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RELACOES ECOLOGICAS E EVOLUTIVAS EM AMBLYPYGI
(CHELICERATA): EM BUSCA DE PADROES GEOGRAFICOS NA VARIACAO
DO TAMANHO CORPORAL EM CHARINIDAE

Alguns padrGes macroecoldgicos permanecem pouco generalizaveis e controversos,
especialmente quando se trata de artropodes em regides tropicais. A relacdo negativa entre
temperatura e tamanho corporal é uma das regras ecogeograficas mais conhecidas,
embora pareca ser valida apenas para animais endotérmicos. Diversas hipoteses tém sido
propostas para explicar essa relacdo, sendo a maioria delas baseadas no efeito do clima,
ndo levando em consideracdo a dimensédo da histdria evolutiva das espécies. Utilizando
um banco de dados globais de ocorréncia de aranhas-chicote, avaliamos fatores climéaticos
e evolutivos que afetam a distribuicdo de tamanho corporal deste grupo de artrépodes.
NOs ndo encontramos relacdo entre o clima e a variacdo no tamanho corporal dos
amblipigios. Entretanto, encontramos um sinal filogenético na distribui¢do de tamanho
corporal de aranhas-chicote, indicando que mecanismos relacionados ao grau de
parentesco sdo mais importantes do que fatores climaticos na determinacdo do tamanho

corporal desses artropodes.
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INTRODUCAO

Entender o que modula a distribuicdo espacial dos atributos das espécies, como e
por que variam em grandes escalas € um dos principais objetivos da macroecologia
(BROWN, 1995; GASTON & BLACKBURN, 2000; DINIZ-FILHO ET AL., 2007). A
busca por padrdes macroecolégicos é antiga (BERGMAN, 1847; RENSCH 1950;
MAYR, 1956) e baseada em diversas explicacdes ecoldgicas, historicas e evolutivas
(MITTELBACH et al. 2007). Alem de que, € uma importante ferramenta para
conservacao dos recursos do planeta, em face dos impactos causados pelas mudancas
climéticas, modificacdo de interacdes entre espécies e mudangas no funcionamento dos
ecossistemas (MYERS et al., 2000; SOUDZILOVSKAIA et al. 2013; VIOLLE et al.
2014; HOISS et al., 2015). Entretanto, os padrdes macroecoldgicos ainda sdo pouco
generalizaveis e geram muito debate na ecologia, especialmente para artrépodes em
regides tropicais (BROWN, 1995; BLACKBURN et al., 1999; OLSON et al., 2009,
PALLARES et al., 2019).

O tamanho corporal € um dos atributos funcionais mais importantes e mais
utilizados na ecologia e evolucdo (PETERS 1983). Ele se relaciona com diversos aspectos
fisiologicos, filogenéticos e ecologicos dos animais e geralmente é usado como
representante para outros atributos funcionais (CALDER 1984; HAYES &
SHONKWILER, 2006; CHOWN et al., 2004). Para parte fisiol6gica, o tamanho corporal
é indicativo da taxa de crescimento dos animais e na duracao de fases juvenis importantes,
principalmente se tratando de insetos (NIJHOUT, 2003; EDGAR, 2006). Ecologicamente
as dependéncias do tamanho também podem interagir com os fatores ambientais e alterar
taxas de mortalidade/nascimento. E, ainda, a selecdo natural opera elegendo
continuamente o tamanho do corpo dos animais, que tende a ser filogeneticamente
conservado (GASTON & BLACKBURN, 2000).

De fato, o desenvolvimento tedrico de vérias subdisciplinas da ecologia se baseou
no tamanho corporal. A regra ecogeogréafica relacionada com esse atributo mais citada
desde sua formulacéo é a do pesquisador Carl Bergmann (1847). Ele foi um dos primeiros
a propor que gradientes de temperaturas sdo a chave para entender a varia¢do geografica
dos tamanhos corporais nos animais. A Regra de Bergmann, assim chamada, prevé
maiores tamanhos corporais em ambientes mais frios para animais endotérmicos
(ASHTON et al. 2000; MEIRI & DAYAN 2003; BLACKBURN & HAWKINS 2004;



ASHTON 2002a; MILLIEN et al., 2006). Esse padrdo é explicado como uma resposta
evolutiva para minimizar a perda de calor em ambientes frios (BERGMANN 1847;
WALTERS & HASSALL 2006; OLALLA-TARRAGA & RODRIGUEZ 2007) e
aparece até quando a latitude ou altitude € usada como substituta para temperatura
(JAMES 1970; ASHTON, 2000; CARDILLO, 2002). A regra de Bergmann também ja
foi testada para ectotérmicos, mas apresenta respostas ainda menos consistentes que em
mamiferos e aves. Enquanto alguns grupos parecem segui-la (ASHTON, 2002b;
ASHTON, 2003; MILLIEN et al., 2006), outros tendem a contrarid-la ou até nao
apresentam se quer padrfes claros de variacdo (HAWKINS, 1995; ASHTON, 2003;
KUBOTA etal., 2007, OLALLA-TARRAGA et al., 2006; ADAMS & CHURCH, 2008).

