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RESUMO

Os ecossistemas subterrdaneos constituem ambientes altamente seletivos,
atuando como filtros ambientais rigorosos em razao da limitagdo energética, da
baixa disponibilidade de recursos alimentares e da reduzida capacidade de
suporte. Apesar dessas restrigdes, esses ambientes abrigam uma biodiversidade
singular, caracterizada por elevados niveis de endemismo e por organismos
altamente especializados, portadores de atributos morfologicos, fisiolégicos e
comportamentais associados a vida em condi¢gdes de escuridao permanente e
estabilidade microclimatica. Entre os artropodes subterrdneos, as aranhas
destacam-se como um dos grupos mais ricos e abundantes, com especial
representatividade das familias Telemidae e Ochyroceratidae em cavernas do
mundo. Contudo, a maioria dos estudos envolvendo esses grupos apresenta
enfoque predominantemente taxonémico e descritivo, havendo escassez de
abordagens voltadas a ecologia, a estrutura populacional e a funcionalidade,
aspectos essenciais para a compreensao de processos evolutivos e para o

planejamento de a¢des de conservagao.

Essa dissertagdo teve como objetivo investigar a distribuicdo geografica, a
variagdo morfolégica e os atributos funcionais de aranhas cavernicolas
neotropicais das familias Telemidae e Ochyroceratidae, com énfase no género
Pinelema e na espécie trogldbia Pinelema elinae. Para isso, foram integradas
abordagens de histéria natural, modelagem de distribuicdo potencial baseada
em maxima entropia, analises morfométricas lineares e geométricas, bem como
avaliacbes comparativas da diversidade de tragos funcionais entre espécies

trogldbias, troglofilas e epigeas.

Os resultados da modelagem de distribuicdo potencial indicaram que a
ocorréncia do género Pinelema, e em especial P. elinae, é fortemente
influenciada por variaveis climaticas associadas a estabilidade térmica e hidrica,
destacando-se a sazonalidade da temperatura e variaveis relacionadas a
precipitacado. As proje¢cdes paleoclimaticas sugeriram uma distribuicao potencial
fragmentada durante o Ultimo Maximo Glacial e no Holoceno, reforcando
hipéteses de isolamento histérico e elevada vulnerabilidade das populagdes

subterraneas. As analises espaciais evidenciaram ainda que grande parte das



areas com alta adequacgao ambiental encontra-se sob intensa pressao antrépica,

frequentemente fora de unidades formais de conservagao.

As analises morfométricas das populacdes de Pinelema elinae da Serra do
Ramalho revelaram dimorfismo sexual significativo e diferengcas morfolégicas
entre populagdes, sugerindo processos de diferenciacdo associados ao

isolamento entre as cavernas.

As analises de diversidade de tragos funcionais revelaram padrdes contrastantes
entre as categorias ecoldgico-evolutivas analisadas. As morfoespécies
troglébias apresentaram os maiores valores de diversidade funcional, bem como
uma tendéncia consistente a sobredispersao funcional em relagcdo aos modelos
nulos, indicando elevada heterogeneidade de tracos e forte diferenciagdo no
espaco funcional multivariado. Esse padrao sugere a atuagao de processos de
particionamento de nichos, possivelmente associados a especializagdo em
micro-habitats e a exploragao diferencial de recursos no ambiente subterraneo.
As morfoespécies trogléfilas exibiram valores intermediarios de diversidade
funcional, sem desvios significativos em relagdo a expectativa aleatéria,
enquanto as morfoespécies epigeas apresentaram menor diversidade funcional
e agrupamento de tragos, refletindo a predominancia do filtro ambiental imposto

pelas condi¢cdes da superficie.

De forma integrada, os resultados evidenciam que a distribui¢do, a morfologia e
os atributos funcionais das aranhas estudadas sdo moldados por uma
combinagao de fatores ambientais, historicos e evolutivos, reforcando o papel do
isolamento subterraneo como motor de diferenciacao bioldgica e ressaltando a

importancia da conservagao dos ecossistemas cavernicolas.

Palavras-chave: Ecologia; Distribuicdo Potencial; Morfometria Linear; Morfometria Geométrica;
Diversidade Funcional.



