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RESUMO

As aranhas estdo entre os animais mais diversos do planeta e desenvolveram diferentes
caracteristicas morfolégicas e comportamentais para a captura de presas. Recentemente, tem sido
sugerido que as microestruturas que compdem os pés das aranhas poderiam refletir seu modo de
captura de presas. Mygalomorphae comp6e um dos primeiros clados de aranhas a se ramificar, com
mais de 3000 espécies conhecidas, com as microestruturas dos pés pouco estudadas, mas com
comportamentos de caca bem definidos e diversos. Outro grupo de aranhas pouco estudadas sobre
morfologia dos pés e comportamento de caca sdo aquelas com configuracdo do pé raptorial.
Estudamos a anatomia e a funcionalidade dos pés de aranhas Mygalomorphae e raptoriais usando
modelagem de reconstrucdo 3D, microscopia eletrénica de varredura e microscopia de luz. A
reconstrugdo evolutiva das caracteristicas dos pés de Mygalomorphae usando uma arvore composta
de aranhas indicou (1) que apresentam dois estados de caréater para a articulagdo metatarso-tarso,
(2) uma putativa novidade evolutiva com dois pares de sensilas do pé em duas fileiras, (3) outra
possivel sinapomorfia em Theraphosoidina é a morfologia das placas de tufos subungueais que séo
parcialmente separadas do tarso por uma sutura dorsal. No caso das aranhas com pés raptoriais, a
reconstrucdo evolutiva das suas caracteristicas indicou que tracos semelhantes surgiram trés vezes
independentemente em Trogloraptoridae, Gradungulinae e Doryonychus raptor (Tetragnathidae).
As caracteristicas que definem os pés raptoriais sdo (1) um complexo formado pela base da unha
superior prolateral alongada ligada com o anel esclerotizado do pretarso, com (2) a primeira
apertando contra o tarso. Esse complexo pode até flexionar sobre (3) robustas macrocerdas
raptoriais formando uma versao reduzida de cesta de captura no tarso para capturar a presa durante
a cacga. Além disso, nossos resultados mostram que tdxons previamente comparados com aranhas
raptoriais, Celaeniini (Araneidae) e Heterogriffus berlandi (Thomisidae), possuem outras
configuracBes de pés de aranha, carecem das caracteristicas que distinguem os pés raptoriais, e da
cesta de captura do tarso. Também fazemos previsdes sobre o possivel comportamento dos taxons
acima mencionados que precisardo ser testados atraveés da observacdo de espécimes vivos.
Concluimos que mdltiplas microestruturas morfoldgicas do tarso sdo necessarias para definir
qualquer pé de aranha e recomendar uma avaliacdo abrangente antes de afirmar uma configuragéo
do pé para qualquer tdxon de aranha.

Palavras-chave: Anatomia — Ecologia Evolutiva — Domiothelina — Doryonychus — Gradungula —
Micro-Tomografia Computadorizada — Filogenia — Pretarsi —Tarsi — Theraphosoidina —

Trogloraptor.



ABSTRACT

Spiders are among the most diverse animals on the planet and have developed different
morphological and behavioral characteristics for capturing prey. Recently, it has been suggested
that the microstructures of spiders’ feet could reflect their way of capturing prey. Mygalomorphae
composes one of the first clades of spiders to branch, with more than 3000 known species, with the
microstructures of the feet little studied, but with well-defined and diverse hunting behaviors.
Another group of spiders little studied regarding foot morphology and hunting behavior are those
with raptorial foot configuration. We studied the anatomy and functionality of Mygalomorphae
and raptorial spider feet using 3D reconstruction modeling, scanning electron microscopy, and light
microscopy. Evolutionary reconstruction of Mygalomorphae foot features using a composite tree
of spiders indicated (1) that they exhibit two character states for the metatarsal-tarsal joint, (2) a
putative evolutionary novelty with two pairs of foot sensilla in two rows, (3) another possible
synapomorphy in Theraphosoidina is the morphology of the subungual tufted plates that are
partially separated from the tarsus by a dorsal suture. In the case of spiders with raptorial feet,
evolutionary reconstruction of their features indicated that similar traits arose three times
independently in Trogloraptoridae, Gradungulinae, and Doryonychus raptor (Tetragnathidae). The
defining features of the raptorial feet are (1) a complex formed by the base of the elongated
prolateral superior claw connected with the sclerotized ring of the pretarsus, with (2) the first
pressing against the tarsus. This complex can even flex over (3) stout raptorial macrobristles
forming a scaled-down version of a trapping basket on the tarsus to capture prey during hunting.
Furthermore, our results show that taxa previously compared with raptorial spiders, Celaeniini
(Araneidae) and Heterogriffus berlandi (Thomisidae), have other configurations of spider feet, lack
the characteristics that distinguish raptorial feet, and lack the tarsal trapping basket. We also make
predictions about the possible behavior of the aforementioned taxa that will need to be tested
through observation of live specimens. We conclude that multiple tarsal morphological
microstructures are required to define any spider foot and recommend a comprehensive assessment
before asserting a foot configuration for any spider taxon.

Keywords: Anatomy — Evolutionary Ecology — Domiothelina — Doryonychus — Gradungula —
Computerized Micro — Tomography — Phylogeny — Pretarsi —Tarsi — Theraphosoidina —

Trogloraptor.
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1. Introducdo Geral

O conhecimento atual sobre a diversidade de estruturas tarsais e pretarsais na maioria dos
aracnideos é fragmentario ou quase desconhecido, no entanto, eles sdo bem documentados para
aranhas (Labarque et al., 2017). A perna das aranhas ¢é subdividida em podémeros esclerotizados
(= articulos). A membrana artrodial(= cuticula flexivel membranosa) conecta as bordas dos
podomeros adjacentes formando uma junta, a articulacdo, normalmente reforcada por condilos (=
charneira) fortemente esclerotizados no ponto de contato entre os podomeros adjacentes. As
articulacdes podem ter dois condilos, movendo-se em um plano (extremidade distal do trocanter,
fémur, tibia e tarso), ou um Gnico condilo dorsal em articulacdo com pouco movimento horizontal
(extremidade distal da patela). As articulacdes eudesmaticas sdo operadas por masculos inserindo-
se na borda do poddémero distal, imediatamente apds a articulacdo. Nas aranhas, assim como em
outros aracnideos, existe uma articulacdo adicional sem inser¢des musculares; esta é uma junta
adesmatica, dividindo o tarso do aracnideo em dois pseudopoddmeros, o metatarso e tarso. Essa
junta também carece de condilos e a maioria das aranhas pode dobra-la em qualquer direcéo.
Porém, a hiperflexdo do tarso € prevenida no sentido dorsal por uma extensdo distal da cuticula do
metatarso conhecida como stopper do metatarso (ver metatarsal stopper em Ramirez, 2014:
figuras 45C, 54A-H, 55A-J). Varios grupos de aranhas tém outras articulagdes adesmaticas ou areas
flexiveis no tarso, diferente da articulacdo mais distal que é tratada em detalhe abaixo (veja
podotarsito abaixo). Quando a cuticula do tarso apresenta muitas fissuras ou faixas membranosas

transversais o tarso torna-se flexivel ou mesmo enrolado (ver pseudosegmento em Raven, 1985).

Em Labarque et al. (2017), o termo pé foi usado para descrever a parte distal do tarso das
aranhas que interage principalmente com o substrato (Figura 1). O pé inclui a extremidade distal
do tarso e suas cerdas, além do pretarso e suas unhas. Eles propuseram as sensilas do pé (= fendas
do pé) como os marcos morfoldgicos para definir o pé das aranhas, um par de sensilas sensoriais
dispostas no lado ventral do tarso distalmente, em uma linha transversal apenas atrds das unhas
(Labarque et al., 2017). As sensilas do pé sdo mecanorreceptores que detectam tensdes cuticulares,
importantes para a percepcao das vibrac6es do substrato, mas também fornecem um feedback sobre
0 puxar dos tenddes e as alteracGes da pressdo da hemolinfa na ponta da perna (Speck & Barth,
1982). Ao redor das sensilas do pé, muitas aranhas exibem uma linha fracamente esclerotizada da

cuticula, a sutura da sensila do pé, que presumivelmente aumenta a sensibilidade das sensilas
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sensoriais. Em alguns taxons de aranhas, a sutura da sensila do pé pode estender-se dorsalmente
além das sensilas sensoriais para produzir uma dobradica dorsal ou mesmo uma articulagédo
completa (veja podotarsito abaixo). A secdo tarsal do pé tem muitas cerdas quimiossensoriais,
assim como outras cerdas especializadas. Muitas aranhas construtoras de teia ttm cerdas dentadas
assessorias (= falsas unhas) que auxiliam no agarramento dos fios de seda (Foelix, 1970), enquanto
as aranhas errantes podem ter um par de cerdas adesivas bem agrupadas, os tufos subungueais

(veja abaixo).

Vaérios tdxons de aranha tém pés articulados, delimitados por uma membrana artrodial com
uma textura fina em lugar da sutura sensilas do pé, estendendo-se para encontrar dorsalmente e,
assim, formar uma articulacdo adicional. O nome podotarsito (podo = pe, tarsito =
pseudopoddmero do tarso) refere-se a ponta do tarso além dessa articulacdo (Labarque et al., 2017),
classicamente essa estrutura era conhecida como onychium (Simon, 1892). Em alguns casos, 0
podotarsito € feito de um anel completo de cuticula esclerotizada, podotarsito fechado, enquanto
em outros apenas a parte ventral é esclerotizada. No ultimo caso, a membrana artrodial ao nivel
das sensilas do pé liga-se dorsalmente com a membrana do pretarso e unhas, podotarsito aberto.
Em alguns téxons, o podotarsito tem uma subdivisdo adicional por uma area membranosa,

podotarsito subdividido.

Pode haver outras membranas artrodiais presentes nos pés das aranhas, adicionais aquelas
entre tarso, pretarso e podotarsito. Muitas aranhas errantes desenvolveram grupos emparelhados
de cerdas adesivas (= tenent) em seus pés (Hill, 1977; Wolff & Gorb, 2013; Wolff et al. 2013;
Ramirez, 2014). Cada tufo subungueal pode ser inserido numa placa de tufos subungueais
articulada. Esta placa € separada do tarso por uma sutura ou membrana movel, a sutura de tufo
subungueal, permitindo assim que o tufo subungueal se mova de acordo com as alteracfes na
pressdo da hemolinfa (Wolff et al., 2013). Alternativamente, os tufos subungueais podem surgir de
uma porcao solidamente fundida com a cuticula circundante. Wolff et al. (2013) e Ramirez (2014)
descreveram varios tipos diferentes de tufos subungueais em aranhas, todos com microtriculas
espatuladas que produzem adeséo por forgas moleculares (ver Arzt, Gorb & Spolenak, 2003; Kesel
et al., 2003). A insercdo do tufo subungueal e sua interacdo com as estruturas remanescentes do pé
sdo altamente variaveis. Nas aranhas sem um podotarsito separado, a placa do tufo subungueal

pode ser bem separada do condilo, ou o céndilo pode ser escondido pela placa do tufo subungueal.
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Em contraste, em aranhas com um podotarsito definido e articulado, os tufos subungueais cobrem
a maior parte do lado ventral do podotarsito dividido bilateralmente. Varios grupos de aranhas
também podem ter cerdas na superficie ventral ou lateral dos apéndices, a escopula (Raven, 1985;
Wolff et al., 2013; Ramirez, 2014): estes podem ocorrer no tarso, metatarso e, por vezes,
estendendo-se para a tibia, mas raramente no pé (ver Wolff et al., 2013). Em os machos de
Liphistiidae, Mygalomorphae e Segestriidae (Sysnpermiata), também podemos encontrar outra
estrutura com aparéncia de escoOpula mas constituida por cerdas quimiossensiveis, a

pseudoescopula (Pérez-Miles et al., 2017, Giroti & Brescovit, 2019).

O pretarso é uma estrutura pequena, fortemente esclerotizada que possui duas unhas
superiores articuladas flexivelmente e uma unha inferior solidamente fundida. A unha inferior
pode ser reduzida ou ausente, especialmente em aranhas errantes. A parte ventral do pretarso é
comprimida, se move entre os condilos tarsais, enquanto a parte dorsal é expandida acima dos
condilos, onde as unhas superiores se inserirem através de uma membrana flexivel. Musculos
antagonistas inserem-se dorsal e ventralmente a superficie do pré-tarso através de tenddes longos,
o0 elevador e o depressor respectivamente. O pretarso € delimitado do tarso por uma articulagéo
movel, embora os condilos articulares possam ndo ser evidentes em muitos casos. Muitas aranhas
tém uma série de sulcos paralelos em cada lado da parte comprimida do pretarso, as fileiras
pretarsais. Em contraste com todos os outros podomeros, o pretarso carece de cerdas ou qualquer
estrutura sensorial evidente. A parte dorsal, mais larga do pretarso forma um anel esclerotizado,
com uma abertura onde as unhas inserem; esta abertura pode ser dividida por um septo medio
pretarsal. A membrana artrodial do tarso-pretarso é continua com a membrana que articula as
unhas superiores com o pretarso, € as vezes com outras membranas do pé. Ele geralmente tem uma

textura nodosa, apenas ocasionalmente suave.

Este trabalho focou no estudo da evolucdo, morfologia comparada e funcdo dos pés em
Araneae, mais especificamente em Mygalomorphae (ver Capitulo 1) e em aranhas com pés
raptoriais (ver Capitulo 2), pertencentes a familias ndo aparentadas proximamente. Recentemente,
foi publicada uma revisdo completa sobre as principais configuragcdes anatdmicas dos pés de aranha
e sua evolucdo foi reconstruida (Labarque et al., 2017). Os autores focaram principalmente nas
Araneomorphae mais diversas, enquanto as Mygalomorphae foram pouco amostradas. Além disso

uma especie analisada, Gradungula sorenseni (Gradungulidae), se destacou por sua morfologia do
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pé bastante distinta, com unhas assimétricas e alta flexdo das unhas sobre o tarso. Esta morfologia

do pé foi nomeada como raptorial (Labarque et al., 2017).

Usando os dados sobre a evolugédo dos pés de aranha como uma estrutura (Labarque et al.,
2017), pudemos identificar novas caracteristicas morfologicas e entender como elas podem
funcionar, para prever a configuracdo dos pés (ou seja, morfologia e cinematica) dependendo de
onde uma espécie vive (ou seja, ambiente) e como ela se comporta (ou seja, vagante, teceldo) e
vice-versa, e hipotetizar possiveis tendéncias evolutivas. As aranhas Mygalomorphae e as aranhas
com pés raptoriais apresentam sensilas nos pés? Quantas vezes evoluiram as diferentes anatomias
dos pés e de que morfologias ancestrais derivam? As aranhas Mygalomorphae e as aranhas
raptorias apresentam ponto de articulacdo adicional, bainha de tenddo, guias cuticulares ou
qualquer outra estrutura que sirva para melhorar a mobilidade de seus pés? Como funcionam as
unhas, tufos subungueias e placas de tufos subungueais em Mygalomorphae? Todos Araneae tém
uma anatomia semelhante e podem se mover de maneira semelhante? As placas de tufos

subungueais de Mygalomorphae apresentam a mesma morfologia presente em outras aranhas?

