oxyopsis sp. contribuiram para
o melhor entendimento de sua biologia, desde variagbes de aparéncia
observadas ao longo do desenvolvimento (Uteis para detecgdo do estagio de
vida e sexagem de imaturos) até informagdes temporais, podendo auxiliar em
estimativas de ciclo de vida de espécimes em meio natural. Entretanto, ficam
como perspectivas futuras, o acréscimo de dados quantitativos de coloragéo
(e.g. medidas de refletancia), como também, informag¢des mais detalhadas da
morfologia e, sobretudo, a identificacdo dos individuos estudados no nivel

especie.

A associacdo entre respostas comportamentais e tratamentos
apresentada em nossos resultados, sugere que os individuos “sinal visivel” eram
mais propensos a serem vitoriosos. Além disso, quando o tratamento “SV” estava
presente (“SV-SV” e “SV-SO”) houve mais displays mutuos (comunicagéo)
quando comparados ao pareamento “SO-SO”. Portanto, a mancha abdominal
das ninfas de Oxyopsis sp. pode atuar como um sinal visual entre coespecificos.
Porém, a baixa presenca de agressividade entre os tratamentos, pode indicar
existéncia de outras variaveis determinantes ainda ndo exploradas (e.g. massa

e diferenca entre os sexos).
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ANEXOS

Anexo A. Tabelas suplementares

Tabela Suplementar 1. Priors usados nos modelos estatisticos Bayesianos.

Term Distribui¢ao Parametros
do Prior

Modelo nivel individuo

Nivel grupo
Trial Student's t df=3, location=0,
scale=2.5
Nivel populagao
Intercepto Student's t df=3, location=0,
scale=2.5
B coeficientes Student's t df=3, location=0,
scale=2.5
Parémetros de distribuigao
o intercepto Student's t df=3, location=0,
scale=2.5
Modelo nivel pareamento
Nivel populagdo
Intercepto Student's t df=3, location=0,
scale=2.5
B coeficientes Student's t df=3, location=0,
scale=2.5
Parémetros de distribuigéo
o intercepto Student's t df=3, location=0,

scale=2.5




Tabela Suplementar 2. Estimativas estatisticas do numero de ocorréncias de

comportamentos no nivel individual.SO=Sinal Oculto; SV=Sinal Visivel.

Atividade Tratamento do oponente Estimativa 95% HDCI
Agressivo SO 0.0 0.0, 0.1
Agressivo SV 0.0 0.0, 0.1
Comunicacao SO 0.3 0.1,05
Comunicacao SV 04 0.2,0.7
Esquivo SO 1.8 1.3,2.5
Esquivo SV 2.3 1.7,3.2
Neutro SO 1.0 0.8,1.3
Neutro SV 1.2 09,15

Tabela Suplementar

comportamentos no nivel de pareamento. SO=Sinal Oculto; SV=Sinal Visivel.

3. Estimativas estatisticas do numero de ocorréncias de

Atividade Tratamento dos pares Estimativa 95% HDCI
Agressivo SO-SO 0.6 0.2, 3.1
Agressivo SV-SO 0.8 0.3,3.5
Agressivo SV-8V 0.5 0.1,2.0
Comunicacao SO-SO 1.0 06,15
Comunicacéao SV-SO 25 1.7,3.7
Comunicagéao SV-SV 2.3 1.5,3.2
Esquivo SO-SO 3.8 2.8,5.2
Esquivo SV-SO 4.6 3.4,6.0
Esquivo SV-8V 4.6 3.4,6.3
Neutro SO-SO 2.0 15,27
Neutro SV-SO 2.3 1.8,2.9
Neutro SV-8V 2.1 1.6, 2.7
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Tabela Suplementar 4. Distribuicdo comparativa de instares totais entre machos e fémeas de
Oxyopsis sp. A maioria dos machos teve 7 instares e as fémeas 9 instares. Representado em

porcentagem (%).