ABSTRACT

Subterranean ecosystems constitute highly selective environments, acting as
strong environmental filters due to energetic limitation, low food availability, and
reduced carrying capacity. Despite these constraints, such environments harbor
a singular biodiversity, characterized by high levels of endemism and by highly
specialized organisms exhibiting morphological, physiological, and behavioral
traits associated with life under permanent darkness and microclimatic stability.
Among subterranean arthropods, spiders stand out as one of the richest and most
abundant groups, with particular representation of the families Telemidae and
Ochyroceratidae in caves of the world. However, most studies on these groups
have been predominantly taxonomic and descriptive, with a notable lack of
research addressing ecological aspects, population structure, and functional
attributes, which are essential for understanding evolutionary processes and for

guiding conservation strategies.

This dissertation aimed to investigate the geographic distribution, morphological
variation, and functional attributes of Neotropical cave-dwelling spiders of the
families Telemidae and Ochyroceratidae, with emphasis on the genus Pinelema
and the troglobitic species Pinelema elinae. To achieve this, an integrative
approach was employed, combining natural history data, potential distribution
modeling based on maximum entropy, linear and geometric morphometric
analyses, and comparative assessments of functional trait diversity among

troglobitic, troglophilic, and epigean species.

The results of the potential distribution modeling indicated that the occurrence of
the genus Pinelema, and particularly P. elinae, is strongly influenced by climatic
variables associated with thermal and hydric stability, especially temperature
seasonality and precipitation-related variables. Paleoclimatic projections
suggested a fragmented potential distribution during the Last Glacial Maximum
and the Holocene, supporting hypotheses of historical isolation and high
vulnerability of subterranean populations. Spatial analyses further revealed that
a large proportion of areas with high environmental suitability is currently under
intense anthropogenic pressure, often lying outside formally protected areas.



Morphometric analyses of Pinelema elinae populations from the Serra do
Ramalho revealed significant sexual dimorphism and marked morphological
differences among populations, suggesting differentiation processes associated
with isolation among caves. Functional trait diversity analyses revealed
contrasting patterns among the ecological-evolutionary categories examined.
Troglobitic morphospecies exhibited the highest functional diversity values and a
consistent tendency toward functional overdispersion relative to null models,
indicating high trait heterogeneity and strong differentiation within the multivariate
functional space. This pattern suggests the influence of niche partitioning
processes, potentially associated with specialization in microhabitats and
differential resource use in subterranean environments. Troglophilic
morphospecies showed intermediate functional diversity values without
significant deviations from random expectations, whereas epigean
morphospecies displayed lower functional diversity and trait clustering, reflecting

the predominance of environmental filtering imposed by surface conditions.

Overall, the results demonstrate that the distribution, morphology, and functional
attributes of the studied spiders are shaped by a combination of environmental,
historical, and evolutionary factors, reinforcing the role of subterranean isolation
as a driver of biological differentiation and highlighting the importance of

conserving Neotropical cave ecosystems.

Keywords: Ecology; Potential Distribution; Linear Morphometry; Geometric Morphometry;

Functional Diversity.
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INTRODUGAO GERAL

Os ecossistemas subterraneos (meio hipdgeo) compreendem um
conjunto de espacos interconectados e heterogéneos no subsolo. Esses
espacgos variam em dimensao, desde microfissuras até grandes saldes com
dezenas de metros. Aqueles que permitem o0 acesso antrépico a esse meio sdo
denominados “cavernas” (Howarth, 1983; Juberthie, 2000; Trajano & Bichuette,
2006). Os ambientes subterraneos podem ser formados pela dissolugdo de
rochas soluveis ou pela sedimentagcdo de depdsitos clasticos relativamente
profundos (Juberthie, 2000), sendo preenchidos por agua, formando aquiferos,
lengdis freaticos e drenagens de nivel de base ou por ar, originando cavernas,
meio subterraneo superficial e epicarste (zona superficial altamente fissurada e
hidrologicamente ativa das rochas carbonaticas, que conecta o solo a rede
carstica profunda) (Juberthie, 2000; Culver & Pipan, 2019).