Para responder estas questfes que direcionaram esta tese, revisamos a morfologia, fungéo
e evolucdo de Mygalomorphae e de aranhas com pés raptorias em dois capitulos, discutindo a
anatomia funcional de suas articulacdes e reconstruindo sua evolucdo. Usamos varias técnicas para
observar estruturas tarsais e pre-tarsais (ou seja, externas e internas), incluindo microscopia de luz,

microscopia eletronica de varredura e microtomografia de raios-X p-CT.
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2. Objetivos Gerais

Estudar a morfologia e reconstruir a evolugéo das estruturas tarsais e pretarsais de aranhas

com pés raptoriais e de todas as familias de Mygalomorphae e de aranhas com pés raptoriais:

2.1 Rever a morfologia das estruturas tarsais e pretarsais entre as familias de aranhas

Mygalomorphae e de aranhas com pés raptoriais;

2.2 Estudar a evolucdo dos caracteres das estruturas tarsais e pretarsais das aranhas pertencentes

a Mygalomorphae e de aranhas com pés raptoriais;

2.3 Investigar sua evolugdo com uma reconstrucdo otimizada em uma arvore de relagdes

filogenéticas recente;
2.4 Predizer o funcionamento das microestruturas do pé e do tarso durante a captura de presas;

2.5 Associar as microestruturas dos pés e do tarso com os nichos e formas de captura de presa.
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Capitulo 1 - Evolucéo e morfologia comparada dos pés em aranhas Mygalomorphae
RESUMO

Durante milhdes de anos, as aranhas vém desenvolvendo diversas caracteristicas morfoldgicas e
séries de comportamentos. Recentemente, tem sido sugerido que as microestruturas que compdem
0s pés das aranhas poderiam refletir seu modo de captura de suas presas. Mygalomorphae compde
um dos primeiros clados de aranhas em se ramificar, com mais de 3000 espécies conhecidas, com
as microestruturas dos pés pouco estudadas, mas com comportamentos de caca bem definidos e
diversos. Nos propomos a rever a morfologia e evolucdo dos pés das aranhas Mygalomorphae,
discutindo a anatomia funcional de suas articulagGes, e reconstruindo sua evolugédo. Utilizamos
microscopia de luz e microscopia eletronica de varredura para observar as estruturas distais das
pernas, incluindo o metatarso, tarso e pretarso. As Mygalomorphae apresentam dois estados de
carater para a articulacdo metatarso-tarso, como na maioria das aranhas com uma articulacgéo livre,
e com uma articulacdo restrita. Mygalomorphae apresenta uma novidade evolutiva com dois pares
de sensilas do pé em duas fileiras. As placas de tufos subungueais das Mygalomorphae também
sdo umanovidade evolutiva, com morfologia distinta daquelas encontradas em outras aranhas, com

as placas parcialmente separadas do tarso por uma sutura dorsal.

Palavras-chave: Anatomia — Caracteres discretos — Filogenia — Pretarso — Tarso
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1. Introducéo

Mygalomorphae é uma infraordem de aranhas constituida por mais de 3000 espécies,
distribuidas em 354 géneros e 31 familias (World Spider Catalog, 2023). E uma linhagem antiga
de aranhas relativamente grandes e robustas que geralmente tém vidas sedentérias (Coddington,
2005; Bond et al., 2012; Opatova et al., 2020). Sdo menos diversas e abundantes do que seu grupo
irmdo, as Araneomorphae (Platnick, 2014). Junto a estes dois clados, Araneomorphae e
Mygalomorphae, formam a subordem Opisthotele, grupo irméo de Mesothelae (Platnick, 2020).
As Mygalomorphae estdo divididas em dois clados: Atypoidea e Avicularioidea (Opatova et al.,
2020; Platnick, 2020). As Avicularioidea estdo divididas em outros grupos: como o clado incluindo
o Clado Veneno e Domiothelina, e Crassitarsae incluindo Bemmeridae + Theraphosoidina e
Nemesoidina (Opatova et al., 2020: figura 8). Mygalomorphae apresenta uma grande diversidade
em seu modo de captura de presas (Hedin et al., 2019; Opatova et al., 2020). Dentre as Atypoidea
ocorrem aranhas que fazem teias de funil e de lengol, caracteristica recentemente considerada
pleisiomorfica entre as aranhas (Opatova et al., 2020); e também que capturam suas presas fazendo
uma teia em forma de bolsa, e que fazem tocas com colarinhos (Opatova et al., 2020). Dentre as
Avicularioidea além de purse-web spiders e aranhas de funil e de lencol, ocorre aranhas de algapéo,
como em Mesothelae, e aranhas que fazem tocas abertas e, em menor nimero, com colarinho
(Opatova et al., 2020). As aranhas Mygalomorphae possuem a quetotaxia das pernas, a morfologia
das fiandeiras, do grupo ocular, do rastellum, e da serrula correlacionadas com seu comportamento
de construcdo de ninho (Wilson et al., 2022). O aumento da espessura das pernas posteriores em
relacdo as pernas anteriores, disposi¢do mais dorsal de macrocerdas e presenca de um agrupamento
de macrocerdas na patela Il11, foram correlacionadas a modificacdo da entrada da toca (ex., bolsa,
colarinho, torre ou alcapao) (Wilson et al., 2022). Recentemente, Wolff et al. (2022) observaram
que as caracteristicas morfoldgicas das pernas de aranhas, como comprimento e espessura, estavam
relacionadas com o modo de captura de presas e inferiram que as microestruturas das pernas
também estariam. Porém conhecimento atual sobre configuracbes de pés de aranhas
Mygalomorphae ndo € apenas escasso, mas principalmente desconhecido, como acontece na
maioria dos aracnideos. Labarque et al. (2017) fizeram um estudo amplo sobre a morfologia e
evolucéo de caracteres morfologicos presentes nos pés das aranhas, focando principalmente em

Araneomorphae. Resumiram as estruturas tarsais e pretarsais externas em dez das vinte e duas
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familias de Mygalomorphae (Figura 2) usando a literatura disponivel. As aranhas Mygalomorphae
estudadas apresentaram os condilos tarsais fortes e distintos, a membrana artrodial do tarso-
pretarso com superficie nodosa e as sensilas do pé pequenas e transversais (Labarque et al., 2017).
Enquanto a maioria dessas aranhas pode ter trés unhas e nenhuma fileira pretarsal (i.e., condi¢do
plesiomorfica), algumas delas podem apresentar estados derivados como as aranhas errantes (i.e.,
Dionycha), incluindo auséncia da unha inferior e presenca de filas pretarsais, tufos subungueais e

placas com tufos subungueais (Labarque et al., 2017).

O presente trabalho se prop6e a resumir a morfologia e evolugdo das estruturas que
compdem o tarso e pretarso de aranhas Mygalomorphae e a testar a hipotese de que as
microestruturas tarsais e pretarsais destas aranhas estejam relacionadas com o modo de captura de

presas.
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2. Objetivos

2.1 Rever e descrever a morfologia das estruturas tarsais e pretarsais entre as familias de

aranhas Mygalomorphae;

2.2 Levantar os caracteres e estados de caracteres das estruturas tarsais e pretarsais das

aranhas Mygalomorphae e;

2.3 Investigar sua evolucdo com uma reconstrucdo otimizada do mapeamento desses

caracteres em uma arvore de relaces filogenéticas recente.
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3. Material e Métodos

Para estudar as estruturas tarsais, pretarsais e as configuracdes do pé das Mygalomorphae
usamos o0s protocolos, terminologia e reconstrucdo evolutiva apresentados em Labarque et al.
(2017). Para isso, se seguirdo principalmente a revisdo de Schultz (1989) dos apéndices
locomotores de aracnideos, os livros classicos de Snodgrass (1935, 1952) e Foelix (2011), os
exames de Wolff et al. (2013) e Pérez-Miles et al. (2017) sobre cerdas adesivas nos pés e tarsos de
aranhas, Ramirez (2014) sobre anatomia comparada de aranhas, Opatova et al. (2020) sobre

comportamento e filogenia de Mygalomorphae e Oca et al. (2022) sobre filogenia de Crassitarsae.
3.1 Material de estudo

Utilizamos o mesmo material de Labarque et al. (2017: tabela 1) e o expandimos para o
grupo de estudo. O material recém-examinado esta listado na Tabela 1 e estid depositado nas
seguintes instituicdes (SIGLA, Nome da instituicdo, Cidade, Pais — curador): CAD, Colecdo
Aracnologica Diamantina, Diamantina, Brasil —J. P. L. Guadanucci; IBSP, Instituto Butantan, Séo
Paulo, Brasil — A. D. Brescovit; MCTP, Museu de Ciéncias e Tecnologia, Pontificia Universidade
Catolica do Rio Grande do Sul, Porto Alegre, Brasil — R. A. Teixeira; MRAC, Musée Royal de
I'Afrique Centrale, Tervuren, Bélgica — D. V. Spiegel; QMS, Queensland Museum - Spider,
Brisbane, Australia — M. Rix; ZMUC, Zoological Museum, University of Copenhagen,
Copenhague, Dinamarca — N. Scharff. Além disso, os dados morfolégicos de taxons ndo estudados
em Labarque et al. (2017) foram retirados da literatura e estdo listados na Tabela 2. Os dados
morfolégicos utilizados em Labarque et al. (2017: tabela 1) também pode ser acessados do projeto
Spider AToL, fornecido por morphbank: biological imaging (Florida State University, Department
of Scientific Computing, Tallahassee, EUA; http://www.morphbank.net).

Tabela 1. Lista dos espécimes usados no estudo, métodos e codigos de deposito

Cddigos de deposito Método Familia Taxon, autor

IBSP12537 ML Mecicobothriidae Mecicobothrium thorelli Holmberg,
1882

ZMUC MEV/ML Atypidae Atypus affinis Eichwald, 1830

IBSP4052 MEV/ML Antrodiaetidae Antrodiaetus unicolor (Hentz, 1842)

FML-1394 MEV/ML Ischnothelidae Ischnothele annulata Tullgren, 1905



IBSP3463
FML-1386
FML-1371
FML-1387
FML-1375
QMS12276
QMS11129
QLD

FML-1388

FML-1385

FML-1378
IBSP165118
FML-1379

FML-1381

CAD280

ex IBSP 12

MCTP5457

FML-1374
MCTP22202
QMS20555
MRAA72691

CADO028

FML-1391

MEV/ML
ML

MEV/ML
MEV/ML
MEV/ML
MEV/ML
MEV/ML

MEV/ML

MEV/ML

MEV/ML

MEV/ML
MEV/ML
MEV/ML

ML

MEV/ML

MEV/ML

MEV/ML

MEV/ML
MEV/ML
MEV/ML
MEV/ML

MEV/ML

MEV/ML

Hexathelidae
Paratropididae
Atracidae

Actinopodidae

Halonoproctidae
Migidae

Idiopidae

Euctenizidae

Barychelidae
Barychelidae
Barychelidae

Theraphosidae

Pycnothelidae

Microstigmatidae
Cyrtaucheniidae

Dipluridae

Rhytidicolidae

24

Hexathele Ausserer, 1871
Paratropis Simon, 1889
Hadronyche L. Koch, 1873
Actinopus Perty, 1833
Missulena Walckenaer, 1805
Conothele Thorell, 1878
Migas nitens Hickman, 1927

Euoplos variabilis (Rainbow &
Pulleine, 1918)

Idiops sp. Perty, 1833

Eucteniza mexicana (O. Pickard-
Cambridge, 1895)

Idioctis L. Koch, 1874
morfotipo 1
morfotipo 2

Sickius longibulbi Soares & Camargo,
1948

Vitalius nondescriptusi (Mello-Leit&o,
1926)

Lycinus Thorell, 1894

Acantogonatus tacuariensis (Pérez-
Miles & Capocasale, 1982)

Rachias Simon, 1891
Xenonemesia Goloboff 1988
Ixamatus Simon, 1887
Acontius Karsch, 1879

Trechona diamantina Guadanuccia,
Fonseca-Ferreira, Baptista & Pedroso,
2016

Fufius Simon, 1888

MEV: Microscopia eletronica de varredura; ML: Microscopia de luz
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3.2 Microscopia de luz (ML). As preparagdes de tarso e pretarso foram limpas com escovas
finas e dissecadas longitudinalmente a mdo usando um micro-bisturi; algumas cerdas seréo
removidas usando pingas finas para expor as estruturas. As amostras foram digeridas com uma
solucdo de limpador de lentes de contato (ReNu®) para dissolver o tecido mole. Em seguida, as
preparacdes foram observadas em 6leo de cravo-da-india ou acido latico sob o microscopio. As
fotografias foram tiradas com uma camera digital Leica IC80HD montada num microscopio Leica
M125 na UNESP, uma camera digital Leica DFC montada num microscépio Leica MZ 16A no
IBSP (ver seccdo de colaboragdo), cameras digitais montadas em microscopios na UFSCar. As
imagens de alcance focal ampliado foram compostas com Helicon Focus 4.70 Pro (Khmelik,
Kozub & Glazunov, 2006).

3.3 Microscopia eletronica de varredura (MEV). Os tarsos e pretarsos dissecados
longitudinalmente foram desidratados em uma série de concentragdes crescentes de etanol (80%,
90%, 95%, 100%) e secos em ponto critico. Depois de secar e limpar, eles foram montados em fita
adesiva de cobre (Electron Microscopy Sciences, EMS 77802) afixada em um stub. As estruturas
foram revestidas por pulverizacdo com Au-Pd e analisadas sob alto vacuo no equipamento FEI
Inpect S50 do Laboratério de Caracterizagdo Estrutural (LCE-DEMa) da UFSCar. Também
estudamos imagens de MEV concedidas pelo nosso colaborador Prof. Dr. José Paulo Leite
Guadanucci do Departamento de Biodiversidade, Instituto de Biociéncias, Universidade Estadual
Paulista, Rio Claro (UNESP), disponibilizadas em anexo e citadas no texto como Figura Al.

namero da figura (e.x., Figura Al.1 referindo a Figura 1 do Anexo 1).

3.4 Andlise das imagens. Analisamos as imagens obtidas utilizando o software Adobe®
Creative Suite® 6.

3.5 Evolucdo do carater. Para reconstruir a evolucdo dos caracteres de aranhas
Mygalomorphae, compomos um conjunto de dados no programa Mesquite ver. 3.61 (Maddison &
Maddison, 2016) e mapeamos 0s caracteres com uma otimizagdo de parcimbnia no mesmo
programa ver. 1.5 (Goloboff, Farris & Nixon, 2008; Goloboff & Catalano, 2016). Criamos uma
arvore composta (super-tree) resumindo de forma aproximada os principais clados da filogenia de
aranhas como em Labarque et al. (2017). Atualizamos a arvore seguindo as analises filogenéticas
de Wheeler et al. (2017) e filogenémicas de Ferndndez et al. (2018). A topologia de
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Mygalomorphae ¢é baseada em Hedin et al. (2019), Opatova et al. (2020), e Oca et al. (2022), e a

de Dionycha é baseada em Azevedo et al. (2022). Maiores detalhes sobre clados especificos

seguem Polotow et al. (2015) para Udubidae e Zoropsidae, Shao & Li (2018) para Telemidae,

Michalik et al. (2019) para Trogloraptoridae, Ramirez et al. (2019) para Myrmecicultoridae,
Scharff et al. (2019) para Araneidae, Ledford et al. (2021) para Leptonetidae e Archoleptonetidae.

No caso de conflito, os estudos mais recentes e com maior numero de dados foram priorizados,

como em Labarque et al. (2017).