Total de Instares Machos Fémeas
6 3,7% (N=15) -
7 88,9% (N = 120) -
8 7,4% (N =10) 8,3% (N =10)
9 - 71,1% (N =91)

—_
o

- 19,8% (N = 26)

Tabela Suplementar 5. Ocorréncia de coloragdo (Verde e Amarelo/ marrom em adultos de

Oxyopsis sp. Representado em porcentagem (%) seguido de n amostral.

Coloragédo em adultos Geral Machos Fémeas
Verde 79,52% (N=101) 84,37% (N=27) 77,89 %(N=74)
Amarelo/ marrom 23,48% (N=26) 15,63% (N=5) 22,11 % (N=21)

Tabela Suplementar 6. Intervalo médio (de dias), com desvio padrdo e n amostral (£, DP, N)

entre posturas das primeiras trés ootecas, por individuo.

Ooteca ! Ooteca 2 Ooteca 3
68+ (DP=14,26; N=76) 50+ (DP=16,18; N=69) 40+ (DP=15,32; N=54)

Anexo B. Links de videos demostrando comportamentos no etograma (Tabela 4).

Video 1 (Comunicagao, Esquivo e Neutro): https://youtu.be/Dlacvsq\W-e8

Video 2 (Comunicagao, Esquivo e Neutro): https://youtu.be/5SPGjbrQS5VA

Video 3 (Comunicagao, Esquivo e Neutro): https://youtu.be/gx6Y7ieyV6s

Video 4 (Comunicacao, Esquivo e Neutro): https://youtu.be/dAosCaCwlOs

Video 5 (Comunicagao e Agressivo): https://youtu.be/FDW6ylL pdZz8

Video 6 (Comunicacao, Esquivo e Agressivo): https://youtu.be/BAeD3TJ rj8

Video 7 (Comunicacao e Neutro): https://youtu.be/1QU3dMXnzAM
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Abstract

Signaling is defined as the utilization of morphological or behavioral attributes by an
emitting organism, exerting influence over the behavior of the receiver, and that has
evolved for this reason. Signals may convey information such as the emitter’s level of
strength and vitality. In antagonistic interactions, a signal may reduce the risk of physical
combats. Mantises are sit-and-wait predators with a global distribution that may reveal
conspicuous color patterns as a secondary defense (deimatic behavior). Similar defensive
postures have been described in immature mantises, possibly serving as a form of
intraspecific territorial behavior. Oxyopsis juveniles have an abdominal black and white
patch that is exposed during co-specific encounters. Therefore, our study aimed to
investigate intraspecific signaling in Oxypsis sp. mantises and the role of the color patch
during juvenile interaction. We first produced an ethogram of intraspecific behaviors.
Then we experimentally tested the hypothesis that, during defensive display, the
abdomen’s patch serves as a signal for conspecific immatures, reducing the likelihood of
aggressive interactions and increasing the resolution of conflicts. We used juvenile
mantises from the first to the fourth instar, subjected to two types of treatments: hidden
signal (hidden), in which the abdominal patch was covered, and visible signal (visible),
which kept the abdominal patch exposed. The experiment consisted of pairing individuals
in an arena. We found more Communication (display back to the signaler) when the
pairing was visible-visible or hidden-visible compared to hidden-hidden. Moreover, in
hidden-visible pairings, there was a higher chance of the visible individual winning the
conflict. Thus, the abdominal patch may act as a visual signal during displays between

Oxyopsis sp. nymphs.
Keywords: Deimatic display, Communication, Oxyopsis, Mantidae, Agonistic interaction, Conflict
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INTRODUCTION

Signaling is one of the essential components of an animal communication system
(Alcock, 2009; Azevedo et al., 2018). It is defined as the use of morphological and
behavioral characteristics by a signaling organism that influences the behavior of a
receiver and that has evolved for this reason (Maynard Smith & Harper, 2003; Owren et
al., 2010). This process can enhance the fitness of both individuals involved (Endler,

1993; Maynard Smith & Harper, 2003) or solely benefit the emitter (Owren et al., 2010).