Os habitats cavernicolas podem ser tradicionalmente divididos em trés
zonas, conforme suas caracteristicas fisicas: (1) zona de entrada, regidao de
transicdo entre o ambiente hipdégeo e a superficie (epigeo), formando um
ecotono (justaposicdo de diferentes ecossistemas); (2) zona de penumbra,
onde ainda ha incidéncia de luz, embora progressivamente atenuada; e (3) zona
profunda ou afética, caracterizada pela auséncia permanente de luz,
estabilidade dos fatores fisicos e taxa de evaporagdo geralmente insignificante
(Barr, 1968; Poulson & White, 1969; Howarth, 1983).

Em decorréncia da auséncia total e permanente de luz e,
consequentemente, de organismos fotoautotréficos, o meio hipégeo tende a
apresentar restricdo energética e dependéncia da importacdo de recursos
alimentares oriundos do meio superficial/epigeo, seja por fatores fisicos ou
biolégicos (Trajano & Bichuette, 2006; Culver & Pipan, 2019). Assim, espera-se
que os ecossistemas cavernicolas sejam oligotréficos, com baixa capacidade de
suporte (Langecker, 2000; Romero, 2009; Moldovan, 2018; Culver & Pipan,
2019), com excegdes, como algumas cavernas localizadas em regides tropicais,
onde o aporte de alimento pode ser abundante (Trajano & Bichuette, 2006).

A escassez alimentar, combinada a outras caracteristicas ambientais,

como elevada umidade relativa do ar e temperatura com pouca variagao
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circadiana e circanual (Poulson & White, 1969; Culver, 1982; Howarth, 1983; Barr
& Holsinger, 1985), faz com que as cavernas atuem como filtros ambientais, nos
quais nem todas as espécies conseguem efetivamente coloniza-las (Cardoso,
2012). Essa colonizagdo e o subsequente estabelecimento populacional s&o
possiveis apenas por taxons que apresentam “pré-adaptacdes”, ou exaptacoes,
favoraveis a sobrevivéncia nesse ambiente subterrdneo, como a orientagao nao
predominantemente visual e o habito alimentar generalista (Arnold, 1994;
Trajano & Bichuette, 2006).

Apesar disso, sabe-se que esses habitats abrigam uma diversidade
bioldgica notavel e peculiar, caracterizada por originalidade faunistica, alta taxa
de endemismo e isolamento filogenético, decorrentes de eventos evolutivos
unicos (Gibert & Deharveng, 2002; Trajano & Bichuette, 2006; Galldo &
Bichuette, 2015; Trajano et al., 2016; Culver & Pipan, 2019). A biodiversidade
subterranea costuma ser classicamente categorizada segundo a classificacéo
ecologico-evolutiva de Schiner-Racovitza (1907), que propde trés categorias
principais para a fauna subterranea. Tal classificacdo tem sido, ao longo dos
anos, alvo de criticas e reformulagcdes. Atualmente, uma das redefinicbes mais
aceitas é a de Trajano (2012), que preserva os conceitos fundamentais e
incorpora o modelo de populagao fonte-sumidouro, sistema no qual habitats de
alta qualidade sustentam populagdes viaveis e exportam individuos para habitats
de baixa qualidade, que nao conseguem manter populagdes estaveis sem essa

imigracao. Assim, a fauna subterranea é classificada da seguinte forma:

e Trogloxenos: organismos com populagdes-fonte localizadas na
superficie (epigeo), cujos individuos utilizam recursos do ambiente
subterraneo. Dentro desta categoria, os frogloxenos obrigatérios sao
aqueles cujos individuos dependem simultaneamente de recursos
epigeos e hipodgeos para completar seu ciclo de vida, mantendo, portanto,
um fluxo constante entre esses ambientes. Exemplos representativos
incluem morcegos e os opilides Serracutisoma spelaeum Mello-Leitdo,
1932;

e Trogléfilos: organismos com populagdes-fonte tanto na superficie
(epigeo) quanto no ambiente subterraneo (hipégeo), sendo que alguns

individuos se deslocam regularmente entre esses ambientes. Esse
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movimento garante fluxo génico entre populagdes e, consequentemente,
a introgressao de genes selecionados pelo regime epigeo em populagdes
subterraneas (e vice-versa). Como exemplos dessa categoria, destacam-
se diplopodes do género Pseudonannolene Silvestri, 1895, além de
diversos aracnideos e insetos;