Tabela 2. Lista de familias, estruturas morfoldgicas analisadas e artigos consultados.

Familia

Estrutura analisada

Artigo consultado

Hexurellidae

Mecicobothriidae

Megahexuridae

Porrhothelidae

Macrothelidae
Bemmeridae

Nemesiidae

Pycnothelidae
(Lycinus)

Pycnothelidae
(Xenonemesia)

Entypesidae

Rhytidicolidae
(Fufius)

Unha inferior, tufos subungueais, fissuras e espinhos
na cuticula, comportamento

Comportamento
Comportamento

Unha inferior e espinhos na cuticula tarsal de machos
e fémeas

Unha inferior e espinhos na cuticula tarsal de machos
Unha inferior

Fissuras e espinhos na cuticula tarsal de fémea, tufos
subungueais

Comportamento

Comportamento

Configuracdo do metatarso-tarso

Comportamento

Gertsch & Platnick, 1979;
Hedin et al., 2019

Hedin et al., 2019
Hedin et al., 2019

Foster, 1968

Tang et al., 2022
Zonstein & Marusik, 2016

Zoinstein, 2018; Peréz-Milles,
2017

Ocaetal., 2020

Wilson et al., 2022

Zoinstein, 2018

Wilson et al., 2022
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4. Resultados

4.1 Morfologia geral dos pés de Mygalomorphae

As aranhas Mygalomorphae apresentam duas configura¢cdes possiveis para a articulagdo
entre 0 metatarso e o tarso: com movimento livre do tarso, de maneira independente ao metatarso
ou com movimento restrito do tarso, movendo-se como uma unidade junto ao metatarso. Nas
espécies que tem o tarso livre, a larga membrana artrodial entre os pseudopoddmeros,
especialmente ventralmente, permite um amplo movimento, sendo restrito sé dorsalmente pelo
stopper do metatarso acima da borda mais proximal do tarso (Figuras 5A, 16B, 30A). Além disso,
os lados do stopper do metatarso, existem expansfes proximais da cuticula do metatarso que
ultrapassam a borda proximal do stopper, conferindo suporte e direcionamento ao movimento do
tarso (Figuras 5B, 16C, 30B). Aquelas espécies que apresentam o movimento do tarso
completamente restrito possuem o stopper do metatarso alinhado a por¢cdo mais distal do tarso,
virtualmente ndo ha diferenca entre as alturas dos pseudopodémeros, com uma membrana artrodial
diminuta que restringe 0 movimento do tarso em todas as direcdes (Figuras 10A, 14A, 19A). Nestes
casos, as expansodes cuticulares laterais ao stopper do metatarso, encaixam acima da borda mais
proximal do tarso restringindo seu movimento (Figuras 10B, 14B, 19B). Algumas aranhas
Mygalomorphae apresentam tarsos flexiveis, com muitas fissuras irregulares na cuticula (Figuras
All, .2, .4,.18, .23), que permitem uma flexibilidade extra ao longo do pseudopoddémero. Além
disso, alguns clados de Mygalomorphae apresentam escopulas com cerdas adesivas (Figura A1.15,
.16), e a maioria dos machos apresentam pseudoescépula com cerdas de recepcao quimica (Figura
Al.6; Pérez-Miles et al., 2017). A morfologia das sensilas do pé podem ser uma novidade evolutiva
(e sinapomorfia) das Mygalomorphae. Contrario a maioria das aranhas com um par de sensilas
delimitando o pé (Labarque et al., 2017: figuras 1A, G, 2A-D, F), a maioria das Mygalomorphae
tem dois pares de sensilas distribuidas em duas fileiras, sendo que a mais proximal delimita o pé
(Figuras 7F, 22F, 24F). As aranhas Mygalomorphae apresentaram os condilos tarsais fortes,
distintos, simétricos e alineados, e a membrana artrodial do tarso-pretarso com superficie nodosa
(Figuras 4B, 5C, 9B-C, 16E, 23C-D, 27D; Labarque et al., 2017). Além disso, na maioria das
especies a borda distal ventral do tarso esta deslocada proximalmente entre os condilos, com uma

membrana artrodial desenvolvida, possibilitando uma grande amplitude no movimento da base do
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pretarso e consequentemente das unhas superiores e inferior no sentido ventral (Figuras 9F, 16F,
30F). Os pretarsos da maioria das Mygalomorphae tém trés unhas e fileira pretarsal (Figuras 5A,
D, 15A, 29A; Labarque et al., 2017), porém algumas espécies perderam a unha inferior (Figuras
13A, 21A, 22A, 26A) e as fileiras (Figuras 4E, 13D, 15C). As unhas superiores s&o menos de duas
vezes mais longas que o pretarso, como em muitas aranhas (Labarque et al., 2017: figuras 2A-D,
F, 6E, 7F). As Mygalomorphae ndo apresentam septo medio no pretarso (Figuras 10E, 13E, 19E,
24E), mas algumas espécies apresentam placas com tufos subungueais (Figura A1.15-16; Labarque
etal., 2017; Peréz-Miles et al., 2017). Os tenddes elevador e depressor em Mygalomorphae podem
ser de espessura semelhante (Figuras 9D, 17D), como na maioria das aranhas (Labarque et al.,
2017), ou ter o depressor mais espesso (Figura 7E, 10D, E). Algumas Mygalomorphae A possuem
a guia cuticular do tenddo depressor (Figuras 10E, 14E, 29E), mas nenhuma apresenta a cuticula e
bainha do tendao elevador (Figuras 6E, 10D, 29E).

4.2 Morfologia dos principais clados de Mygalomorphae

4.2.1 Atypoidea

As aranhas do clado Atypoidea (Figuras 3A, 4A, 5A, 40) apresentam as duas configuracfes
do stopper do metatarso com a articulacdo do tarso presentes em Mygalomorphae. Em
Mecicobothriidae e Antrodietidae o tarso se move livremente, limitado pelo stopper acima da sua
borda proximal (Figuras 3A-B, 5A-B). Em Atypidae a mobilidade do tarso esta completamente
restrita, com o stopper alinhado e encaixado na sua borda proximal (Figura 4A-C). Os machos de
Atypoidea apresentam fissuras na cuticula do tarso, permitindo uma maior flexibilidade (Figuras
Al.1-2), e pseudoescopula (Figuras A1.1-3; Pérez-Miles et al., 2017). As fémeas de Atypoidea ndo
apresentam escopula adesiva (Figuras Al1.1-3; Pérez-Miles et al., 2017). As espécies de Atypoidea
apresenta duas configuragdes de sensilas delimitando o pé, um par em Atypus (Atypidae) como na
maioria das aranhas (Figura 4D, E; Labarque et al., 2017), e dois pares em duas fileiras
consecutivas em Antrodiaetus (Antrodiaetidae) (Figura 5F). Além destas sensilas, Antrodiaetus
possui dois pares de sensilas a mais dispostas proximalmente (Figura 5C, F). Como na maioria das

Mygalomorphae, Atypoidae apresenta a borda distal ventral do tarso deslocada proximalmente
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com a membrana artrodial bem desenvolvida que, internamente no tarso, dobra-se na base do
pretarso (Figuras 4E, 5D, E). As Atypoidea também possuem a unha inferior do pretarso, quando
menos, duas vezes menor do que as unhas superiores (Figuras 3A, 5A, D), mas em Atypus €
ligeiramente menor (Figura 4D, E). A base do pretarso de Atypus ndo tem fileiras (Figura 4D-E),
mas elas estdo presentes em Antrodiaetus (Figura 5C). Nenhuma Atypoidea possui tufos
subungueais (Figuras 3A, D, 4A, F, 5A, C). Atypus apresenta os tenddes elevador e depressor
semelhantes em didmetro (Figura 4D), mas ndo temos evidéncia disso nas outras familias de
Atypoidea. Porém, Atypus e Antrodiaetus ndo tem as bainhas dos tendGes pretarsais (Figuras 4D-
E, 5D-E). Antrodiaetus apresenta a guia cuticular do tendao depressor (Figura 5D) posicionada

ventralmente ao depressor do pretarso.

4.2.2 Avicularioidea

O clado Avicularioidea é o mais diverso dentro das Mygalomorphae, o que é refletido na
diversidade morfoldgica das microestruturas dos podomomeros distais e do pé dessas aranhas. Na
maioria das Avicularoidea, o tarso movimenta-se livremente com o stopper do metatarso disposto
acima da sua borda proximal (Figuras 6A-B, 7B-C, 8B-C). Porém, no clado unindo Domiothelina
e 0 Clado Veneno (Figura 40) o movimento do tarso € restrito com o stopper do metatarso alinhado
a borda tarsal (Figuras 10A-B, 11A-B, 12A-B, 13A-B, 14A-B, 15A-B). Esta condi¢cdo também
emerge independentemente em ldioctis (Barychelidae, Theraphosoidinae). Em Avicularioidea,
também se observa que houve uma tendéncia para a perda das macrocerdas do tarso em ambos 0s
sexos nos clados de ramificagdo profunda, como em Crassitarsae (Figuras A1.15-24). As fémeas
de Crassitarsae também apresentam escopula com cerdas adesivas (Figuras A1.15-24; Pérez-Miles
et al., 2017), contrario a maioria das espécies de Avicularioidea que ndo possuem escopula. Tanto
em Ischnothele annulata (Ischnothelinae) quanto em Trechona diamantina (Dipluridae),
observamos uma caracteristica nodosa na membrana artrodial no documentada em Labarque et al.
(2017). Essas membranas artrodiais apresentam na borda proximal dorsal, ao lado da borda distal
do tarso, vérias estruturas de morfologia externa semelhantes a sensilas de mecanorrecepgao
(Figuras 6E, 29D). Em sua maioria as Avicularioidea apresentam unha inferior (Figuras 6A, D,
7A, D, 10A-C), com a perda posterior em Paratropididae, Migidae, e varias Crassitarsae incluindo
Theraphosoidina e Pycnothelidae (Figuras 8A, D, 13A, 18A, D, 24A). No clado unindo
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Domiothelina e o Clado Veneno (Figure 33) observa-se uma que houve uma tendéncia para a perda
das fileiras pretarsais (Figuras 10D, 12C-D, 15C). Também se observa que houve uma tendéncia a
perda do segundo par de sensilas, proximal ao par que delimita o pé, em Domiothelina e em alguns
taxa de Crassitarsae (Figuras 11D, 15F, 16F, 17F, 23F, 26F, 29F, 30F). O tamanho relativo dos
tenddes tem uma grande variacdo em Avicularioidea e pouca sinal filogenética, com tdxons com
tenddes de tamanhos semelhantes (Figura 7E), o tendao depressor mais espesso (Figura 12E), ou o
tendao elevador mais espesso (Figura 22C). A guia cuticular do tenddo depressor também tem
pouca sinal filogenética dentro do grupo, com taxons onde pode estar presente (Figuras 6E, 11E,

23D) e em outros onde ndo possuem essa caracteristica (Figuras 7E, 17E).

4.2.2.1 Clado Veneno (Bipectina: Avicularioidea)

Como falado anteriormente, no clado que une ao Clado Veneno e Domiothelina (Figure 40)
surge independentemente o tarso com movimento restrito, com o stopper do metatarso alinhado a
sua borda proximal (Figuras 10A-B, 11A-B, 12A-B, 13A-B, 14A-B, 15A-B). Dos taxons estudados
dentro do Clado Veneno, essas caracteristicas foram observadas em Actinopodidae (Actinopus e
Missulena) (Figuras 10A-B, 11A-B). Os machos do Clado Veneno apresentam macrocerdas e
psudoescépulas (Figuras A1.6-9; Pérez-Miles et al., 2017) nos tarsos, enquanto as fémeas carecem
dessas caracteristicas assim como de escopula (Figuras A1.6-9; Pérez-Miles et al., 2017). Como
na maioria das Mygalomorphae, as aranhas do Clado Veneno possuem dois pares de sensilas
dispostas em duas fileiras (Figuras 9F, 10F, 11F). Dentro deste clado, somente Hadronyche
(Atracidae) apresenta fileiras pretarsais, os tenddes do pretarso de espessura semelhante e carece
da guia cuticular do tenddo depressor (Figura 9D-E). Enquanto Actinopodidae possui o tenddo
depressor mais espesso do que o tendao elevador, e a sua guia cuticular do primeiro fusionada e

disposta ventralmente (Figuras 10D-E, 11E).

4.2.2.2 Domiothelina (Bipectina: Avicularioidea)

Como no clado anterior, Domiothelina (Figure 40) apresenta o tarso com movimento

restrito e o stopper do metatarso alinhado a sua borda proximal (Figuras 12A-B, 13A-B, 14A-B,
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15A-B, 16B-C). Porém, em Eucteniza (Euctenizidae) essas caracteristicas revertem a condicao
plesiomorfica (Figuras 12A-B, 13A-B, 14A-B, 15A-B, 16B-C). Domiothelina, em sua maioria,
apresenta espinhos no tarso (Figuras A1.10-13). Os machos de Euoplos (Idiopidae), além de
possuirem pseudoescépula como a maioria das Mygalomorphae, possuem em conjunto uma
escopula com cerdas adesivas na por¢do mais apical do tarso (Figura Al.12; Pérez-Miles et al.,
2017). As fémeas de Euoplos (Idiopidae) também possuem escopula (Figuras A1.10-13; Peréz-
Miles et al., 2017). Alguns taxons de Domiothelina perderam o segundo par de sensilas do pé
caracteristico das Mygalomorphae, voltando a condicéo plesiomorfica desse carater em Conothele
(Halonoproctidae), Idiops (ldiopidae), e Euctenizidae (Figuras 12D, 15F, 16F). Dentre as
Domiothelina, Migas (Migidae) perdeu a unha inferior (Figura 13A-B, D). Além disso, Migas
apresenta uma novidade evolutiva (sinapomorfia) dentro das Mygalomorphae, a presenca da bainha
do tenddo depressor (Figura 13E). Nas Domiothelina, também se observa que houve uma tendéncia
a perder as fileiras pretarsais, como no caso de Halonoproctidae e Idiops (Idiopidae) (Figuras 12D,
F, 15C). Na maioria das Domiothelina a guia cuticular do tenddo depressor é fusionada e
posicionada ventralmente ao tend&o (Figuras 12F, 14E, 15E), exceto em Eucteniza (Euctenizidae)

que perdeu a guia.