Signals can be presented in several ways. From Acripeza reticulata katydids that reveal
the abdomen’s vibrant colors when touched (Umbers et al., 2019), to a set of
performances conveying attributes of quality, as seen in vocal disputes and “assessment
displays” among male red deers (Cervus elaphus). In these animals, levels of competence
are compared between opponents without the need for direct and potentially lethal

aggression (Clutton-Brock & Albon, 1979; Alcock, 2009).

In agonistic interactions, it can be advantageous to present attributes information, such as
the emitter’s level of strength and vitality, giving the opponent options to retreat or
escalate the attack (Alcock, 2009; Rillich et al., 2019). These types of signals may avoid
the risk of injuries, energy waste, and vulnerability to other offenses (Alcock, 2009;
Azevedo et al., 2018). In male Acheta domesticus crickets, for instance, body mass and
energy expenditure serve as honest indicators of a good fighter, preventing unnecessary

sparring and injury risk (Hack, 1997).

Praying mantises are sit-and-wait predators, with a worldwide distribution, particularly
in tropical regions, with approximately 2400 species described (Terra & Agudelo, 2012).
In general, they exhibit cryptic adaptations as their primary defense mechanism.
However, when exposed to visually oriented predators, they can reveal conspicuous
coloration patterns as a secondary defense strategy, through a posture known as deimatic
display (also referred to as startle response and deimatic reaction) (Crane, 1952;
Maldonado, 1970; Watanabe & Yano, 2010; Umbers et al., 2015). This signaling posture
induces a startle effect on the target (typically a predator) during an approaching or
subduing event, thereby increasing the emitter’s escape chances (Umbers et al., 2015;

Drinkwater et al., 2022).
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Deimatic displays are widely documented in adult mantises in interspecific contexts
(Crane, 1952; MacKinnon, 1970; Maldonado, 1970; Balderrama & Maldonado, 1973;
Sato & Yamawaki, 2014; Umbers et al., 2015; O’Hanlon et al., 2018; Vidal-Garcia et al.,
2020). In immature mantises, defensive behaviors have been described but seem to be
primarily intraspecific, acting as territorial defense or just to avoid the receiver’s
aggression (MacKinnon, 1970; Edmunds, 1976; 1972). This includes ritualistic postures,
as well as the exhibition of conspicuous colorations and structures (MacKinnon, 1970;

Balderrama & Maldonado, 1973; Edmunds, 1976; 1972).

Thus, our study aimed to investigate the intraspecific signaling of Oxyopsis sp. nymphs.
The genus Oxyopsis (Mantodea: Mantidae) comprises 11 described species (Agudelo et
al., 2007). The adults from this genus present cryptic coloration ranging from green to
yellowish and brown hues and some violet details. Unlike the adults, the immatures (first
to fifth instars) have a contrasting black and white color patch at their abdomen’s apex
(Figure 1a). The patch tends to fade way along the molts and remains visible until the 5th
instar (personal observation; Figure 1). Encounters between the nymphs are often
followed by a posture resembling the deimatic display in adult forms and seem to have a

relation with the abdomen’s color patch (Figure 2).

Based on these initial observations, our objectives were to describe the behaviors of
Oxyopsis sp. nymphs during intraspecific encounters and to test the hypothesis that the
abdominal patch serves as a signal during defensive displays, potentially reducing the
likelihood of aggressive interactions as well as favoring the resolution of conflicts. To
achieve this, we produced a detailed ethogram of the interaction between individuals and
experimentally tested mantises’ behaviors in response to the visual presence and absence

of the abdominal patch.

METHODS

Collection and husbandry

Most mantises used in this study were obtained through captive breeding. The parent
mantises, consisting of three males and two females, were collected from a cerrado sensu

stricto (savanna biome type) area in Valparaiso de Goias, Brazil (coordinates 16°4°0.11”
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S, 47°57°18.80” W), using a sweep net. Some first-instar nymphs were acquired from an
ootheca collected (on a Syagrus oleracea tree) in a rural area in Araguari, Minas Gerais,

Brazil (coordinates 18°40°53.6” S 48°13°32.9” W)

After hatching, the young mantises were labeled and individually housed in 380 ml
transparent plastic containers. These containers were chosen and designed to provide

sufficient space for the individuals’ movement and allow for molting.