e Troglébios: organismos com populagbes-fonte exclusivamente
subterraneas, geralmente apresentando especializagbes morfologicas,
fisiolégicas ou comportamentais decorrentes do isolamento em um
ambiente de escuriddo permanente, caracteristicas denominadas
troglomorfismos (Christiansen, 1962; Trajano, 1993; Wilkens, 2010). Entre
os representantes dessa categoria estdo poriferos (e.g., Racekiela
cavernicola Volkmer-Ribeiro, Bichuette & Machado, 2010), gastropodes
(e.g., Potamolithus troglobius Simone & Moracchiolli, 1999), crustaceos
(e.g., Megagidiella azul Koenemann & Holsinger, 1999; Aegla cavernicola
Turkay, 1972), aracnideos (e.g., Tmesiphantes hypogeous Bertani,
Bichuette & Pedroso, 2013), insetos (e.g., Coarazuphium cessaima
Gnaspini, Vanin & Godoy, 1998) e peixes (e.g., Pimelodella kronei
(Ribeiro, 1907)).

Vale destacar que alguns trogldbios podem ocasionalmente ser
encontrados em areas superficiais (epigeas), configurando populagdes-
sumidouro. Esses individuos sao, em geral, carreados por fatores fisicos ou em
busca de recursos alimentares, mas ndo conseguem estabelecer populagdes
viaveis no ambiente epigeo, estando, portanto, fadados ao desaparecimento
(Trajano, 2012).

Um dos processos evolutivos mais amplamente documentados em
ecossistemas subterrdaneos € a radiacdo adaptativa, caracterizada pela
divergéncia evolutiva de membros de uma linhagem em uma ampla variedade
de formas adaptativas (Futuyma, 1998; Losos, 2010; Losos & Mahler, 2010).
Esse fendbmeno, comumente observado em habitats isolados, leva populagdes a
apresentarem divergéncias em caracteristicas de historia natural, idade e grau
de diversificagdo em tragos morfoldgicos (Losos & Miles, 2002), em resposta a
mudangas na disponibilidade de recursos, como o surgimento de novos nichos

ou a escassez de recursos anteriormente abundantes. Tal diversificacado
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promove a maximizacao da adaptagao para exploragcao de nichos especificos
(Schluter, 2000; Losos, 2010; Losos & Mahler, 2010), fazendo com que
comunidades subterraneas, mesmo derivadas de espécies epigeas, apresentem
diferengas notaveis em comparag¢ao com as comunidades de superficie (Trajano
& Cobolli, 2012). Essas comunidades sdo compostas por espécies altamente
especializadas, dotadas de caracteristicas fenotipicas (atributos funcionais) que
possibilitam seu estabelecimento e desenvolvimento em um ambiente hostil
(Culver & Pipan, 2019).

As cavernas carbonaticas sao os tipos mais conhecidos de cavidades
subterraneas, tanto pela vasta ocorréncia dessas formagdes ao redor do mundo
quanto pela elevada diversidade de grupos zooldgicos que nelas habitam (White
& Culver, 2012). Estima-se que aproximadamente 200 mil km? do territério
brasileiro sejam compostos por areas carsticas, formadas principalmente por
sistemas cavernosos complexos, muitos ainda inexplorados (Gilbert et al., 1994;
Auler et al., 2001). Além disso, o territério brasileiro abriga diversas areas com
potencial espeleolégico em diferentes litologias, como rochas de quartzito,
granito, arenito e até mesmo em minério de ferro (Auler et al., 2001; Ruchkys et
al., 2015).