Desde entdo, surgiram muitas hipdteses para explicar tais inconsisténcias. Em
artropodes, ENTLING et al. 2010, que também encontrou discordancia com a Regra de
Bergmann, fez uma compilacdo de mecanismos que podem explicar as tendéncias de
tamanho corporal em ectotérmicos (nesse caso voltado para as aranhas). Dentre eles, a
resisténcia a dessecagdo dos animais: que tende a crescer com o aumento do tamanho
corporal; a aceleracdo na maturacdo: que em ambientes quentes tende a ser precoce,
levando a menores adultos; a pressdo de competicdo e predacdo: que, por ser alta em
ambientes mais quentes, tende a favorecer animais maiores, entre outros mecanismos.

Por outro lado, a maioria desses mecanismos sdo de hipoGteses puramente
climaticas, ndo levando o componente evolutivo em considera¢do. Os gradientes de
variacdo de tamanho corporal também podem ser determinados por uma selecdo
filogenética das espécies. A distribuicdo de tamanhos corporais pode mudar entre 0s
locais pela simples mudanca da linhagem, invés da sele¢do do tamanho (OLSON et al.,
2009). E o efeito da histéria evolutiva do grupo nas restricdes a variacdo de tamanho
corporal pode ser independente das variaveis ambientais. O que, possivelmente, tras
limitacOes ao interpretar os mecanismos que estdo associados aos padrées (RUGGIERO
& HAWKINS, 2006). Na hip6tese de conservacdo de nicho, espécies proximas tendem a
ser ecologicamente mais semelhantes, isto €, mantem seus nichos ancestrais ao longo do
tempo evolutivo. Logo, o tamanho corporal pode estar mais relacionado com o ancestral
comum das espécies, invés de fatores climaticos (WIENS & GRAHAM, 2005; COOPER
etal., 2011).

Uma pratica nos estudos que elucidam os processos ecologicos e evolutivos

regentes dos padrdes de biodiversidade € a divisdo do planeta em regides, a biorregionali-



zacdo (EBACH & PARENTI, 2015). Alem de ser uma ferramenta basica na biologia da
conservacao (EBACH, 2013), a maior parte dos trabalhos sobre regionalizagdo bioldgica
tem considerado fatores climaticos e processos historicos/evolutivos das regides
zoogeograficas como os principais determinantes da organizacdo espacial e temporal das
biotas no planeta (HOLT et al., 2013). Além de que, é fato que as taxas de evolucédo e
especiacdo podem ser muito diferentes entre regiGes biogeogréficas (WEIR E
SCHLUTER 2007, COOPER & PURVIS 2010), espera-se que animais de diferentes
regides tenham padrdes macroecoldgicos diferentes.

Neste trabalho investigamos os fatores que afetam a distribuicdo global de
aranhas-chicote (ordem Amblypygi), um grupo de aracnideos com poucas e raras
espécies. Sendo importantes predadores de topo distribuidos em todo o globo, as aranhas
chicotes apresentam consideravel variacdo de tamanho corporal que as tornam bons
modelos para discutir tais processos (WEYGOLDT, 1996). Por ser um grupo de
artrépodes préximos ecologicamente e filogeneticamente com as aranhas esperamos que
mecanismos parecidos se apliqguem (ENTLIGN, 2010; GIBBS, 2015).

Usamos dados de ocorréncia, atributos funcionais e relagdes de parentesco de 118
espécies da familia Charinidae distribuidas em 371 localidades. Testamos a seguinte
hipotese: O tamanho corporal de aranhas-chicote varia entre regiGes zoogeograficas.
Especificamente, acreditamos que a variagdo no tamanho corporal reflita processos
ecologicos e evolutivos. Assim, nossas predicdes sdo: (i) regibes com temperaturas mais
elevadas e menores taxas de precipitacdo favorecem o aumento do tamanho corporal
(baseado na hipotese climatica), (ii) historia evolutiva é mais importante do que o clima
na determinacdo do tamanho corporal entre regides zoogeograficas (hipGtese da

conservacao do nicho).