4.2.2.3 Bemmeridae e Theraphosoidina (Bipectina: Avicularioidea)

Bemmeridae e Theraphosoidina apresentam o tarso com movimento livre e o stopper do
metatarso acima da sua borda proximal (Figuras 17A-B, 18A-B, 20B-C, 21B-C), as condicGes
plesiomdrficas. Porém, em lIdiocts (Barychelidae) o stopper fica alinhado a borda do tarso
limitando sua mobilidade (Figura 19A-B). As aranhas de Bemmeridae e Theraphosoidina, também
apresentam escopula com cerdas adesivas (Figuras Al.15-16; Pérez-Miles et al., 2017). Dentre
esses grupos, as fémeas de Melloina (Theraphosidae) apresentam macrocerdas no tarso e carecem
de escopula (Figura Al.15; Pérez-Miles et al., 2017). Como na maioria das Mygalomorphae,
Bemmeridae e Theraphosoidina apresentam dois pares de sensila dispostos em duas fileiras
(Figuras 19F, 22F). Porém, no morfotipo 1 de Barychelidae essa caracteristica reverte para a
condicdo plesiomorfica (Figura 17F). As aranhas de Theraphosoidina carecem da unha inferior
(Figuras 17A, 18A, 19A, 20A, 21A, 22A-E) e apresentam fileiras pretarsais (Figuras 18D, 19E,

22E). A morfologia das placas dos tufos subungueais podem ser uma novidade evolutiva (e



32

sinapomorfia) das Theraphosoidina. Contrario a varias aranhas, especialmente em Dionycha, onde
os tufos subungueais podem surgir diretamente da cuticula do tarso (Labarque et al., 2017: figuras
2C, 16) ou de placas separadas do tarso por uma sutura ou membrana movel (Labarque et al., 2017:
figuras 2D, 16), as Theraphosoidina tém as placas separadas parcialmente (Figuras 17A, E, 18A,
E, 19A, C-D, 20D-F, 21A, D-F, 22A-B, F, A1.12-13). As placas dos tufos subungueais das
Theraphosoidina sdo continuas com o tarso ventralmente e separadas por uma membrana maével
dorsalmente. Semelhante ao funcionamento das placas de tufos totalmente separadas em outras
aranhas (Labarque et al., 2017), o aumento da pressdao da hemolinfa e a ativacdo do tend&o
depressor provoque a movimentacdo em sentido ventral das placas parcialmente separadas das
Theraphosoidina e, consequentemente, dos tufos subungueais. Como em algumas aranhas
(Labarque et al., 2017), os condilos do tarso estdo expostos debaixo das placas dos tufos
subungueais nas Theraphosoidina (Figuras 17A, E, 18A, E, 19A, C-D, 20D-F, 21A, D-F, 22A-B,
F). O morfotipo 1 de Barychelidae apresenta os tendGes do pretarso com espessura semelhante e
carece da guia cuticular do tenddo depressor (Figura 17D). Dentre as Mygalomorphae analisadas,
Vitalius (Theraphosidae) poderia apresentar uma novidade evolutiva, o tenddo elevador mais
espesso do que o tenddo depressor (Figura 22C). Além disso, Vitalius apresenta um par de sensilas
na borda ventral das placas dos tufos subungueais, a sensila dos tufos, diferente das sensilas do pe,

e uma guia cuticular fusionada e posicionada ventralmente ao tenddo depressor (Figuras 18D,

4.2.2.4 Nemesoidina (Bipectina: Avicularioidea)

As fissuras da cuticula do tarso surgem independentemente duas vezes em Nemesoidina,
em ambos 0s sexos de Acanthogonatus (Pycnothelidae) e s6 nas fémeas de Trechona (Dipluridae)
(Figuras A1.17-23). Ha bastante variacdo nas cerdas localizadas na parte ventral do tarso entre os
machos de Nemesoidina. Anamidae, Dipluridae e Acanthogonatus (Pycnothelidae) possuem
escopula com presenca de cerdas quimiossensiveis, as demais Nemesoidina possuem somente
escopula (Figuras A1.18-24; Pérez-Miles et al., 2017). Como no caso de Ischnothele annulata
(Ischnothelinae), a membrana artrodial de Trechona diamantina (Dipluridae) apresenta varias
estruturas com morfologia semelhante a sensilas de mecanorrecepcdo (Figura 29D). O numero de
pares de sensilas do pé tém uma grande variacdo nas Nemesoidina, apresentando um (Figuras 23F,

26F, 27F, 29F, 30F) ou dois pares (Figuras 24F, 25F), ndo houve uma clara tendéncia evolutiva.
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Inclusive diferentes tdxons de Pycnothelidae apresentam alguma das duas condicdes (Figuras 23F,
24F, 25F, 26F). No caso de Xenomesia (Pycnothelidae), possui a sensila do pé disposta
longitudinalmente ao tarso (Figura 26F) como em Liphistius (Liphistiidae; Labarque et al., 2017:
figura 1A). As aranhas Nemesoidina possuem as fileiras do pretarso (Figuras 23E, 24E, 26D, 27D,
28F, 29C, 30E) e somente Pycnothelidae perdeu a unha inferior (Figuras 23A, D, 24A, 25A, 26A).
Além disso, as Nemesoidina tenderam a apresentar os tenddes do pretarso com espessura
semelhante, como em Dipluridae e Cyrtaucheniidae (Figuras 28E-F, 29D-E). Dentro delas,

Ixamatus (Microstigmatidae) perdeu a guia cuticular do tendao depressor (Figuras 23D, 27E, 29E).

4.3 Evolucéo dos caracteres

Estudamos a evolucdo das principais variantes qualitativas nas estruturas dos pés de aranhas
Mygalomorphae com base em uma super-arvore composta de Araneae. Apresentamos 0S
resultados em uma arvore espelhada com os habitos predatorios (car. 15) das familias analisadas.

Carater 1. Unha inferior (Labarque et al., 2017: car. 5): (0) ausente (Figura 8A); (1)
presente (Figuras 5A, 7A). A perda da unha inferior aconteceu trés vezes independentemente em
Mygalomorphae em Paratropis (Bipectina: Paratropididae) no clado formado por Bemmeridae e
Theraphosoidina (Crassitarsae), e em Pycnothelidae (Crassitarsae: Nemesoidina) (estado 0)
(Figura 31). COMENTARIOS: Quando presente em Mygalomorphae, a unha inferior é menor do

gue as unhas superiores.

Carater 2. Configuracéo dos tufos subungueais (adaptado de Labarque et al., 2017:
car. 4): (0) surgindo diretamente da cuticula tarsal (Labarque et al., 2017: figuras 2C); (1) surgindo
de uma placa completamente separada por membrana (placa dos tufos subungueais; Labarque et
al., 2017: figuras 2D); (2) surgindo do podotarsito articulado (Labarque et al., 2017: figuras 2E);
(3) ausente; (4 - NOVO) surgindo de uma placa parcialmente separada dorsalmente (Figura 22A-
B, F). Os tufos subungueais estdo ausentes na maioria das aranhas (estado 3). Os tufos subungueais
associados a uma placa parcialmente articulada com o tarso surgem em Theraphosoidina (estado

4). Em Synspermiata, os tufos surgem do podotarsito articulado; estado de carater que surge de
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maneira independente em Dionycha (estado 2). Além disso, Dionycha apresenta os tufos
subungueais surgindo de uma placa completamente separada do tarso (estado 1) ou surgindo

diretamente do tarso (estado 0) (Figura 32).

Carater 3. Fileiras pretarsais (Labarque et al., 2017: car. 6): (0) ausente (Figura 4D-E);
(1) presente (Figura 9E). Mygalomorphae tem como estado de carater plesiomorfico a presenca
das fileiras pretarsais (estado 1). Observa-se que houve uma tendéncia a perda das fileiras pretarsais
no clado unindo a Domiothelina e o Clado Veneno. COMENTARIOS: Atypus (Atypidae) e

Nemesiidae sem fileiras pretarsais (estado 0) (Figura 33).

Carater 4. Septo medio do pretarso (Labarqgue et al., 2017: car. 7): (0) ausente (Figura
5D, 9D, 14D); (1) presente (Labarque et al., 2017: figura 6C-D). Os taxons de Mygalomorphae

analisados ndo possuem septo médio (estado 0) (Figura 34).

Carater 5. Numero de sensilas do pé (adaptado de Labarque et al., 2017: car. 13): (0)
duas em uma fileira (Figura 29F); (1) varios, quatro a oito em uma fileira (Labarque et al., 2017:
figura 7B); (2 - NOVO) quatro sensilas em duas fileiras (Figura 24F). A maioria das aranhas
possuem duas sensilas em uma fileira ventral delimitando o pé (Labarque et al, 2017: figura 16)
(estado 0). Somente Sparassidae possui quatro a oito sensilas em uma fileira (estado 1). As
Mygalomorphae apresentam uma novidade evolutiva (sinapomorfia) com a presenca de quatro
sensilas distribuidas em duas fileiras (estado 2), com a sensila mais distal delimitando o pé. Porém,
a partir de Bipectina e s6 em algumas familias existiu uma leve tendéncia & perder o segundo par

de sensilas, voltando a condicédo plesiomorfica (estado 0) (Figura 35).

Carater 6. Espessura relativa dos tenddes pretarsais (NOVO): (0) tend&do depressor do
pretarso mais espesso (Figura 12F); (1) tenddes do pretarso com espessura semelhante (Figura 9D-
E); (2) tendao elevador do pretarso mais espesso (Figura 22C). Comparamos o didametro dos
tenddes em um corte transversal na altura da unido dos tenddes com o pretarso. Como na maioria
das Opisthothelae, varias Mygalomorphae apresentam o estado plesiomorfico com os tenddes do

pretarso de tamanho semelhante (estado 1), especialmente nas primeiras ramificagdes do grupo.
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Porém, a maioria das Avicularioidea apresentam o tenddo depressor mais espesso do que o tend&o
elevador (estado 0), com uma posterior reversdo para o estado plesiomoérfico em Atracidae (Clado
Veneno) e Nemesoidina (estado 1). Dentre as Mygalomorphae, somente Vitalius (Theraphosidae)
possui 0 tenddo elevador mais espesso do que o tenddo depressor (estado 2) (Figura 36).
COMENTARIOS: Sparassidae apresenta o tend&o elevador mais espesso (estado 2), dentre todas

as aranhas analisadas em Labarque et al. (2017).

Caréater 7. Bainha do tenddo elevador (NOVO): (0) ausente (Figura 9D); (1) presente
(Labarque et al., 2017: figura 8B, D). Mygalomorphae ndo possui bainha do tendao elevador
(estado 0) (Figura 37). COMENTARIOS: Filistatidae, a maioria das Synspermiata, Palpimanoidea,
Eresidae, Deinopidae, Sparassidae, e varias Dionycha com bainha do tendao elevador (estado 1;
Labarque et al., 2017) (Figura A2.1).

Carater 8. Bainha do tendao depressor (NOVO): (0) ausente (Figura 9E); (1) presente
(Figura 13E). Dentro das Mygalomorphae analisadas, Migas (Migidae) apresenta bainha do tendao
depressor (estado 1) (Figura 38). COMENTARIOS: a maioria das Synspermiata, Gradungulidae,
Palpimanoidea, Eresidae, Sparassidae, Salticidae e Selenopidae com bainha do tenddo depressor
(estado 1; Labarque et al., 2017) (Figura A2.2).

Carater 9. Guia cuticular do tendao depressor (NOVO): (0) presente (Figura 13E); (1)
ausente (Figura 12F). A presenca da guia cuticular do tenddo depressor é o estado plesiomérfico
nas aranhas, incluindo a maioria das Mygalomorphae (estado 0). Dentro de Avicularioidea, varias
familias perderam independentemente a guia cuticular incluindo Hexathelidae, Atracidae,
Euctenizidae Barychelidae (em parte) e Microstigmatidae (estado 1). COMENTARIOS: Nas
Mygalomorphae estudadas, quando presente, a guia do tendao depressor é fusionada e localiza-se
ventralmente ao tendao (Figuras 10E, 14E, 22D, 39).

Carater 10. Stopper do metatarso, relacdo com a extremidade proximal do tarso
(adaptado de Ramirez, 2014: car. 119): (0) stopper e borda tarsal alinhados (Figura 13A-B); (1)

stopper acima da borda tarsal (Figura 3A-B). Como nas Opisthothelae, o estado de caracter
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plesiomorfico dentre as Mygalomorphae é o stopper do metatarso acima da borda proximal do
tarso (estado 1). Em Atypidae, o clado que une o Clado Veneno e Domiothelina, e Idiocts
(Theraphosoidina, Barychelidae) surge de maneira independente o stopper do metatarso alinhado
com a borda proximal do tarso (estado 0). Dentre as Domiothelina, Euctenizidae teve uma reversao

para o estado de carater plesiomorfico (estado 0) (Figura 40).

Carater 11. Fissuras cuticulares do tarso em machos (Labarque et al., 2017: car. 12):
(0) ausente (Figura A1.5C-D); (1) presente (Figura Al.1A-B). Dentre o0s machos de
Mygalomorphae, as fissuras da cuticula ocorrem em todos os tarsos da maioria das Atypoidea e
Acanthogonatus (Pycnothelidae) (estado 1), e no tarso IV de Hexurelidae (Atypoidea) e
Ischnothele (Ischnothelidae) (estado 01) (Figura 41).

Carater 12. Fissuras cuticulares do tarso em fémeas (Labarque et al., 2017: car. 12):
(0) ausente (Figura A1.10 C-D); (1) presente (Figura A1.18 C-D). Como na maioria das aranhas, a
maioria das fémeas de Mygalomorphae ndo apresentam fissuras cuticulares nos tarsos (estado 0).
As fissuras surgem de maneira independente nas fémeas de Acanthogonatus (Pycnothelidae) e
Trechona (Dipluridae) (estado 1) (Figura 42).

Carater 13. Macrocerdas tarsais em machos (adaptado Ramirez, 2014: car. 152): (0)
ausente (Figura Al.2 A-B); (1) presente (Figura Al.6 A-B). Dentre as Mygalomorphae, as
macrocerdas nos tarsos dos machos aparecem no clado Avicularoidea (estado 1) com algumas
perdas posteriores de forma independente em Porrhothelidae, Migidae e Crassitarsae (estado 0)
(Figura 43). COMENTARIOS: Atypoidea carece de macrocerdas no tarso (estado 0). Euagridae,

Paratropis, e Eucteniza com macrocerdas somente no tarso IV (estado 01).

Carater 14. Macrosetas tarsais em fémeas (adaptado Ramirez, 2014: car. 152): (0)
ausente (Figura Al1.15 A-B); (1) presente (Figura Al1.8 C-D). Dentre as Mygalomorphae, as
macrocerdas nos tarsos das fémeas aparecem em Euagridae, Idiopidae e Melloina (Theraphosidae)
possuem macrocerdas em todos os tarsos (estado 1) (Figura 44). COMENTARIOS: Atypoidea
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carece de macrocerdas nos tarsos (estado 0). Hexathelidae com macrocerdas somente no tarso IV
(estado 01).

Carater 15. Escopula do tarso em machos (Pérez-Miles et al., 2017: car. 3): (0) ausente
(Figura A1.1 A-B); (1) com predominancia de cerdas adesivas (escopula) (Figura A1.16 A-B); (2)
com predominancia de cerdas quimiossensiveis (pseudoescépula); (3) presenca de cerdas adesivas
e quimiossensiveis sem predominio evidente de qualquer um deles. O estado de carater
plesiomdrfico nos machos das aranhas é ter pseudoescédpula nos tarsos (estado 2). A presenca de
escOpula nos tarsos dentro das Mygalomorphae, ocorre de forma independente em
Theraphosoidina e Xenonemesia (Pycnothelidae) (estado 1). A presenca de ambos tipos de cerdas
ocorre em Euoplos (Domiothelina, ldiopidae), Acanthogonatus e Lycinus (Pycnothelidae), e

Anamidae (Nemesoidina) (Figura 45).