Throughout the rearing period, the mantises were kept indoors, where the temperature
ranged from 20°C to 30°C, and the photoperiodic lighting was set to 12 hours of light and
12 hours of dark. Containers were sprayed daily. Twice a week, early instar nymphs were

fed Drosophila sp. flies.
Ethogram and Experiment

The ethogram was developed based on ad /libitum observations, also known as “typical
field records” (Altmann, 1974). At first, multiple individuals were paired and placed in a
petry dish, and every behavior was noted. Observations ended when no new behaviors
happened. The previous procedure was repeated but through video records, when it was

possible to observe more complex behaviors in detail.

In the experiment, the mantises were subjected to two types of treatments: the first
involved applying non-toxic acrylic paint with an approximate hue to the natural
mantises’ abdomen coloration, thus concealing the abdominal patch (“hidden signal”,
hereafter “H”; Figure 1c); in the second, we kept the abdominal patch exposed, while the
paint was applied to the base of the abdomen to ensure that odor would not be an
interfering factor in the results obtained (“visible signal”, hereafter “V”; Figure Ic).
Similar-sized mantises were randomly paired in three types of scenarios: “H-H”, “V-V”,

and “H-V”.
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(b) ()

1 mm 1 mm 1 mm

Figure 1. Abdominal color patch and Treatment types in Oxyopsis genus praying mantis nymphs. (a) First
instar nymph shows a patch at the abdomen’s tip. (b) Up close view of a third instar nymph abdomen patch.
(c) Fourth instar’s abdomen and the approximate regions where the paint was applied (arrows), on the left,
“V” (visible signal) treatment where the paint was applied to the base of the abdomen, keeping the patch

exposed; on the right, “H” (hidden signal) treatment which the patch was paint covered.

The experiment was conducted in the laboratory (Universidade de Brasilia, Brasilia,
Brazil), from March to June and August to October 2022, between 2:00 and 4:00 PM.
Praying mantises from the first to the fourth instar were tested. In these life stages, the
abdominal patch is more visible, and there is no pronounced sexual dimorphism. Trials
were recorded using Canon Vixia camcorders (Canon, Japan) attached to tripods,

capturing the content from a top view.

Initially, the mantises were kept separated by a divider inside the experimental arena and
acclimated for five minutes. The recording started shortly before removing the divider.

Each recording session lasted approximately 30 minutes.

The behavioral arena was designed using the “Tinkercad” software and printed (in white
ABS plastic) using UP BOX+ model 3D printer (Tiertime, China). The arenas had a
flattened cylindrical shape, measuring 100 mm in diameter and 30 mm in height. The
bases of the arenas were absent, with one of them fixed downward (also where the

mantises were inserted) and the other covered with cling wrap.

The recordings were analyzed using the ethogram (see results). Behavioral data were
collected through “continuous recording” and “focal sampling”, following the

methodology proposed by Altmann (1974). The behaviors were recorded in two ways:
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“events” and “states” (Altmann, 1974). Events refer to instantaneous acts, while states

are used for behaviors that have a duration.

Based on the ethogram, we registered the “occurrence” of behaviors in response to the
display (Figure 2). The start and the end of each behavior recording were marked based
on the visual perception of the individual (head rotation, see “alert” behavior in Table 1)

to the display, which is easily detectable.