METODOS
Area de estudos e organismos

As aranhas chicote (Chelicerata: Amblypygi) pertencem a uma ordem de
artropodes representantes da classe Arachnida, que se separaram do grupo das aranhas no
carbonifero superior, datando de 312 milhdes de anos (CHAPIN & HEBETS, 2016;
DUNLOP 1994, 2011; DUNLOP & MARTILL 2001). Sendo um grupo antigo, a radiacao
desses animais comecou antes da separacdo da Pangeia e Gondwana e hoje eles possuem
uma distribuicdo circuntropical (WEYGOLDT, 1996). Poucos géneros de Amblypygi séo
encontrados em regides temperadas, ja que sdo animais que ndo toleram temperaturas de
congelamento. As familias e géneros dessa ordem sdo bem endémicos, com excecéao de
um anico género da familia Charinidae, Charinus, que tem distribuicdo global.

A familia Charinidae (HARVEY, 2003) compreende os géneros Charinus, Sarax
e Weygoldtia. Sendo o grupo mais diverso dentro da ordem de aranhas chicote, o género
Charinus compreende mais ou menos 76 espécies distribuidas em todos os continentes.
J& Sarax e Weygoldtia incluem espécies mais restritas, pertencentes ao sul Asiatico, sendo
Sarax mais diversa e também presente na regido Indo-Malaia. Sarax e Weygoldtia
possuem 35 e 2 espécies, respectivamente.

Para esse estudo, recolhemos dados de ocorréncia e de atributos dos trés géneros
da familia Charinidae. Essas informacdes foram provenientes da base de dados gerada

por MIRANDA (2017) e complementadas através da busca em artigos de descricdo.

Atributos funcionais, ocorréncias e variaveis climéaticas

Trés atributos funcionais relacionados com a ecologia de Amblypygi foram
escolhidos com um critério de inclusdo de 70% das medidas presentes na literatura, sendo
esses: (1) Largura da carapaca (2) Comprimento da carapaca (3) Tamanho do fémur do
pedipalpo, (4) Tamanho da patela do pedipalpo. Essas medidas funcionando como
substitutas para o tamanho corporal dos animais.

As ocorréncias das espécies foram classificadas categoricamente dentro das
biorregides e biomas. As primeiras foram delineadas de acordo com de HOLT etal., 2013,
onde o planeta esta dividido em 11 regides biogeograficas, classificadas de acordo com
relagdes evolutivas e distribuicdo para mais de 20.000 espécies. Sendo elas: (1)
Neotropical (2) Panamenha (3) Indo-Malasia (4) Afrotropical (5) Paleartico (6) Oriental
(7) Oceanica (8) Madagascariana (9) Australiana (10) Saharo-Arabica (11) Neartica.



Ja para os biomas, os dados foram baseados no shapefile disponivel pela The
Nature conservancy, baseado nas ecorregides da World Wide Fund for Nature (WWF).
Sendo classificados 7 biomas mundiais: (1) Desertos e regides xéricas (2) Mangues (3)
Florestas Mediterraneas, bosques e matagais (4) Florestas Tropicais e Subtropicais Secas
(5) Florestas Tropicais e Subtropicais de coniferas (6) Florestas Tropicais e Subtropicais
Umidas (7) Pastagens, Savanas e Matagais Tropicais e Subtropicais.

Quatro variaveis climaticas foram selecionadas, por sua potencial influéncia nos
mecanismos das principais hipoteses ecogeograficas, sendo estas: a média de temperatura
anual, sazonalidade da temperatura, precipitacdo anual e sazonalidade da precipitacao.
Estes dados foram obtidos atraves do cruzamento das nossas localidades geograficas com
a base de dados do WordClim2 (FICK & HIIMANS, 2017). Eles foram adequados a
maior resolucdo das células fornecidas, que ¢ de 10°(~340km?), por englobar muitas ilhas

remotas onde ha ocorréncia de Amblypygi, visto que resolucGes menores ndo alcancam.