Carater 16. Escopula do tarso em fémeas (modificado de Pérez-Miles et al. 2017: car.
3): (0) ausente (Figura 1.5 A-B); (1) presente (Figura 1.15 A-B); (2) presenca de escépula com
cerdas quimiossensiveis abundantes (Figura 1.18 C-D). Dentre as fémeas de Mygalomorphae, as
Crassitarsae apresentam escopula no tarso (estado 1) com uma posterior reversdo ao estado
plesiomdrfico em Melloina (Theraphosidae) (estado 0). A presenca de cerdas quimiossensiveis nos
tarsos em conjunto com a escopula surge de forma independente em Aconthogonatus
(Pycnothelidae), Anamidae, e Trechona (Dipluridae) (estado 2) (Figura 46).
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5. Discussao

5.1 Morfologia Evolutiva dos Pés em Mygalomorphae

5.1.1 Caracteristicas morfologicas gerais dos pés em Mygalomorphae

As aranhas Mygalomorphae compartilham com Liphistiidae e Araneomorphae uma série
de caracteres morfoldgicos com estados plesiomorficos. Todas essas aranhas apresentam a
articulacdo metatarso-tarso limitando a hiper-flexdo dorsal do tarso (Figuras 5A-B, 8B-C, 18A-B,
24B-C). Carecem de sutura ventral entre as sensilas do pé (Figuras 3A, C, 6A, 10A, B, 19A, 28A).
Mygalomorphae apresentaram os condilos tarsais fortes e distintos e a membrana artrodial do tarso-
pretarso com superficie nodosa (Labarque et al., 2017) e carecem de tufos subungueais (Figuras
3A, 6A, 10A, 28A, 32). Apresentam unha inferior, sendo esta menor do gque as unhas superiores, e
carecem de fileiras pretarsais (Figuras 3A, 7A, 11A, 16A, 27A, 31). Além disso, Mygalomorphae
apresentam a guia cuticular do tenddo depressor fusionada e posicionada ventralmente ao tendao
(Figuras 5D, 10E, 12F, 14E, 22E, 29E, 39), e carecem de bainhas nos dois tendées que movem o
pretarso (Figuras 6E, 9D, 12E, 17D, 37, 38). Porém vimos o surgimento de estados de carater

derivados em Mygalomorphae, vamos comenté-los nas se¢Ges subsequentes.

5.1.2 Articulag@o metatarso-tarso restrita e macrocerdas tarsais

As aranhas pertencentes ao clado unindo a Domiothelina e o Clado Veneno (Figura 40) tém
a mobilidade restrita entre 0 metatarso e o tarso, com as duas estruturas movendo-se como uma
unidade e conferindo maior estabilidade a perna na regido distal. A maioria das aranhas deste clado
também apresentam macrocerdas no tarso (Figuras 43, 44). A presenca de duas fileiras de
macrocerdas ventrais nas pernas de Lycosoidea, incluindo aquelas que ocorrem no tarso, foi
relacionada a uma maior efetividade no momento de imobilizagéo e captura de presas (Eggs et al.,
2015). Recentemente foi testado em Mygalomorphae se as “macrocerdas de escavacao” estavam
correlacionadas com o habito de escavar (Wilson et al., 2022), mas os autores concluiram que as

macrocerdas estavam correlacionadas com o tipo de entrada da toca (alcapao) e sugeriram que tém
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relacdo com a captura de presas. Consideramos, portanto, que a presenca de macrocerdas no tarso
somadas a articulacdo restrita do metatarso-tarso no clado unindo a Domiothelina e o Clado Veneno

tenham sido selecionadas por conferirem uma maior estabilidade no momento de captura de presas.

5.1.3 Sensilas do pé

Mygalomorphae sdo as unicas aranhas a apresentar dois pares de sensilas do pé em duas
fileiras, com o par mais distal definindo o limite do pé (Figura 19F), em vez do par habitual nas
outras aranhas (Figura 35; Labarque et al., 2017). As sensilas s&o mecanorreceptores que detectam
tensbes cuticulares, importante para a percep¢do das vibragcbes do substrato, mas também
fornecendo um feedback sobre a tracdo dos tenddes e alteracfes da pressdo da hemolinfa na ponta
da perna (Speck & Barth, 1982; Barth, 2002). O segundo par de sensilas associadas as sensilas do
pé em Mygalomorphae poderia, presumivelmente, aumentar a sensibilidade do pé dessas aranhas.
O aumento da sensibilidade nos pés das aranhas pela presenca de diferentes combinacfes de
caracteres morfoldgicos, ja foi sugerido com anterioridade para outros taxons (Foelix, 1970; Barth,
2002; Labarque et al., 2017). Aranhas com uma sutura ventral entre o par de sensilas dos pés (ex.,
Araneoidea), com podotarsito (ex., Synspermiata), ou com Vérias sensilas (mais de duas)
distribuidas na sutura do pé (Sparassidae), presumivelmente, também aumentaram a sensibilidade
de seus pés (Labarque et al., 2017). Em Mygalomorphae, também observamos outros casos com
sensilas adicionais posteriores (Antrodietidae; Figura 5C) e anteriores (Theraphosidae; Figura 22E)
aos dois pares de sensilas do pé. No caso das Theraphosidae, estas sensilas adicionais estdo
associadas as placas de tufos subungueais parcialmente separadas do tarso, presumivelmente, para
também aumentar a sensibilidade dessa estrutura. Nas Mygalomorphae também encontramos
taxons onde reverte-se o numero de sensilas do pé para o estado plesiomdrfico, como em algumas

Domiothelina, Theraphosioidina e Nemesioidina (Figura 35).

5.1.4 Estruturas semelhantes a sensilas na membrana artrodial tarso-pretarso

Ischnothele annulata (Ischnothelinae) e Trechona diamantina (Dipluridae) apresentam

uma caracteristica nodosa, nao registrada anteriormente, na membrana artrodial do tarso-pretarso,
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com a borda proximal dorsal com varias estruturas semelhantes a sensilas de mecanorrecepc¢éo
(Figuras 6E, 29D). A membrana artrodial conecta as bordas de podomeros adjacentes e, no caso
do tarso-pretarso, ela é continua com a membrana que articula as unhas superiores e geralmente
tem uma textura nodosa (Labarque et al., 2017). As aranhas de Ischnothele fazem teias que podem
chegar a 3600 cm?, com forma de funil, que se abrem apicalmente e formam uma estrutura
tridimensional interconectada (Coyle, 1995; Opatova et al., 2020). Estas aranhas fazem rapidas
investidas na teia, seguidas de pausa, para sentir as vibragdes causadas pelas presas, principalmente
formigas e besouros (Coyle, 1995). Um aumento na sensibilidade da membrana artrodial tarso-
pretarso pelos putativos mecanorreceptores, pode ter sido favorecida pelo comportamento de
forrageamento de Ischnothele. Por outro lado, T. diamantina é uma espécie endémica da Chapada
Diamantina (MG), restrita as regides afoticas de ambientes cavernicolas com pouca luminosidade
(Guadanucci et al., 2016). As condicdes extremas destes ambientes, pode ter favorecido o
desenvolvimento dos potenciais mecanorreceptores na membrana artrodial tarso-pretarso para
incrementar a percepcdo e sensibilidade nesses locais. Porém, é necessario estudar com mais
detalhe a anatomia, morfologia e fisiologia dessas estruturas, assim como 0s comportamentos dos
tdxons que as apresentam, para poder compreender seu funcionamento. Especialmente, por I.

annulata e T. diamantina ndo estarem proximamente aparentados.

5.1.5 Unha inferior, tufos subungueais, e escépula

A combinacdo da perda da unha inferior e do surgimento de tufos subungueais e escopula,
foi uma tendéncia que apareceu varias vezes na filogenia nas aranhas que deixaram ou perderam a
teia para cacar (Wolff et al., 2013; Ramirez, 2014; Labarque et al., 2017; Pérez-Miles et al., 2017).
Nas aranhas cacgadoras cursoriais, estas caracteristicas tém sido atribuidas a capacidade de capturar
presas e se deslocar por superficies lisas e/ou verticais (Pekar et al., 2011; Wolff et al., 2013;
Ramirez, 2014; Labarque et al., 2017; Pérez-Miles et al., 2017). Em Mygalomorphae, a escopula
adesiva surge em Crassitarsae e, no decorrer da evolugdo, Theraphosoidina adiciona os tufos
subungueais que emergem de placas parcialmente separadas do tarso por uma sutura dorsal (Figura
22A). Dentre as Theraphosidae, em Vitalius as placas estdo ainda acompanhadas por sensilas
mecanoreceptoras (Figura 22E) e em Melloina surgem macrocerdas tarsais e perde-se a escopula

(Goloboff-Szumik & Rios-Tamayo, 2022). Neste ultimo caso, a presenca de macrocerdas no tarso
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poderia juntamente com os tufos subungueais ajudar na captura de presas, compensando a perda
da escopula. Continuando com as tendéncias observadas, em Dysderoidea (Synspermiata) os tufos
subungueais emergem de podotarsitos movies, enquanto em Dionycha emergem diretamente da
cuticula do tarso, de placas totalmente separadas por membrana, ou também de podotarsitos
(Labarque et al., 2017: 16). Como em Labarque et al. (2017), podemos observar que varias
caracteristicas morfoldgicas se combinam de varias maneiras para produzir uma unidade funcional

muito diversa.

5.1.6 Guia cuticular, espessura dos tenddes pretarsais e bainha no tendao depressor

Diferente de Liphistiidae que possui a guia cuticular do tenddo depressor separada em duas
barras cuticulares laterais e os tenddes do pretarso de espessura semelhante (Labarque et al., 2017:
figura 5E), a maioria das Mygalomorphae possuem uma guia cuticular fusionada posicionada
ventralmente ao tend&o depressor mais espesso (Figuras 36, 39; Labarque et al., 2017). Dentre as
Theraphosoidina, Vitalus (Theraphosidae) apresenta o tendao elevador mais espesso (Figura 22C),
condicdo semelhante encontrada também em Sparassidae (Labarque et al., 2017: figura 8D).
Enquanto a diferenca entre a espessura dos tendGes em Vitalius é evidente perto da insercdo no
pretarso, essa diferenca € notavel apos as sensilas do pé em Sparassidae. Ambas as familias
possuem muitas cerdas adesivas nas placas de tufos subungueais as quais devem exercer uma maior
forca de adesdo, relativo a outras aranhas com tufos. Durante a extensdo do pretarso nas aranhas, a
pressdao da hemolinfa baixa e é ativado o tenddo elevador (Labarque et al., 2017). Um tend&o
elevador mais espesso poderia ajudar descolando as cerdas adesivas durante a extensdo do pretarso
naqueles casos com tufos muito densos. Dentre as Domiothelina e a diferenca de todas as outras
Mygalomorphae, Migas (Miguidae) apresenta bainha no tenddo depressor (Figura 13E). As Migas
sdo aranhas pequenas, com aproximadamente 10 mm, que usam a estrutura em algcapdo para a
captura de presas (Hickmann, 1967; Wilson et al., 2022). Outras aranhas pequenas com pés multi
articulados (ex., Palpimanidae, Orsolobidae, Drymusidae) ou aranhas com o tend&o depressor fino
(ex. Sparassidae), também apresentam bainha no tenddo depressor (Labarque et al., 2017: figuras
8E, 11E, 13E). Em Migas, esta caracteristica pode ter surgido para reforcar o diametro reduzido do

tend&@o depressor como parece ser 0 caso em outras aranhas.



42

6. Conclusodes

6.1 As Mygalomorphae apresentam uma novidade evolutiva com dois pares de sensilas do pé em

duas fileiras. As demais Araneae possuem um par de sensilas do pé em uma fileira;

6.2 No clado unindo Domiothelina e o Clado Veneno houve uma tendéncia a ter a articulagdo
metatarso-tarso restrita, com o stopper do metatarso alinhado com a borda proximal do tarso;

6.3 As Theraphosoidina apresentam outra possivel novidade evolutiva com os tufos subungueais
se originando de placas parcialmente separadas do tarso e articuladas com o pretarso. A
morfologia dessas placas de tufos subungueais € distinta daqueles encontrados em outras

Araneae;
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Figura - Introducéo Geral

{ Foot siit Podotersiie

Sensilla

| Culfeuler Guide
Figura 1. Resumo das configuracdes dos pés das aranhas, modificado de Labarque et al. (2017), incluindo
morfologia externa e terminologia de anatomia interna. A-B, D-E, G-H PreparacGes dos pés das fémeas (A,
D, G MEV, vista lateral externa; B, E, H reconstrugdes de micro-CT, corte longitudinal). A-B Liphistius
yamasakii Ono. D-E Dysdera crocata C. L. Koch. G-H lIzithunzi capense (Simon).
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Char. 1 - Foot configurations
== no podotarsite
== ventral-lateral suture no podotarsite
== podotarsite entire
= podotarsite subdivided
ambiguous

Char. 2 - Dorsal cuticular roof for depressor
present

Char. 4 - Claw tuft configuration
arising di from tarsal cuticle
arising from delimited basal plate
arising from articulate podotarsite

Figura 2. Arvore composta das aranhas, modificada de Labarque et al. (2017) mostrando um resumo
aproximado das relagdes em Mygalomorphae (ap6s Griswold & Ramirez, 2017). Mapeamento das
configuracOes dos pés e unhas (caracteres 1 e 4, respectivamente) e do telhado dorsal cuticular para o tenddo

depressor (carater 2).



Figura 3. Configuracdo do pé de Mecicobothriidae. A-D Mecicobothrium thorelli Holmberg, 1882
(IBSP12537), tarso esquerdo |1, fémea (ML: A prolateral; B dorsal; C ventral; D apical).
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HV det WD |spotmag - vacMode
20.00 kV ETD 32.4 mm| 5.0 600 x High vacuum INSPECT LCE-Ul UFSCar

-

. HV det WD spotmag = vacMode - . - i WD  spotmag n vacMode B 100 pm
Sl 20.00 kV ETD27.8 mm 5.0 | 800 x High vacuum INSPECT-LCE-UFSCar B 20.00 kVIETD|30.0 mm 5.0 | 800 x |High vacuum INSPECT-LCE-UFSCar

Flgura 4. Configuracdo do pé de Atypidae. A-F Atypus affinis Eichwald, 1830 (ZMUC), tarso esquerdo I,
fémea. A-C Preparado inteiro (ML: A prolateral; B apical; C dorsal). D-E Corte longitudinal, detalhe do
pretarso (MEV: D, E metade prolateral, retrolateral; F metade retrolateral, retrolateral).
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HV det‘ WD |spotimag = vacMode 200 pm o5 [det| wD

oo spotmag o vacMode — 100 pm ——
B 20.00 KV ETD|24.7 mm| 5.0 | 450 x High vacuum INSPECT-LCE-UFSCar

S8l 20 00 kV|ETD|20.8 mm| 5.0 600 x_High vacuum INSPECT-LCE-UFSCar

HV det‘ WD spotmag vacMode 100 pm

5 o HV det| WD spotmag = vacMode 50 pm
Sl 20.00 KV|ETD|25.8 mm| 5.0 |1 000 x High vacuum  INSPECT-| LCE UFSCar 538l >0 00 kV|ETD 24.5 mm 5.0 |2 000 x High vacuum  INSPECT-LCE-UFSCar

Figura 5. Configuracdo do pé de Antrodiaetidae. A-F Antrodiaetus unicolor (Hentz, 1842) (IBSP4052),
tarso esquerdo Il, fémea. A-B Preparado inteiro (ML: A prolateral; B dorsal). C-F Corte longitudinal,

detalhe do pretarso (MEV: C, F metade prolateral, prolateral [F detalhe sensilas do pé]; D, E metade
retrolateral, prolateral).
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Metetarso Unhes Stopper do