Based on the records of behaviors and treatments (H or V), we determined winners, losers,
and ties for each round. Higher “Defense” (Table 1) behaviors were related to individuals
who lost the dispute (“loser”). “Aggressive” and “Neutral” responses were related to the
“winner” individuals because these behaviors imply that the signaler failed at making the
opponent quit. When the values of both parties were equal or predominantly
“Communication” and “Neutral”, we considered a “tie” because it implies a balanced

interaction or resistance from both parties.
Data analysis

The data were analyzed at both the individual and pairing levels. For the individual-level
analysis, we applied a Bayesian Multivariate Mixed-Effects Model with a negative
binomial distribution. The response behaviors occurrences were considered as the
response variable, the opponent’s treatment (H or V) as the predictor variable, and each
pairing round as a random variable. At the pairing level, we applied a Bayesian
Multivariate Statistical Model with a zero-inflated negative binomial distribution. The
response behaviors occurrences were considered as response variables, and the pairing
(H-H, V-V, and H-V) was the predictor variable. We defined model’s distribution based
on ELPD (theoretical expected log pointwise predictive density) comparison of models

fitted with Poisson, negative binomial and zero-inflated negative binomial distributions.

We ran the Bayesian models in R (R Core Team. 2021) using the package brms (Biirkner,
2018) For each model, we ran four independent chains for 5,000 iterations, 2,500 as a
warm-up, totaling 10,000 sampled iterations. We used the default weakly informative
priors (Supplementary Table S1). We evaluated model fits by checking chain
convergence, the presence of transitions with diverging errors, and visual posterior

predictive checks.
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We applied a y’-test to assess the relation between “Pairing” (V-V, H-H, V-H) and
“Score” (Winner/Loser and Tie), both categorical. By using ¥, it was compared the
observed frequencies with the expected frequencies in a contingency table. For the

Winner/Loser comparison within the H-V pairing, we used a binomial test.

RESULTS

The ethogram comprises a list of 10 behaviors grouped into four categories:
“Communication”, “Defense,” “Aggressive,” and “Neutral” (Table 1). The category
“Communication” comprises either the emitter display of signals (Figure 2) and a
receptor’s response behavior when each other display happens. Out of the 10 recorded

behaviors, only two (“Attack” and “Flee”’) were treated as events.

Table 1. Ethogram of recorded behaviors of Oxyopsis genus nymph mantises (Mantidae: Mantodea).

Behaviors with a superscript “E” represent “event” type behaviors.

Behavior Description

Communication

Display Defensive posture responsive to interaction or perception of opponents.
The abdomen and thorax got elevated, showing a slight dorsolateral
flattening/compression of the abdomen, as well as apical twisting of the
region, causing the tip to arch backward. The abdomen may present a
slight inclination to one side during the process. The abdominal color
patch visibility seems to be directed towards the opponent’s field of
view. The locomotor limbs may show lateral pendulum-like swinging
movements. The position of the raptorial (anterior) legs shows some
variations: (I) Retraction close to the ventral thorax portion in a “boxer”
position; (II) Partially elevated and laterally contracted at the level of the
head; (IIT) Partial or complete extension upwards, like what is observed
in adults during “deimatic display”.

Defense

Move Away Locomotion is directed opposite to the other, right after interaction,
typically maintaining visual contact. It can exhibit raptorial legs
contracted close to the thorax, (slow locomotion), or normal locomotion
using all three pairs of legs. It may also show rhythmic swaying
movements while walking.
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Freezing

Flee £

The individual remains motionless after an interaction with a hostile
opponent. It may exhibit a type of cryptic display that stretches its body
to resemble an inanimate object.

Abrupt retreat from the opponent, usually in response to a hostile
approach, display, or attack. It may involve quick steps, running, and
jumping.

Approach

Attack B

Aggressive

Walking towards the opponent, right after interaction, and maintaining
visual contact. It can exhibit raptorial legs contracted close to the thorax,
(slow locomotion), or normal locomotion using all three pairs of legs. It
may also show rhythmic swaying movements while walking.

It often follows a display or approach. The raptorial legs swiftly engage
in rapid contraction and extension movements towards the opponent.

Alert

Self Groom

Inactivity

Walk

Neutral

Individual’s field of view is directed towards the opponent (eye track),
which indicates attentiveness to its presence. Preceded by head rotation
towards the target, it may also include antenna vibrations.

General body maintenance, usually cleaning function of the head,
locomotor appendages, and sensory structures. Primarily uses the
raptorial leg’s femur structure named “brush,” along with the mouthparts
‘s assistance.