Anélise de dados

Para entendermos separarmos o papel das regiGes zoogeograficas, foi construida
uma matriz de distancia com os quatro atributos de tamanho corporal de Amblypygi para
anélise de componentes principais (PCA). Os valores da PCA serviram como valores
sintéticos de tamanho corporal para estabelecer a distribuicdo dos individuos em um
espaco multidimensional, ou seja, um espagco que compreende todas as combinacdes
possiveis dos nossos quatro atributos de tamanho corporal. Para cada biorregido foi criado
um espaco funcional multidimensional (Figura 6). Além da construcdo de mapas de
representacdo da distribuicdo dos atributos através do pacote GGally no Software R.

a) Hipotese climatica: regides com temperaturas mais elevadas e menores taxas
de precipitacdo favorecem o aumento do tamanho corporal

Utilizando o programa QGIS v. 3.4 foram criadas 93 quadriculas de 1°
(10.000km?) como unidades especiais para analise, onde foi atribuido um valor médio de
tamanho corporal e valor médio de varidveis climaticas para cada quadricula. Através de
um modelo linear misto analisamos a relacdo entre o clima, como variavel preditora, e 0
tamanho corporal de Amblypygi, como dependente. Empregamos um modelo linear
utilizando minimos quadrados generalizados (gls: generalized least squares), que se
apresenta mais confiavel para evitar autocorrelacao espacial entre as unidades amostrais
— quadriculas — (BEGUERIA, 2009).
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b) Hipdtese da conservacao de nicho: histdria evolutiva € mais importante do que
o clima na determinagdo do tamanho corporal entre regides zoogeogréficas

Uma éarvore filogenética foi construida para a familia Charinidae (Figura 7),
baseada em dados morfoldgicos e moleculares das espécies. A falta de dados moleculares
levou a inclusdo de mais de 20 politomias para o género Charinus, e pelo menos cinco
para 0 género Sarax. Também recortamos a arvore principal para o género Charinus e
excluimos algumas politomias para melhor visualizacdo (Figura 8). A partir da montagem
da arvore filogenética foi calculado o sinal filogenético para os quatro atributos de
Amblypygi, usando o indice K de Blomberg (BLOMBERG et al., 2003). Valores de K >
1 indicam que espécies proximas filogeneticamente sdo mais semelhantes (i.e., sinal
filogenético presente), valores de K = 1 indicam que a variacdo morfoldgica é a mesma
prevista pelo modelo Browniano, enquanto valores de K < 1 sugerem que outros
processos ndo correlacionados com a filogenia afetam o tamanho corporal (e.g.,
homoplasia: Blomberg et al. 2003). Também construimos matrizes de distancia
filogenética (distancia em milhdes de anos) e geografica das espécies (distancia euclidean
obtida a partir das coordenadas geograficas) para testar a correlacdo entre estrutura
filogenética e biogegrafica com um teste de Mantel (MILLA et al. 2018). Todas as

andlises foram realizadas no ambiente R (R Development Core Team 2006).
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RESULTADOS

Compilamos dados de 118 espécies dos 3 géneros pertencentes a familia
Charinidae (Charinus, Sarax e Weygoldtia) (Figura 1), das quais 84 espécies de Charinus,
32 de Sarax e 2 de Weygoldtia. As espécies do género Charinus ocorreram
principalmente nas regides zoogeograficas Neotropical (67%), Panamenha (15%) e
Ocednica (8%). Ja as espécies de Sarax ocorreram principalmente na zoorregido Oriental
(66%), seguidos da regido Afrotropical (9%) e Saharo-Arébica (6%). Enquento o género
Weygoldtia é exclusivo da zoorregido Oriental. Onde todos os animais ocupam 9 das 11
biorregides do globo e 7 biomas.

Os dados de tamanho corporal foram plotados no mapa (Figura 3). Mas demos
destaque para o tamanho corporal dos animais na regido Neotropical e regido Panamenha
(Figura 4), ja que encontramos uma diferenca clara do tamanho dos animais de Mata
Atlantica e Amazoénia (Figura 5).

Também construimos um gréfico de espaco multidimensional de atributos de
Amblypigi, onde os animais da Regido Neotropical, que sdo apenas do género Charinus,
possuem a maior amplitude funcional. Porém ndo encontramos relagdes significativas
entre o tamanho corporal de Amblypygi e o clima (p > 0.05). O que indica que essa
relagdo é mais filogenética. Apesar de ndo obtermos um sinal filogenético no tamanho
corporal, ja que o valor do K de Blomberg foi de K < 0.01, p < 0.01, o teste de Mantel

apontou forte correlacédo entre os atributos e filogenia (p < 0.01, r = 0.1936).
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DISCUSSAO

A maioria dos trabalhos macroecoldgicos tem sido realizada com plantas e
mamiferos em regides temperadas (BECK et al., 2012; LYONS et al., 2019). Para o
avanco da teoria, incluir organismos como artropodes e regides tropicais S0 necessarios
se quisermos compreender porgue os padrdes encontrados com 0s grupos principais séo
0s mesmos, ou sdo diferentes, dos menos populares. Aqui, encontramos que a distribuicdo
de tamanho corporal de aranhas chicote ndo é relacionada com o clima, mas com a historia
filogenética do grupo. Ao contrario do que esperavamos, as variaveis climaticas nao
afetaram a variacdo do tamanho corporal dos animais entre regides zoogeograficas.
Porém, encontramos que a historia evolutiva determina a varia¢cdo no tamanho corporal
desses organismos. Isto é, as espécies de Amblypygi mais préximas filogeneticamente
sd0 mais parecidas em relacdo ao tamanho corporal. Além disso, encontramos uma
estrutura espacial na distribuicdo filogenética desses organismos, sugerindo que as
regides biogeogréficas representam bercéarios de especiacdo de espécies da familia
Charinidae.