WD [spotmag o vacMode 200 pm i t WD spotjmag o | vacMode 200 pm
i INSPECT-LCE-UFSCar s N INSPECT-LCE-UFSCar

HV det\ WD spotimag o vacMode i 100 pm o mag o | vacMode 3

RO 20.00 kV ETD|28.1 mm 5.0 800 x_High vacuum INSPECT-LCE-UFSCar R 20.00 kV ETD 27.9 mm 5.0 [2 800 x High vacuum INSPECT-LCE-UFSCar
Figura 6. Configuracdo do pé de Ischnothelidae. A-F Ischnothele annulata Tullgren, 1905, (FML-1394),
tarso esquerdo 11, fémea. A-B Preparado inteiro (LM: A prolateral; B dorsal). C-F Corte longitudinal, detalhe
do pretarso (MEV: C metade prolateral, prolateral; D-F metade retrolateral, prolateral).
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HV det| WD |spotjmag = | vacMode

gl 20.00 kv ETD|37.7 mm| 5.0 | 300 x |High vacuum ___INSPECT-

. det WD spotmag - vacMode 300 pum det WD |spotmag o \ vacMode 500 pm
N 0.00 KVETD 16.2 mm 5.0 280 x High vacuum INSPECT-LCE-UFSCar Rl 20.00 kV ETD 35.9 mm| 5.0 | 200 x |High vacuum INSPECT-LCE-UFSCar

Figura 7. Configuracdo do pé de Hexathelidae. A-F Hexathele Ausserer, 1871 (IBSP3463), tarso esquerdo
Il, fémea. A-C Preparado inteiro (ML: A pretarso, prolateral; B stopper do metatarso, prolateral; C idem,
dorsal). D-F Corte longitudinal, detalhe do pretarso (MEV: D metade retrolateral, retrolateral; F idem,
ventral; E metade prolateral, retrolateral).
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Figura 8. Configuracdo do pé de Paratropididae. A-D Paratropis Simon, 1889 (FML-1386), tarso esquerdo
I, macho (ML: A pretarso, prolateral; B stopper do metatarso, prolateral; C idem, dorsal; D pretarso apical).
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\

T
% HV  det| WD s spotmag - | vacMode | — 200 pm - — N HVY det WD spotmagc vacMode 300 pm
J 20.00 KV ETD 25.6 mm| 5.0 500 x High vacuum INSPECT-LCE-UFSCar RoRl 20 00 kV ETD 34.1 mm 5.0 275 x Hiah vacuum INSPECT-LCE-UFSCar

43m Z] 20.00 kKVIETD 49.9 mm 5.0 700x High vacuum INSPECT-| LCE UFSCar
Flgura 9. Conflguragao do pe de Atramdae A-F Hadronyche L. Koch, 1873 (FML-1371), tarso esquerdo
I. A-B Preparado inteiro (ML: A pretarso, prolateral; B idem, apical). C-F Corte longitudinal, detalhe do
pretarso (MEV: C metade prolateral, prolateral; D-F metade retrolateral [D-E prolateral; F ventral]).
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. HV det| WD |spotmag o vacMode 400 pm
B 20.00 kV ETD[20.1 mm| 5.0 250 x High vacuum INSPECT-LCE-UFSCar

., @

Guia (.;Utlclllcﬂ

HV det WD spot. még 1| vacMode 400 pm oo HV det WD [spotmag = vacMode
20.00 kV ETD 31.7 mm 5.0 | 250 x |High vacuum INSPECT-LCE-UFSCar ROl 20.00 kV ETD.21.8 mm| 5.0 1 000 x High vacuum

Figura 10. Configuracdo do pé de Actinopodidae. A-F Actinopus Perty, 1833 (FML-1378), tarso esquerdo
Il, fémea. A-C Preparado inteiro (ML: A prolateral, B dorsal, C apical). D-F Corte longitudinal, metade
prolateral, detalhe do pretarso (MEV: D retrolateral; E dorsal; F ventral).
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HV det WD [spotmag » | vacMode - 200 uym

Rl 20.00 kV ETD 29.1 mm. 5.0 400 x |High vacuum INSPECT-LCE-UFSCar

- i det WD spotmag = | vacMode 200 pm o " Hv det‘ WD spotmag = | vacMode 100 pm
Bl 20.00 kV ETD 29.7 mm 5.0 | 500 x |High vacuum INSPECT-LCE-UFSCar B 20.00 kVIETD|29.5 mm| 5.0 800 x |High vacuum INSPECT-LCE-UFSCar

Figura 11. Configuracdo do pé de Actinopodidae. A-F Missulena Walckenaer, 1805 (FML-1375), tarso
esquerdo 11, fémea. A-C Preparado inteiro (LM: A prolateral; B dorsal; C apical). D-F Corte longitudinal,
detalhe do pretarso (MEV: D, F metade prolateral, prolateral [F detalhe sensilas]; E metade retrolateral,
prolateral).
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HV det WD |spotmag o vacMode 200 um o HV det| WD |spotmag o vacMode 100 pm

H o
Rl 20.00 kV|ETD 36.9 mm 4.0 500 x_High vacuum  INSPECT-LCE-UFSCar Bl 20.00 kV|ETD 37.2 mm) 5.0 |1 000 x High vacuum) _ INSPECT-LCE-UFSCar

F

Guia Cuticular!
do Depressor™s

vl

s HVY  det WD |[spotmag = | vacMode 200 um o HV  det| WD spotmag - vacMode 100 ym
B 20.00 kv ETD 20.0 mm| 5.0 400 x |High vacuum INSPECT-LCE-UFSCar R 20.00 kV ETD/21.5 mm 5.0 | 800 x High vacuum INSPECT-LCE-UFSCar

Figura 12. Configuracdo do pé de Halonoproctidae. A-F Conothele Thorell, 1878 (QMS12276), tarso
esquerdo |, fémea. A-B Preparado inteiro (LM: A retrolateral; B dorsal). C-F Corte longitudinal, detalhe do
pretarso (MEV: C, D metade prolateral, prolateral [D detalhe sensila]; E, F metade retrolateral, prolateral
[F detalhe guia cuticular do tend&o depressor]).
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. HV |det| WD |spotmag vacMode 200 pm
S 20.00 kV|ETD|30.8 mm| 5.0 | 400 x |High vacuum INSPECT LCE UFSCar

N
WD |spotmag = vacMode - 200 ym g [ HV [ det| wD “'spotmag = | vacMode |  ——— 50 um -
S 20.00 kVIETD|28.9 mm! 5.0 500 x_High vacuum ] 20.00 kV|ETD|30.8 mm 5.0 1400 x High vacuum| INSPECT-| LCE UFSCar

Flgura 13. Conflguragao do pé de Mlgldae Mlgas nitens Hickman, 1927 (QMS11129), tarso esquerdo I,
fémea. A-C Preparado inteiro (LM: A prolateral; B dorsal; C apical). D-F Corte longitudinal, detalhe do
pretarso (MEV: D, F metade prolateral, prolateral [F detalhe sensilas]; E metade retrolateral, prolateral).
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o HV det| WD spotmag n \ vacMode - 300 pm ~ HV det WD
M 20.00 kV ETD|33.4 mm 5.0 280 x |High vacuum INSPECT-LCE- UFSCar S 20.00 KVIETD[31.5 mm| 5.0 | 280 x |High vacuum INSPECT-LCE-UFSCar

spotmag = | vacMode 300 um

Guia Cuticular G

sdeABepressor

HV [det| WD [spotjmag = | vacMode 200 pm o8 HV | det spotlmag = | vacMode 50 pm ——
20.00 kVIETD|19.9 mm 5.0 | 500 x |High vacuum INSPECT-LCE-UFSCar R 20.00 kV ETD|26.6 mm| 5.0 |1 200 x|High vacuum INSPECT-LCE-UFSCar

Flgura 14. Configuracéo do pé de Idiopidae. A-F Euoplos variabilis (Rainbow & Pulleine, 1918) (QLD),
tarso esquerdo Il, fémea. A-B Preparado inteiro (LM: A prolateral; B dorsal). C-F Corte longitudinal, detalhe

do pretarso (MEV: C, F metade retrolateral, retrolateral [F detalhe sensilas]; D, E metade prolateral [D
retrolateral; E dorsal]).
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Bl HV det WD |[spotimag = vacMode | 200 ym Sl HV  det| WD [spotmag o | vacMode |
il 20.00 kV ETD 23.2 mm| 5.0 | 400 x High vacuum\ INSPECT LCE UFSCar Ml 20.00 kV ETD 52.6 mm| 5.0 400 x |High vacuum INSPECT LCE-UFSCar

Membrané
Artrodial

oo HV det WD \spot mag ¢ | vacMode 300 pm
B 20.00 kV ETD 37.6 mm| 5.0 300 x High vacuum INSPECT-LCE-UFSCar

Flgura 15. Cnflguragao do pé de Idlopldae A-F Idiops sp. Perty, 1833 (JPG), tarso esquerdo I, fémea.
A-B Preparado inteiro (LM: A prolateral; B dorsal). C-F Corte longitudinal, detalhe do pretarso (MEV: C-
E metade retrolateral [C retrolateral; D-E prolateral]; F metade prolateral, ventral).
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PPl HV [ det| WD spotimag = | vacMode ————— 300 um
Sl 20.00 kV|ETD|24.4 mm 5.0 | 350 x |High vacuum  INSPECT-LCE-UFSCar

HV |[det, WD |spotmag = vacMode 200 pm o WD  spot mag vacMode —— 100 ym —
20.00 kVIETD 35.8 mm 5.0 | 500 x_High vacuum INSPECT-LCE-UFSCar Sl 20.00 kVIETD|36.0 mm 5.0 600 x |High vacuum INSPECT-LCE-UFSCar

Figura 16. Configuracdo do pé de Euctenizidae. A-F Eucteniza Mexicana (O. Pickard-Cambridge, 1895)
(FML-1385), tarso esquedo Il, macho. A-C Preparado inteiro (LM: A pretarso, prolateral; B stopper do
metatarso, prolateral; C idem, dorsal). D-F Corte longitudinal, metade retrolateral, detalhe do pretarso
(MEV: D prolateral; E dorsal; F ventral).
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e HV |det WD |[spotmag = | vacMode —— 100 pm
RS 20.00 kV|ETD 23.2 mm| 5.0 600 x |High vacuum INSPECT-LCE-UFSCar

oo HV det| WD spotmag : vacMode —— 50 pm HV det WD |spot mag vacl\/lode — 50 pm —
B 20 .00 kV ETD 33.9 mm 5.0 11 200 x High vacuum INSPECT-LCE-UFSCar BN 20 00 kV ETD 33

Figura 17. Configuracdo do pé de Barychelidae. A-F Barychelidae morfotlpo 1 (IBSP165118) tarso
esquerdo 1, fémea. A-C Preparado inteiro (LM: A prolateral; B dorsal; C apical). D-F Corte longitudinal,
metade retrolateral, detalhe do pretarso (MEV: D prolateral; E dorsal; F ventral).
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GuiarCuticularn

do'Depressorn
>

o HV det WD |spotmag vacMode - 50 pm .
Sl 20.00 kVIETD 25.9 mm 5.0 |1 100 x High vacuum INSPECT-LCE-UFSCar

Figura 18. Configuragdo do pé de Barychelidae. A-D Barychelidae morfotipo 2 (FML-1379), tarso
esquerdo 11, fémea. A-C Preparado inteiro (LM: A prolateral; B dorsal; C apical). D Corte longitudinal,
metade prolateral, detalhe do pretarso (MEV: D retrolateral).
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- - - & F
o HV ~ det| WD |spotmag - vacMode 200 pm - det V\/D spotunag | vacMode —— 100 ym —
B 20.00 kV ETD 33.8 mm| 5.0 500 x High vacuum INSPECT-LCE-UFSCar M 20.00 kV ETD 33.8 mm 5.0 | 600 x |High vacuum INSPECT-LCE-UFSCar

Figura 19. Configuracéo do pé de Barychelidae. A-F Idioctis L. Koch, 1874, (FML-1378), tarso esquerdo
I1, fémea. A-D Preparado inteiro (LM: A prolateral; B dorsal; C ventral; D apical). E-F Corte longitudinal,
metade prolateral, detalhe do pretarso (MEV: E retrolateral; F ventral).
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) o2em
or

Figura 20. Configuracdo do pé de Theraphosidae. A-F Sickius longibulbi Soares & Camargo, 1948 (FML-

1381), tarso esquerdo Il, fémea (ML: A, D-F pretarso [A prolateral; D dorsal; E ventral; F apical]; B-C

stopper do metatarso [B prolateral, C dorsal]).
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<a— Placas dos
Tufos
Subungueels

o2mm

o20mm

Figura 21. Configuracdo do pé de Theraphosidae. A-F Vitalius nondescriptus (Mello-Leitdo, 1926)
(CAD280), tarso esquerdo 11, macho (ML: A, D-F pretarso [A prolateral; D dorsal; E ventral; F apical]; B-
C stopper do metatarso [B prolateral, C dorsal]-F).



69

- : > B il Wl »
HV | det| WD e det WD spotmag = vacMode
20.00 kV|ETD|28.3 mm b3 0277 ioh va

1 1 [14) : i 4 ]
HV det| WD spotmag vacMode 500 pm - HV det| WD spotmag vacMode | — 100 pm ——
20.00 KVIETD|39.4 mm 5.0 140 x |High vacuum INSPECT-LCE-UFSCar M 20.00 kVIETD|37.0 mm 5.0 600 x [High vacuum INSPECT-LCE-UFSCar

© oo ke J "
det‘ WD |spot mag o vacMode 300 ym o0 HV WD |spotmag = vacMode 500 ym
INSPECT-LCE-UFSCar M 20.00 kVIETD|37.8 mm| 5.0 170 x High vacuum INSPECT-LCE-UFSCar

Flgura 22, Conflgura(;ao do pé de Theraphosidae. A-F Vitalius nondescriptus (Mello-Leitdo, 1926)
(CAD280), tarso esquerdo Il, fémea, corte longitudinal, metade prolateral (MEV: A apical-prolateral; B
apical; C retrolateral; D idem, detalhe guia cuticular do tenddo depressor; E ventral-retrolateral; F ventral).
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Guia Cuticular
do Depressor

‘det| WD spotjmag = | vacMode 100 um
gh vacuum INSPECT-LCE-UFSCar

Mer@Q_r;g na
Artrodial,

~

X HV |det| WD |spotmagu vacMode = HV det WD spotjmag vacMode 100 pym
B 20.00 KVIETD|39.1 mm| 5.0 2 500 x High vacuum INSPECT-LCE-UFSCar ROl 20 00 kV ETD 20.1 mm 5.0 | 750 x |High vacuum INSPECT-LCE-UFSCar

Figura 23. Configuracéo do pé de Pycnothelidae. A-F Lycinus Thorell, 1894 (ex IBSP 12), tarso esquerdo
Il, fémea. A-C Preparado inteiro (LM: A prolateral; B dorsal; C apical). D-F Corte longitudinal, metade
retrolateral, detalhe do pretarso (MEV: D prolateral; E idem, detalhe fileiras; F ventral-retrolateral).
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200 pm
INSPECT-LCE-UFSCar
] - Ny o

HV det WD spotmag o

Ky
> Membrana

f yArtrodial

. 2\ det WD spotmag o  vacMode 200 ym
20.00 kV ETD 27.7. mm 5.0 400 x_High vacuum INSPECT-LCE-UFSCar

u HV [det WD |spotjmag o | vacMode 50 ym
20.00 kVIETD 27.7 mm 5.0 |1 600 x High vacuum INSPECT-LCE-UFSCar