Embora existam diversos estudos sobre cavernas brasileiras, a maioria
concentra-se em aspectos geoldgicos, sendo em menor numero aqueles
voltados a biologia subterranea (Cruz et al., 2005; Willems et al., 2008). No
entanto, o acelerado crescimento das atividades mineradoras, aliado a
alteragcdes na legislagdo e as lacunas existentes no conhecimento da
biodiversidade hipdgea, contribuiu, nas ultimas décadas, para o aumento do
interesse por estudos em bioespeleologia no Brasil (e.g., Souza, 2012; Souza-
Silva et al., 2012; Dimitrov et al., 2013; Cordeiro et al., 2014; Ferreira et al., 2015;
Souza-Silva & Ferreira, 2015, 2016; Fernandes et al., 2016; Cizauskas, 2017;
Zepon & Bichuette, 2017; Galldao & Bichuette, 2015, 2018; Gallo & Bichuette,
2019). Como resultado, foram descritas, até o momento, mais de 200 espécies
troglomorficas/troglobias no pais (Gallao & Bichuette, 2018; M. E. Bichuette,
com. pess.), além de um consideravel aumento no acervo de organismos

cavernicolas depositados em colegdes zooldgicas.
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Entre os grupos mais comumente encontrados em cavernas, o0s
aracnideos destacam-se por sua frequéncia, riqueza e abundancia, figurando
entre os principais representantes em inventarios de fauna subterranea (Trajano
& Bichuette, 2010; Trajano et al., 2016). Tal destaque provavelmente se deve ao
fato de os aracnideos representarem o segundo maior grupo de animais do
mundo (Foelix, 2011) e, sobretudo, a certas caracteristicas marcantes do grupo:
sao predadores generalistas, capazes de capturar uma grande variedade de
presas, dependem pouco da visao para locomogao e alimentagao, e geralmente
apresentam habitos criptobidticos (Harvey, 2003; Trajano & Bichuette, 2010;
Pekar et al.,, 2012). Além disso, muitos grupos de aracnideos demonstram
notavel resisténcia a escassez de recursos (Nakamura, 1987; Riechert & Harp,
1987). Esse conjunto de caracteristicas favorece sua ocorréncia em
ecossistemas hipégeos, sendo um dos grupos com maior frequéncia e numero
de especializacbes a vida subterranea (troglomorfismos) (Mammola & Isaia,
2017).

As aranhas formam a sétima ordem mais biodiversa do mundo (Cardoso,
2012), com mais de 53.700 espécies e 4.500 géneros descritos, distribuidos em
139 familias (World Spider Catalog, 2026). Sdo consideradas um dos grupos
mais bem-sucedidos do ponto de vista evolutivo e ecoldgico, sendo encontradas
em praticamente todos os habitats terrestres (Turnbull, 1973; Garrison et al.,
2016; Mammola & Isaia, 2017). Nos ambientes hipdgeos, esse padrao se repete:
as aranhas cavernicolas constituem o grupo mais rico e abundante de artropodes
subterraneos (Reddell, 2012), com distribuicdo em quase todos os continentes,

exceto na Antartida (Mammola & Isaia, 2017).

A primeira aranha trogldbia descrita foi Stalita taenaria Schigdte, 1847
(familia Dysderidae), caracterizada por tragos troglomorficos marcantes e
coletada na caverna de Postojna, na Eslovénia. Ja para o Brasil, o primeiro
espécime troglébio registrado pertence a familia Hahniidae, coletada em 1968
na Gruta da Tapagem (Caverna do Diabo) por Pierre Strinati e depositada no
Museu de Histéria Natural de Genebra da Suiga (Brignoli, 1972; Zampaulo $
Prous, 2022), sem descri¢do formal até o momento. A partir dessas descobertas,
houve um aumento gradual no numero de especialistas interessados no estudo

das aranhas troglomorficas, com o objetivo de compreender os processos de
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colonizagdo e isolamento desses taxons. Como resultado, atualmente sao
conhecidas mais de 1.000 espécies de aranhas especializadas ao meio

subterraneo, distribuidas em pelo menos 48 familias (Mammola & Isaia, 2017).

Existe um potencial consideravel para a descoberta e descricao de
novos taxons, especialmente em regides remotas e pouco exploradas, como as
areas tropicais (Mammola & lIsaia, 2017). No contexto neotropical, Trajano &
Bichuette (2010) destacaram que, das 55 familias de aranhas registradas na
época para a regidao, 33 ocorriam em cavernas brasileiras. Atualmente, é
conhecido para o Brasil, cerca de 280 espécies e 42 familias com representantes
registrados no meio subterraneo, destas 10 familias com espécies troglébias
(Cizauskas, 2017; Galldo & Bichuette, 2018; Zampaulo & Prous, 2022),
evidenciando tanto a alta biodiversidade aracnidea do pais quanto o grande
potencial do patrimbénio espeleoldgico nacional para novas descobertas
taxonOmicas e para a ampliacdo do conhecimento sobre a fauna cavernicola

neotropical.