Estudos anteriores tém relatado que o clima ndo afeta a variacdo de tamanho
corporal entre ectotérmicos (GARVEY & MARSCHALL, 2003; OLALLA-TARRAGA
& RODRIGUEZ, 2007; ADAMS & CHURCH, 2008), o que pode significar que os
mecanismos que regem o tamanho corporal dos grupos s&o muito diferentes e ndo
respondem da mesma maneira. Para Amblypygi, talvez ndo seja possivel fazer
generalizacGes e associar mecanismos baseados em varidveis climaticas, ou até que ndo
seja possivel acessar essa informacdo apenas com os dados analisados. Muito ainda
precisa ser estudado sobre a relacdo dos amblipigios com fatores abi6ticos. Mas, por
serem animais que vivem em “refligios” (cavernas, embaixo de rochas, em troncos de
arvores, etc), provavelmente climas globais ndo afetem diretamente taxas metabolicas a
ponto de interferir no tamanho corporal desses animais.

Em relac&o a filogenia, quando a similaridade fenotipica em espécies proximas é
observada se descreve como padrdo de conservadorismo de nicho filogenético (PNC,
LOSOS 2008; CRISP & COOK 2012), que é um processo evolutivo que determina que
0 tamanho corporal € mais parecido dentro dos clados, sendo resultado de convergéncia
nas linhagens ao longo do tempo (CAVENDER-BARES ET AL., 2009). O que
observamos em Amblypygi é dois ancestrais comuns com caracteristicas fixas de

tamanho corporal (menor ou maior) que deu origem a clados que o tamanho corporal an-
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cestral se manteve. O exemplo ¢ a figura 4, onde os animais de regido Amazonica sdo
bem menores aos habitantes da Mata Atlantica, também explicitado pelo gréfico da figura
5. Por sua vez, as aranhas-chicote presente na Africa, tem tamanho corporal mais parecido
com os da Mata Atlantica, o que sugere ainda mais essa conservacdo do nicho desde a
época em que esses continentes se separaram, cerca de 200 milhdes de anos atras (JOKAT
et al., 2003), visto que os amblipigios datam de 350 milhGes de anos.

No geral, padrdes macroecoldgicos precisam sempre ser indagados se sdo
motivados por diferencas ecoldgicas entre as espécies ou se apenas refletem a historia
evolutiva daquele grupo. E importante a documentacdo de excecbes as regras
macroecologicas ja estabelecidas, como a Regra de Bergmann, porque hd o acesso aos
mecanismos que modulam a distribuicdo dessa variacdo fenotipica, que € o mais

importante para entendermos processos futuros e passados (CRISP & COOK, 2012).
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LISTA DE FIGURAS E LEGENDAS

Figura 1: Distribuicdo global de cada espécie da familia Charinidae. Sendo o género
Charinus representado por um circulo em vermelho, Sarax representado por um quadrado
em azul e Weygoldtia representado por um losango em roxo.

Figura 2: Distribuicdo global de aranhas-chicote da familia Charinidae por ocorréncia.
Cores representando regides zoogeograficas.

Figura 3: Distribui¢do do tamanho corporal de aranhas-chicotes representada na legenda
em milimetros.

Figura 4: Ampliacao do tamanho corporal na regido Neotropical e Panamenha, destaque
para a diferenca de tamanho entre animais da Mata Atlantica e Amazonia e regido
Panamenha.

Figura 5: Grafico comparativo entre o tamanho de espécies de aranha-chicote da
Amazonia (em vermelho) e espécies da Mata Atlantica (em azul).

Figura 6: Grafico de composi¢do funcional das espécies de Amblypygi por regido
zoogeogréficas

Figura 7: Distribuicéo filogenética da familia Charinidae (em verde género Charinus, em
roxo género Sarax, e vermelho o género Weygoldtia) incluidos na analise de espaco
fenotipico, relacdo de Mantel comp <0.01er=0.21

Figura 8: Distribuicéo filogenética do género Charinus para a América Central e América
do Sul.
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