Figura 24. Configuracdo do pé de Pycnothelidae. A-F Acanthogonatus tacuariensis (Pérez-Miles &
Capocasale, 1982) (MCTP5457), tarso esquerdo Il. A-C Preparado inteiro (LM: A pretarso, prolateral; B
stopper do metatarso, prolateral; C idem, dorsal). D-F Corte longitudinal, detalhe do pretarso (MEV: D
metade prolateral, prolateral; E-F metade retrolateral, retrolateral [F detalhe sensilas]).
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v mag vacMode - 200 um - S HV |det| WD [spofmag = vacMode 50 um

S 20.00 KV ETD 28.0 mm 5.0 | 400 x |High vacuum INSPECT-LCE- UFSCal S 20.00 kV ETD 27.7 mm| 5.0 1 500 x High vacuum INSPECT-LCE-UFSCar
Figura 25. Configuracdo do pé de Pycnothelidae. A-F Rachias sp. Simon, 1891 (FML-1374), tarso
esquerdo 11, fémea. A-D Preparado inteiro (LM: A, D pretarso [A prolateral; D apical]; B-C stopper do
metatarso [B prolateral; C dorsal]). E-F Corte longitudinal, metade prolateral, detalhe do pretarso (MEV: E,
F, retrolateral [F detalhe sensilas]).
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Membrana
Artrodiau

o HV det WD |spotimag O| vacMode —— 100 ym — oo spot| mag D vacMode
S 20.00 kVIETD [14.4 mm| 5.0 | 600 x [High vacuum| INSPECT-LCE-UFSCar

Figura 26. Configuracdo do pé de Pycnothelidae. A-F Xenoneme5|a Goloboff 1988 (MCTP22202) tarso
esquerdo 11, fémea. A-C Preparado inteiro (LM: A prolateral; B dorsal; C apical). D-F Corte longitudinal,
metade prolateral, detalhe do pretarso (MEV: D, F retrolateral [F detalhe sensilas]; E ventral).
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\ Unhea Inferor

-

HV [det| WD [spot/mag I 7[7100;; m
20.00 kV|ETD |15.3 mm| 5.0 | 700 x |High vacuum INSPECT-LCE-UFSCar

i ETD | g [y ‘ = gﬁJ KV Ed% 5 v .0 b oo Hléidggiim —NSPEC
Figura 27. Configuracdo do pé de Mlcrostlgmatldae Ixamatus sp. L. Koch, 1873 (QMS20555), tarso
esquerdo Il, fémea. A-C Preparado inteiro (LM: A prolateral; B dorsal; C apical). D-F Corte longitudinal,
detalhe do pretarso (MEV: D, F metade prolateral, prolateral [F detalhe sensilas]; E metade retrolateral,
prolateral).
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i
a5 dol A

oo HV det| WD spotmag = vacMode 100 pm
S 20.00 kV ETD!18.6 mm 5.0 800 x_High vacuum INSPECT-LCE-UFSCar

Flgura 28. Configuracio do pé de Cyrtauchnudae Acontius Karsch, 1879 (RMCA72691), tarso esquerdo
I, macho. A-D Preparado inteiro (LM: A retrolateral; B dorsal; C ventral; D apical). E-F Corte longitudinal,
detalhe do pretarso (MEV: E metade retrolateral, prolateral; F metade prolateral, apical-prolateral).
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I’\\A'embrah'a
_Artrp.giial,-‘ -

=

" HV det WD |spot mag vacMode - 200 pm
R 20.00 kV ETD 26.0 mm! 5.0 . 500 x |High vacuum INSPECT-LCE-UFSCar
T

Guia Cuticular
do Depressor:

HV det| WD |[spot/mag O] vacMode | 50 pm

Sl 20 00 kv ETD1186 mm| 50 300 x High vacuum INSPECT.LCE.UFSCar
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- 4 pr
HV det WD spotmag = | vacMode - 100 pm

R 20.00 kV ETD 25.7 mm 5.0 800 x |High vacuum INSPECT-LCE-UFSCar

8

HV [det| WD |spot/mag OO vacMode | 200 pm

Sl 20.00 kV|ETD|20.7 mm| 5.0 | 400 x |High vacuum INSPECT-LCE-UFSCar

Figura 29. Configuracdo do pé de Dipluridae. A-F Trechona diamantina Guadanucci, Fonseca-Ferreira,
Baptista & Pedroso, 2016 (CADO028), tarso esquerdo |1, fémea. A-B Preparado inteiro (LM: A pretarso
prolateral; B stopper do metatarso, prolateral). C-F Corte longitudinal, detalhe do pretarso (MEV: C, E-F
metade prolateral [C, E retrolateral; E detalhe guia cuticular do tenddo depressor; F ventral]; D metade

retrolateral, prolateral).
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HV det WD |spotmag = vacMode 100 pm

RSl 20.00 kV ETD 26.1 mm| 5.0 | 800 x_High vacuum INSPECT-LCE-UFSCar

oo HV det WD spotjmag = | vacMode HV ~ det WD |spotmag = vacMode 50 ym
S 20.00 kV ETD 39.3 mm 5.0 |1 250 x|High vacuum INSPECT-LCE-UFSCar 20.00 kV ETD 20.2 mm| 5.0 |1 250 x High vacuum INSPECT-LCE-UFSCar

Figura 30. Configuragdo do pé de Rhytidicolidae. A-F Fufius Simon, 1888 (FML-1391), tarso esquerdo II,
macho. A-C Preparado inteiro (LM: A, C pretarso [A prolateral; C apical]; B stopper do metatarso,
prolateral). D-F Corte longitudinal, metade prolateral, detalhe do pretarso (MEV: D retrolateral; E ventral-
retrolateral; F ventral).
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Bemmeridae .
Barychelidae_1379 L,
e Barychelidae (Idiocts)
Ll el Barychelidae_1334
Theraphosidae (Vitalius nondeseriptus)
Character 15: Mygalomorphae foraging Theraphosidae (Melloina)
behavior Crassitarsae Theraphosidae (Sickius longibulbi)
Parsimony reconstruction (Unordered) [ L L Character 2: Inferior claw
Steps: 12] ( Parsimany reconstruction {Unordered) [
Pycnothelidae (Rachias) )
Pycnothelidae (Lycinus) Steps: 17]
T yenothelidae (Lycinus)
£ Burrow with trapdor Nemesoidina Pycnothelidae (Xenonemesia)
Brush sheet/ funnel webs —
[ Burrow with collar door Microstigmatidae (1xamatus)
[ Purse web Enfypesidae - present
Il Open burrow Anamidae I ccent
a Cyrtaucheniidae (Acontius)
. Dipluridae (Trechona diamantina)
] Rhytidicolidae (Fufius)
—— - - =
Gnaphosidae (Apodrassodes)

Figura 31. Arvore composta de aranhas mostrando um resumo aproximado das relagdes de Mygalomorphae
(segundo Opatova et al. 2020; Oca et al. 2022). A esquerda, condicao de estilo de vida: alcapdo (branco),
funil/lencol (azul), toca com colarinho (verde), teia em bolsa (amarelo), toca aberta (preto). A direita,
presenca da unha inferior (branco), auséncia (preto).
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Figura 32. Arvore composta de aranhas mostrando um resumo aproximado das relacdes (segundo Wheeler
et al. (2017); Ferndndez et al. (2018); Hedin et al. (2019); Opatova et al. (2020); Oca et al. (2022). Tufos
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subungueais surgindo: diretamente da cuticula (branco); da placa completamente separada (azul); do
podotarsito articulado (verde); ausente (amarelo), da placa parcialmente separada (preto).

Liphistidae
Hexurellidae

I—-
i thorelli)
n Atypidae (Atypus affinis)
i E- Megahexuridae
] Antrodietidae (Antrodiaetus unicolor)
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o
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Macrothelidae
Paratropididae (Paratropis) ——————— ir
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Actinopedidae (Actinopus)
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Veneno Actinopodidae (Missulena)
— o Atracidae (Hadronyche)
“ b (Conothele)

L_Domjothelina 2e Migidae (Migas nitens)

Bipectina
Idiopidae
Idiopidae (Idiops)

Idiopidae (Euoplos variabilis)

Ctenizidae
L = ] Euctenizidae (Eucteniza mexicana) - a
— Bemmeridae

Barychelidae_1379
Barychelidae (Idiocts)
Barychelidae_1384
Theraphosidae (Vitalius nondescriptus)
Theraphasidae (Melloina)
Theraphosidae (Sickius longibulbi)

Nemesiidae

o
===

Theraphosoidina

Character 15: Mygalomorphae foraging | "
.

behavior Crassitarsae

Parsimony reconstruction (Unordered) [
Steps: 12]

[ Burrow with trapdor Nemesoidina
Il Brush sheet / funnel webs

[ Burrow with collar door

1 Purse web

QOpen burrow

%:

Pycnothelidae (Rachias)
Pycnothelidae (Lycinus)
Pycnothelidae (Xenonemesia)
Microstigmatidae (Ixamatus)

Entypesidae
Anamidae
Cyrtaucheniidae (Acontius)
Dipluridae (Trechona diamantina)
Rhytidicalidae (Fufius)
Hypachilidae

Gnaphosidae (Apodrassodes)

Character 6: Pretarsal files
Parsimony reconstruction (Unordered) [
Steps: 24]

[ absent
-presenl

_—_—

Figura 33. Arvore composta de aranhas mostrando um resumo aproximado das relagdes de Mygalomorphae
(segundo Opatova et al. 2020; Oca et al. 2022). A esquerda, condicio de estilo de vida: alcapdo (branco),
funil/lencol (azul), toca com colarinho (verde), teia em bolsa (amarelo), toca aberta (preto). A direita,
auséncia de fileiras pretarsais (branco), presenca de fileiras pretarsais (preto).
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Liphistiidae

P . Hexurellidae
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Atypoidea - Atypidae (Atypus affinis)
] Megahexuridae
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1
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- Porrhathelidae
. Macrothelidae
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e Actinopodidae (Actinopus) =
ﬁ%, Actinopodidae (Missulena) s
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=
o s
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Idiopidae (Idiops)
Idiopidae (Euoplos variabilis)
Ctenizidae
L Euctenizidae {(Eucteniza mexicana)
Bemmeridae
Barychelidae_1379

o
H;u Barychelidae (Idiocts)
Theraphosoidina Barychelidae_1384
. Theraphosidae (Vitalius nondescriptus)
Character 15: Mygalomorphae foraging " Theraphosidae (Melloina)
.

Theraphosidae (Sickius longibulbi)

behavior .
Parsimony reconstruction (Unorgerl%§ﬁnarsae " Nemesiidae

Bipectina

Character 7: Pretarsus medium septum
Parsimony reconstruction (Unordered) [

Steps: 12]

Frembebion i sters.
1 Burrow with trapdor Nemesoidina Pycnothelidae (Xenonemesia)
I Brush sheet / funnel webs -
- Microstigmatidae (Ixamatus)
[ Burrow with collar door B [ absent
Purse web Entypesidae - aosen
Il Open burrow " Gl L present
Cyrtaucheniidae (Acontius) =1

Dipluridae (Trechona diamantina)
Rhytidicolidae (Fufius)

% Hypochilidae I?—
L

Gnaphosidae (Apodrassodes)

Figura 34. Arvore composta de aranhas mostrando um resumo aproximado das relagdes de Mygalomorphae
(segundo Opatova et al. 2020; Oca et al. 2022). A esquerda, condicio de estilo de vida: alcapdo (branco),
funil/lencol (azul), toca com colarinho (verde), teia em bolsa (amarelo), toca aberta (preto). A direita,
auséncia de septo médio (branco), presenca de septo médio (preto).
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Figura 35. Arvore composta de aranhas mostrando um resumo aproximado das relagdes (segundo Wheeler
et al. (2017); Fernandez et al. (2018); Hedin et al. (2019); Opatova et al. (2020); Oca et al. (2022). Duas
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sensilas em uma fileira (branco); duas sensilas em duas fileiras (preto); quatro ou mais sensilas em uma
fileira (verde).
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Hexurellidae

ium thorelli)
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Megahexuridae
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Idiopidae
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Bipectina

Ctenizidae
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Barychelidae_1379
Barychelidae (Idiocts)
Barychelidae_1384
Theraphosidae (Vitalius nondescriptus)
Theraphosidae (Melloina)
Theraphosidae (Sickius longibulbi)

Theraphosoidina

Character 15: Mygalomorphae foraging L
behavior

Parsimony reconstruction (Unorggrg(%%narsae
Steps: 12]

[ Burrow with trapdor

I Brush sheet / funnel webs
=2 Burrow with collar door
[ Purse web

| Open burrow

Nemesoidina

I

Nemesiidae

= Pycnothelidae (Acanthogonathus tacuariensis)

Pycnothelidae (Rachias)
Pycnothelidae (Lycinus)
Pycnothelidae (Xenonemesia)
Microstigmatidae (Ixamatus)
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Anamidae

Character 9: Pretarsal tendons relative
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F r ion (Unordered) [
Steps: 10]

[J depressor tendon thicker
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Il jevator tendon thicker

Cyrtaucheniidae [Acontius)
Dipluridae (Trechona diamantina)
Rhytidicolidae (Fufius)
Hypochilidae

—

|

Gnaphosidae (Apodrassodes)

Figura 36. Arvore composta de aranhas mostrando um resumo aproximado das relagdes de Mygalomorphae
(segundo Opatova et al. 2020; Oca et al. 2022). A esquerda condicio de estilo de vida: alcapdo (branco),
funil/lencol (azul), toca com colarinho (verde), teia em bolsa (amarelo), toca aberta (preto). A direita tenddes
de tamanho semelhante (verde), tenddo depressor mais espesso (branco), tenddo elevador mais espesso

(preto).
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Figura 37. Arvore composta de aranhas mostrando um resumo aproximado das relagdes de Mygalomorphae
(segundo Opatova et al. 2020; Oca et al. 2022). A esquerda condicio de estilo de vida: alcap&o (branco),
funil/lencol (azul), toca com colarinho (verde), teia em bolsa (amarelo), toca aberta (preto). A direita
auséncia de bainha no tendéo elevador (branco), presenca de bainha no tendao elevador (preto).
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Figura 38. Arvore composta de aranhas mostrando um resumo aproximado das relagdes de Mygalomorphae
(segundo Opatova et al. 2020; Oca et al. 2022). A esquerda condicio de estilo de vida: alcap&o (branco),
funil/lencol (azul), toca com colarinho (verde), teia em bolsa (amarelo), toca aberta (preto). A direita
auséncia de bainha no tenddo depressor (branco), presenga de bainha no tendao depressor (preto).
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Figura 39. Arvore composta de aranhas mostrando um resumo aproximado das relagdes de Mygalomorphae
(segundo Opatova et al. 2020; Oca et al. 2022). A esquerda condicio de estilo de vida: alcap&o (branco),
funil/lencol (azul), toca com colarinho (verde), teia em bolsa (amarelo), toca aberta (preto). A direita
presenca da guia cuticular do tenddo depressor (branco), presenca da guia cuticular do tenddo depressor

(preto).
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Figura 40. Arvore composta de aranhas mostrando um resumo aproximado das relagdes de Mygalomorphae
(segundo Opatova et al. 2020; Oca et al. 2022). A esquerda condicio de estilo de vida: alcap&o (branco),
funil/lencol (azul), toca com colarinho (verde), teia em bolsa (amarelo), toca aberta (preto). A direita stopper
do metatarso acima da borda tarsal (preto); stopper do metatarso abaixo da borda tarsal (branco) e stopper
e borda tarsal alinhados (verde).
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Figura 41. Arvore composta de aranhas mostrando um resumo aproximado das relacdes de Mygalomorphae
(segundo Opatova et al. 2020; Oca et al. 2022). A esquerda condicdo de estilo de vida: algapdo (branco),

funil/lencol (azul), toca com colarinho (verde), teia em bolsa (amarelo), toca aberta (preto). A direita tarso

sem fissuras (branco), tarso com fissuras (preto).
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Figura 42. Arvore composta de aranhas mostrando um resumo aproximado das relagdes de Mygalomorphae
(segundo Opatova et al. 2020; Oca et al. 2022). A esquerda condicio de estilo de vida: alcap&o (branco),
funil/lencol (azul), toca com colarinho (verde), teia em bolsa (amarelo), toca aberta (preto). A direita tarso
sem fissuras (branco), tarso com fissuras (preto).
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Figura 43. Arvore composta de aranhas mostrando um resumo aproximado das relagdes de Mygalomorphae
(segundo Opatova et al. 2020; Oca et al. 2022). A esquerda condicao de estilo de vida: alcapdo (branco),
funil/lencol (azul), toca com colarinho (verde), teia em bolsa (amarelo), toca aberta (preto). A direita tarso

com espinhos (preto), tarso sem espinhos (branco).
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Figura 44. Arvore composta de aranhas mostrando um resumo aproximado das relagdes de Mygalomorphae
(segundo Opatova et al. 2020; Oca et al. 2022). A esquerda condicio de estilo de vida: alcapdo (branco),
funil/lencol (azul), toca com colarinho (verde), teia em bolsa (amarelo), toca aberta (preto). A direita tarso
com espinhos (preto), tarso sem espinhos (branco).