As familias Telemidae Fage, 1913, e Ochyroceratidae Fage, 1912
pertencem ao grupo das aranhas araneomorfas — caracterizadas por queliceras
em disposigao labidognatha (orientadas lateralmente, com movimento em pinga
transversal) — e ao clado Synspermiata, que se distingue pela auséncia placa
epiginal externa (estrutura esclerotizada na genitalia feminina). Essas duas
familias, juntamente com Leptonetidae Simon, 1890, compunham o clado
Leptonedoidea Simon, 1890 (Ramirez, 2000; Dunlop & Penney, 2011),
posteriormente reestruturado com a separagao filogenética da Leptonetidae em

relagéo as demais (Wheeler et al., 2017).

Trata-se de aranhas de pequeno porte, geralmente com seis olhos, baixa
capacidade de dispersao e, por consequéncia, elevado grau de endemismo. Sao
frequentemente associadas a ambientes hipdgeos, com diversas espécies
estritamente subterraneas (trogldbias), frequentemente exibindo tragos
troglomérficos, como redugéo ou auséncia de olhos, perda de pigmentagao e

alongamento dos apéndices (Pérez-Gonzalez et al., 2016; Zhao et al., 2020).

A familia Ochyroceratidae Fage, 1912, em especial a subfamilia

Ochyroceratinae, compreende aranhas de coloragao brilhante, variando entre
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tons de roxo, azul e verde, que habitam ambientes cripticos e umidos de florestas
tropicais ou cavernas situadas dentro e ao redor da zona tropical (Pérez-
Gonzalez et al., 2016). Atualmente, o grupo inclui 9 géneros e 184 espécies,
distribuidas em paises da Asia, Africa, América do Norte e América do Sul. No
Brasil, a familia esta representada pelos géneros Speocera Berland, 1914, com
11 espécies validas, e Ochyrocera Simon, 1892, com 22 espécies validas (World
Spider Catalog, 2026), sendo este ultimo amplamente registrado em cavernas,
com populagdes tanto troglofilas quanto trogldbias (ver Brescovit et al., 2018;
Castanheira et al., 2019; Brescovit et al., 2021).

A familia Telemidae Fage, 1913, por sua vez, conta atualmente com 113
espécies distribuidas em 16 géneros (World Spider Catalog, 2026). Sdo aranhas
tipicamente pequenas, com pernas proporcionalmente muito alongadas em
relagdo ao corpo. A maioria das espécies € restrita a cavernas carsticas, embora
algumas ocorram também em florestas tropicais (Zhao et al., 2020). Sua
distribuicdo geografica concentra-se principalmente na Asia e na Africa, com
registros esparsos na Europa e no Neotrépico (Brescovit et al., 2023). Na
Ameérica Latina, ha apenas trés espécies descritas, pertencentes aos géneros
Telema Simon, 1882, Kinku Dupérré & Tapia, 2015 e Pinelema Wang & Li, 2012
(World Spider Catalog, 2026).

No Brasil, até recentemente, havia apenas um registro bibliografico da
presenca do género Usofila Keyserling, 1891 (Telemidae) na Gruta Lapa do
Bode, em Itaeté (Bahia) (Gnaspini & Trajano, 1994), sem, no entanto, a
existéncia de espécimes depositados em cole¢des zooldgicas que permitissem
sua identificagdo ou descri¢cao formal. A situacdo mudou com a recente descricao
de Pinelema elinae Brescovit, Gallao & Cizauskas, 2023, a primeira espécie
trogldbia formalmente descrita da familia Telemidae no pais. Essa espécie foi
registrada em sete cavernas de duas regides carsticas distintas da Bahia:
Chapada Diamantina (Gruta do Lapao e Gruna Veio de Aurélio) e Serra do
Ramalho (Gruna do Engrunado, Lapa do Boqueirdo, Gruna da Agua Clara,

Gruna Pedroso Cassiano e Gruna das Trés Cobras) (Brescovit et al., 2023).