Stationary position, often with the raptorial legs in a “praying” posture.

Individual seemingly unalarmed moves its body around using all three
pairs of locomotor limbs. It differs from the “Move Away” and
“Approach” behaviors as it is not an interaction per se.

()
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Figure 2. Display behavior in Oxyopsis sp. nymphs and some performative variations (described in Table
1). (a) A more subtle posture of the display, characterized only by the bending/ twisting of the abdomen’s
apex. The subsequent displays are more expansive, in addition to the abdominal posture, it’s also assumed
some ritualized raptorial legs positions, which are characterized by the retraction of these legs close to the

body (b) or the distal extension relative to the body (c).

Out of the 130 tested pairs, 83 got displays with a behavioral response from the receiver,
with 27 in “H-H”, 25 in “V-V”, and 31 in “H-S” pair (see supplementary videos for
mantises displays). The calculated p-value indicated statistically non-significant

association between “Pairing” and “Score” variables (y’= 3.949, df = 2, p-value = 0.139).

OWinner/Loser @Tie

100

80

60

Score (%)

40 |

20

V-V H-H H-V
Pairing

Figure 3. The scores (“Winner/Loser” and “Tie”) distributed among the three pairing types (“V-V”, “H-
H”, “H-V”). The bar graphs represent a round which a pair of individuals analyzed. H= Hidden signal;
V=Visible signal. In the third bar (H-V) the white is divided into winners from each treatment, which means

“V” individuals won more than “H”.

Within the H-V treatment, there is some support for a higher chance of the “Visible”
individual winning (binomial test, Nwins = 16, Nuiais = 22, p = 0.053; 95% CI = [0.50,
0.89]; Figure 3, 5). In the individual level analysis, there is weak evidence of higher
“Communication” and “Defense” occurrences when the opponent is in the V treatment
compared to the H one (Figure 5; Supplementary Material Table S2). There were also a
strong positive correlation between Communication, Defense and Aggressive behaviors
at the trial-level (Communication x Defense = 0.64 [0.05, 0.95]; Communication x

Aggressive =0.77 [0.51, 0.94]; Defense x Aggressive = 0.67 [0.13, 0.96]; mean and 95%
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CI). For the pairing level analysis, it is evident that there is more “Communication” when

the pairing is “V-V” and “H-V” than when it is “H-H” (Figure 6; Supplementary Material

Table S3).
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Figure 4. Statistical comparison of the individual behavior when the opponent had their abdominal patch

either Visible or Hidden (visible minus hidden). Circle denotes de mode. Thick and thin lines denote 67%
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Communication Defense Aggression Neutral
1 1 1 1
1 1 1 1
1 1 1 1
VV-HV 4 —=— —— P ——— —_———e— ——
1 1 1 1
c 1 1 1 1
1 1 1 1
8 1 1 1 1
e 1 1 1 1
8 VV-HH | —— — e ——— ———— ——
£ 1 1 1 1
o 1 1 1 1
(& 1 1 1 1
1 1 1 1
1 1 1 1
HV-HH 1 | ——— e ——— —— e ———————— —10—
1 1 1 1
1 1 1 1
T } T T T } T T T } T T T } T
-4 -2 0 2 -4 -2 0 2 -4 -2 0 2 -4 -2 0 2

Estimated diference

Figure 5. Statistical comparison of behaviors at the pairing level. The pairings are composed of a

combination of mantis with abdominal patch Visible (V) / Hidden (H). There is clear evidence that Visible-

Visible and Hidden-Visible pairings had more Communication occurrences than in Hidden-Hidden

pairings. Circle denotes de mode. Thick and thin lines denote 67% and 95% highest density credible

intervals.

50



DISCUSSION

According to our hypothesis, the abdomen’s patch in Oxyopsis sp. nymphs during
defensive displays is a signal used between conspecifics and may be associated with a
potential reduction in aggressive interactions and resolution of disputes. Accordingly,
when we analyzed the “H-V” pairings’ score, such treatment seemed to be determinant
for the V individuals’ victory. Furthermore, there was more communication in pairings
where the patch was visible (V). However, contrary to our hypothesis, the number of

aggressive occurrences were low and similar in all treatments.