92

Liphistiidae

I_ o Hexurellidae

thorelli)
Atypoidea o Atypidae (Atypus affinis)
o Megahexuridae
e Antrodietidae (Antrodiaetus unicolor)

Avicularioidea annulata)

Microhexuridae
Hexathelidae (Hexathele)
Euagridae
o Porrhothelidae
Macrothelidae

i
Stasimopidae
Actinopedicae (Actinopus)

Clado

Veneno Actinopedidae (Missulena)

J Afracidae (Hadronyche)
(Conothele)

Migidae (Migas nitens)

[—
| o Idiopidae
:E“ Idiopidae {Idiops)
o Idiopidae (Eucplos variabilis)

2 Ctenizidae
L ‘\_JTE“ Euctenizidae (Eucteniza mexicana)
—1 a Euctenizidae (Promyrmekiaphila)
—
a
=

Bipectina

%ﬁ;ﬂﬂ“ﬂﬁ

Bemmeridae
Barychelidae_1378
Barychelidae (Idioctis)

Theraphoseidina as Barychelidae_1384
Character 15: Mygalomorphae

]
] Theraphosidae (Vitalius nondescriptus)
L - Theraphosidae (Melloina)
. | ] Theraphosidae (Sickius longibulbi
foraging behavior Crassitarsae eraphosidas (Sickius longibulbi)

Parsimony reconstruction (Unordered) [ )  MNemesidae ‘ )

Steps: 12] *  Pycnothelidae (Acanthogonatus tacuariensis) L
. Pycnothelidae (Rachias)

L a Pyenothelidae (Lycinus) =

[ Burrow with trapdor Nemesoidina . Pycnothelidae (Xenonemesia) a

E Brush sheet / funnel webs o Microstigmatidae (Ixamatus) o

= g::;oewwv;gh collar door 3 Entypesides

m Open burrow o Anamidae L

. Cyrtaucheniidae (Acontius) o

. Dipluridae (Trechona diamantina) o

Rhytidicolidae (Fufius) a

;
Gnaphosidae (Apadrassodes)

Figura 45. Arvore composta de aranhas mostrando um resumo aproximado das relages de Mygalomorphae
(segundo Opatova et al. 2020; Oca et al. 2022). A esquerda condicao de estilo de vida: alcap&o (branco),
funil/lencol (azul), toca com colarinho (verde), teia em bolsa (amarelo), toca aberta (preto). A direita tarso
escopula (azul), pseudoescdpula (verde), presenca de cerdas adesivas e quimiossensoriais sem predominio

evidente (preto).
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Figura 46. Arvore composta de aranhas mostrando um resumo aproximado das relagdes de Mygalomorphae
(segundo Opatova et al. 2020; Oca et al. 2022). A esquerda condicao de estilo de vida: alcap&o (branco),
funil/lencol (azul), toca com colarinho (verde), teia em bolsa (amarelo), toca aberta (preto). A direita tarso
auséncia de escopula (branco), presenca de escopula (verde), presenca de escOpula com cerdas
guimiossensiveis abundantes (preto).
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ABSTRACT

Spiders are among the most diverse animals, which developed different morphological and
behavioral traits for capturing prey. We studied the anatomy and functionality of the rare and
apomorphic raptorial spider feet using 3D reconstruction modeling, among other imaging
techniques. The evolutionary reconstruction of the raptorial feet (tarsus plus pretarsus) features
using a composite tree of spiders indicates that similar traits emerged three times independently in
Trogloraptoridae, Gradungulinae, and Doryonychus raptor (Tetragnathidae). The characteristics
defining the raptorial feet are an interlocked complex merging of the base of the elongated
prolateral claw with the pretarsal sclerotized ring, with the former clasping against the tarsus. It
even flexes over robust raptorial macrosetae forming a reduced tarsal version of a catching basket
to encase prey during hunting. Our results show that taxa previously compared with raptorial
spiders, Celaeniini (Araneidae) and Heterogriffus berlandi (Thomisidae), lack the raptorial feet
key characteristics and the tarsal-catching basket. We make predictions about the possible behavior
of the abovementioned taxa that will need to be tested by observing living specimens. We conclude
that multiple morphological tarsal and pretarsal micro-structures define the raptorial foot functional
unit and recommend a comprehensive evaluation before asserting this configuration to any spider

taxa.

KEYWORDS: Doryonychus — Gradungulinae —micro-computed tomography — phylogeny —

pretarsi — Trogloraptor.



Considerac0es finais

Nos propomos inicialmente a responder alguns questionamentos, ao qual somos capazes de

elucidar ao final deste trabalho, pontuamos algumas respostas abaixo.
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e As aranhas Mygalomorphae e as aranhas com pés raptoriais apresentam sensilas nos pés?

Encontramos uma sinapomorfia para Mygalomorphae com dois pares de sensilas do pe em
duas fileiras, e também encontramos as sensilas embebidas na sutura das sensilas do pé
formando uma articulagdo dorsal como em Trogloraptor e Doryonychus. Também

registramos pela primeira vez as sensilas do pé raptorial em Gradungula.

Quantas vezes evoluiram as diferentes anatomias dos pés e de que morfologias ancestrais
derivam? As Mygalomorphae tém um pé simples, mas com dois pares de sensilas do pé em
duas fileiras, ou seja, ndo é um pé articulado porque carece da sutura das sensilas do pé. Os
pés das Mygalomorphae apresentam muitos estados de caracter plesiomorficos,
compartilhados com as outras aranhas. Enquanto as aranhas raptoriais, elas apareceram trés
vezes independentemente na filogenia: derivando dentro das Synspermiata (maioria das
familias com pés articulados), das Austrochiloidea (aranhas que vivem de cabeca para

abaixo em grandes teias), e das Araneoidea (aranhas que fazem teia orbicular).

Como funcionam as unhas, tufos subungueias, e placas de tufos subungueais em
Mygalomorphae? Apresentam a mesma morfologia das demais aranhas? Descrevemos um
novo estado de carater para Mygalomorphae, onde as placas de tufos subungueais estdo
parcialmente separadas do tarso por uma sutura dorsal conectada com a membrana artrodial
do tarso-pretarso. Estas placas se mexem (flexdo) em conjunto com o pretarso e suas unhas,
guando a pressdo da hemolinfa aumenta e o tenddo depressor é ativado. A placa dos tufos

subungueais em Mygalomorphae é distinto ao das demais aranhas, conforme discutido.



Anexo 1
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Figura 1. Tarsos, vista lateral. Mecicobothriidae A. Mecicobothrium thorelli, macho, tarso I. B.
Mecicobothrium thorelli, macho, tarso IV. C. Mecicobothrium thorelli, fémea, tarso I. D.
Mecicobothrium thorelli, fémea, tarso V. Créditos: José Paulo Guadanucci.

AL D58 x120 500 um 15/07/24 08:44 AL D56 x100 1mm

Figura 2. Tarsos, vista lateral. Atypidae. A. Atypus affinis, macho, tarso I. B. Atypus affinis,
macho, tarso IV. C. Atypus affinis, fémea, tarso I. D. Atypus affinis, fémea, tarso IV. Créditos:
José Paulo Guadanucci.



Figura 3. Tarsos, vista lateral. A. Antrodiaetus unicolor, fémea, tarso I. B. Antrodiaetus unicolor,
fémea, tarso 1V. Créditos: José Paulo Guadanucci.
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Figura 4. Tarsos, vista lateral. Ischnothelidae. A. Ischnothele annulata, macho, tarso I. B.
Ischnothele annulata, macho, tarso IVV. Créditos: José Paulo Guadanucci.
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Figura 5. Tarsos, vista lateral. Hexathelidae. A. Hexathele sp., fémea, tarso I. B. Hexathele sp.,
fémea, tarso IV. C. Paratropis sp., macho, tarso I. D. Paratropis sp., macho, tarso V. Créditos:
José Paulo Guadanucci.




Figura 6. Tarsos, vista lateral. Stasimopidae. A. Stasimopus sp., macho, tarso I. B. Stasimopus
sp., macho, tarso IV. Créditos: José Paulo Guadanucci.

Figura 7. Tarsos, vista lateral. Euagridae A. Australothele jamesoni, macho, tarso I. B.
Australothele jamesoni, macho, tarso IV. C. Australothele jamesoni, fémea, tarso I. D.
Australothele jamesoni, fémea, tarso 1V. Créditos: José Paulo Guadanucci.



Figura 8. Tarsos, vista lateral. Atracidae. A. Hadronyche sp., macho, tarso |. B. Hadronyche sp.,
macho, tarso V. C. Hadronyche sp., fémea, tarso I. D. Hadronyche sp., fémea, tarso IV. Créditos:
José Paulo Guadanucci.

Figura 9. Tarsos, vista lateral. Actinopodidae. A. Actinopus sp., macho, tarso I. B. Actinopus
sp., macho, tarso IV. C. Missulena sp., macho, tarso I. D. Missulena sp., macho, tarso IV.
Créditos: José Paulo Guadanucci.



x228 300um x370 200um

x120 500 um
Figura 10. Tarsos, vista lateral. Halonoproctinae. A. Conothele sp., macho, tarso I. B. Conothele
sp., macho, tarso IV. C. Conothele sp., fémea, tarso I. D. Conothele sp., fémea, tarso IV. Créditos:
José Paulo Guadanucci.
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Figura 11. Tarsos, vista lateral. Migidae. A. Migas sp., macho, tarso I. B. Migas sp., macho, tarso
IV. C. Migas sp., fémea, tarso |. D. Migas sp., fémea, tarso IV. Créditos: José Paulo Guadanucci.

Figura 12. Tarsos, vista lateral. Idiopidae. A. Euoplos variabilis, macho, tarso I. B. Euoplos
variabilis, macho, tarso IV. C. Euoplos variabilis, fémea, tarso I. D. Euoplos variabilis, fémea,
tarso 1V. Créditos: José Paulo Guadanucci.
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Figura 13. Tarsos, vista lateral. Idiopidae. A Idiops sp., macho, tarso I. B. Idiops sp., macho,
tarso IV. C. Idiops sp., fémea, tarso I. D. Idiops sp., fémea, tarso 1V. Créditos: José Paulo
Guadanucci.

Figura 14. Tarsos, vista lateral. Euctenizidae. A. Eucteniza mexicana, macho, tarso I. B.
Eucteniza mexicana, macho, tarso IV. Créditos: José Paulo Guadanucci.



Figura 15. Tarsos, vista lateral. A-B Barychelidae. C-E Theraphosidae. A. Idioctis helva, fémea,
tarso 1. B. Idioctis helva, fémea, tarso IV, C. Sickius longibulbi, fémea, tarso I. D. Sickius
longibulbi, fémea, tarso. E. Melloina sp., fémea, tarso I. Créditos: José Paulo Guadanucci.

Figura 16. Tarsos, vista lateral. Theraphosidae. A. Vitalius sp., macho, tarso I. B. Vitalius sp.,
macho, tarso 1V. Créditos: José Paulo Guadanucci.



Figura 17. Tarsos, vista lateral. Nemesiidae. A. 98. Nemesia sp. macho, tarso |. B. Nemesia sp.,
macho, tarso IV. C. Calisoga sp. macho, tarso I. D. Calisoga sp., macho, tarso 1V. Créditos: José
Paulo Guadanucci.

Figura 18. Tarsos, vista lateral. Pycnothelidae. A. Acantogonathus tacuariensis, macho, tarso I.
B. Acantogonathus tacuariensis, macho, tarso 1V. C. Acantogonathus tacuariensis, fémea, tarso
I. D. Acantogonathus tacuariensis, fémea, tarso IV. Créditos: José Paulo Guadanucci.



D4.9 x80

E “ x80 1 mm
Figura 19. Tarsos, vista lateral. Pycnothelidae. A. Xenonemesia otti, macho, tarso V. B.
Xenonemesia otti, fémea, tarso 1. C. Xenonemesia otti, fémea, tarso 1V. D. Xenonemesia otti,
macho, tarso I. E. Lycinus sp., macho, tarso I. Créditos: José Paulo Guadanucci.



Figura 20. Tarsos, vista lateral. Microstigmatidae. A. Ixamatus sp., macho, tarso I. B. Ixamatus
sp., macho, tarso V. C. Ixamatus sp., fémea, tarso I. D. Ixamatus sp., fémea, tarso IV. Créditos:
José Paulo Guadanucci.

Figura 21. Tarsos, vista lateral. Anamidae. A. Chenistonia sp., macho, tarso I. B. Chenistonia
sp., macho, tarso IV. C. Chenistonia sp., fémea, tarso I. D. Chenistonia sp., fémea, tarso IV.
Créditos: José Paulo Guadanucci.
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Figura 22. Tarsos, vista lateral. Cyrtaucheniidae. A. Acontius sp., macho, tarso 1. 77. Acontius
sp., macho, tarso V. 78. Acontius sp., fémea, tarso I. 79. Acontius sp., fémea, tarso IV.
Créditos: José Paulo Guadanucci.

Figura 23. Tarsos, vista lateral. Dipluridae. A. Trechona sp., fémea, tarso I. B. fémea, tarso 1V.
Créditos: José Paulo Guadanucci.
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Figura 24. Tarsos, vista lateral. Rhytidicolidae. A. Fufius sp., macho, tarso I. B. Fufius sp.,
macho, tarso C. 90. ixam sp., fémea, tarso I. D. Fufius sp., fémea, tarso IV. Créditos: José Paulo
Guadanucci.
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