The display of immature Oxyopsis sp. individuals is very similar to the observed in
Stagmatoptera biocellata nymphs, which were registered as deimatic displays by
Balderrama & Maldonado (1973). Also, young and adult Oxyopsis sp. share almost the
same defensive posture, which is referred to as deimatic display in adult individuals

(Vidal-Garecia et al., 2020).

Furthermore, in Pseudocreobotra wahlbergis nymphs, the response to an approaching co-
specific could be summed up into two alternatives: to retreat or to confront with a display
(MacKinnon, 1970). These behaviors are similar to what we have observed in Oxyopsis.
Other, possibly territorial displays were observed in nymphs in a descriptive study of
mantis species from Ghana. Those included the following: (I) Pseudocreobotra ocellata
and Panurgica compressicollis, which display a conspicuous circular color patch on their
abdomen to similar-sized nymphs; (II) Amorphoscelis lagrecai, that swing their elongated
cerci; (II) Oxypilus hamatus and Catasigerpes occidentalis, which perform a “boxer”
display posture. In all these cases, the retreat response from one or both individuals were

observed, and it seems to be related to intraspecific recognition (Edmunds, 1972; 1976).

The coloration of adult mantises’ deimatic behaviors may be evolutionarily adapted to
the vision of birds and mammals, which are their main predators (Crane, 1952;
Maldonado, 1970). In Oxyopsis species, the abdominal patch’s black spot with
white/yellowish contour present in juveniles (up to the fifth instar; Figure 1) may have

resulted from selection by the mantises’ sensory system.

Mantises have limited color vision (Towner & Gartner, 1994), though there is evidence
that they visually respond to contrasts of moving prey and non-prey items (e.g., water

droplets). Several species, such as Sphodromantis lineola (Prete, 1992a; 1992b; Prete et
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al., 1996), Euchomenella macrops (Prete et al., 2012), Rhombodera basalis, Deroplatys
lobata, Hierodula membranacea, and Miomantis sp. (Prete et al., 2013), have shown

stronger responses to artificial black stimuli on a white background than the reverse.

Therefore, it seems possible that in Oxyopsis sp. the black and white abdominal patch
may have evolved to provide an advantage in conspecific opponent’s immediate
detection, as suggested by Edmunds (1976) for other genera. Considering the findings of
Prete et al. (2012, 2013), where detection was more effective for darker stimuli against
lighter backgrounds, there is a possibility that the same sensory pathway used for
detecting prey, based on contrast cues, may also favor intra-specific recognition in

Oxyopsis juveniles.

From the sixth instar onwards, the Oxyopsis sp. nymphs lose the abdomen’s apex patch.
Instead, three black stripes appear between the dorsal abdomen segments, remaining
hidden in their regular posture (personal observation). Perhaps there are different types
of secondary defenses according to the life stage, similar to what has been observed in
Oxypilus sp. nymphs. In the Oxypilus genus, early instars have different raptorial leg
coloration when compared to older ones, which could aid smaller nymphs in threat
detection via the color pattern without the need of having to closely assess the size and

become an easy meal for larger nymphs (Edmunds, 1976).

No harmful events occurred during the display events in our experiment. The observed
attacks did not escalate into physical confrontations. In rare observations without
displays, there were instances of conspecific chasing as if they were a prey item. In a
natural context, these events might be even rarer due to crypsis and the younger nymphs’

dispersal tendencies.

In conclusion, the association between behavioral responses and treatments presented in
our results suggests that individuals whose abdomen’s color patch is visible were most
likely to be the “winners” when facing hidden patch treatment individuals. Also, when
visible signals were present, there were more mutual displays (communication) than the
contrary. Therefore, Oxyopsis sp. nymphs’ abdominal patch may act as a visual signal

during conspecific displays.
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