Embora os estudos sobre a familia Telemidae sejam relativamente bem
desenvolvidos para a Asia e América do Norte, esses trabalhos sao

predominantemente de carater taxonémico e descritivo (ver Wang & Li, 2016;
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Song et al., 2017; Zhao et al., 2018a, 2018b; Zhao, Li & Zhang, 2020). Entretanto,
pouco se conhece sobre a estrutura e a dindmica populacional desse grupo
altamente endémico, especialmente na regido neotropical, onde o numero
reduzido de registros limita o avango do conhecimento ecoldgico e evolutivo.
Com a descoberta recente de sete populacdes conhecidas de Pinelema elinae
no Brasil, abre-se um cenario promissor para estudos voltados a compreensao

das relagbes populacionais e padrées de diversidade intraespecifica.

Dessa forma, o presente trabalho teve como objetivos realizar: (1) uma
analise da distribuicdo potencial do género Pinelema e da espécie P. elinae na
regiao neotropical (Capitulo 1); (2) analises morfométricas entre as populagdes
de P. elinae da regido da Serra do Ramalho (Capitulo 2); e (3) uma analise de
tragcos funcionais de aranhas da familia Ochyroceratidae e Telemidae,
comparando espécies troglobias, trogldfilas e epigeas, que ocorrem nos estados
da Bahia e Minas Gerais (Capitulo 3). Estas abordagens visam responder

questdes como:

o Existem no Neotrdpico outras regides com potencial para a ocorréncia de

novas espécies do género Pinelema?
« Quais fatores abidticos influenciam a distribuicdo dessas aranhas?
o Existe dimorfismo sexual na espécie P. elinae?

o Existem diferengas morfolégicas entre as populagcbes de P. elinae da

Serra do Ramalho?

« Ha modificagdes em tragos funcionais decorrentes do isolamento e da

adaptacao ao ambiente subterrdneo?

AREA DE ESTUDO

O presente estudo foi conduzido em duas importantes regides carsticas
(Chapada Diamantina e Serra do Ramalho) do estado da Bahia, Brasil, inseridas
no contexto geolégico do Craton do Sdo Francisco, uma das principais unidades

tectbnicas estaveis da América do Sul (Almeida, 1977; Alkmin et al., 1993).
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Embora ambas as regides estejam inseridas no dominio estrutural do
Craton do Sao Francisco, nao ha evidéncias geomorfoldgicas ou hidrogeoldgicas
que indiqguem conectividade subterranea direta entre os sistemas carsticos da
Chapada Diamantina e da Serra do Ramalho. As duas areas pertencem a
compartimentos geomorfoloégicos distintos, separados por extensas areas nao
carbonaticas e por diferentes sistemas de drenagem superficial (Almeida, 1977;
Alkmin et al., 1993).

Sob uma perspectiva geolédgica de longa duragdo, ambas compartilham
historia tectono-sedimentar relacionada a evolugao neoproterozoica da Bacia do
Sao Francisco. Entretanto, a compartimentalizagcado estrutural, a dissecacao
erosiva e a evolugao independente dos sistemas de drenagem indicam que os
maci¢os carbonaticos funcionam como unidades hidrogeoldgicas isoladas
(Klimchouk, 2000; Ford & Williams, 2007).

Chapada Diamantina

A Chapada Diamantina localiza-se na regido central do estado da Bahia
e integra o setor norte da Serra do Espinhaco, constituindo um sistema orogénico
proterozoico associado a borda oriental do Craton do Sao Francisco (Almeida,
1977; Uhlein et al., 1998). As cavernas estudadas encontram-se inseridas
principalmente na Formacédo Trombador (composta predominantemente por
arenitos silicificados, em areas de grandes altitudes, e calcario, em altitudes mais
baixas), dentro do contexto geomorfolégico da Serra do Sincora e Serra do
Espinhago do Supergrupo Espinhago (Guimaréaes et al., 2008; Pereira et al.,
2017; Brecovit et al., 2023).

O desenvolvimento de cavidades em arenito configura sistemas
classificados como “pseudocarste”, nos quais a génese das cavernas esta
associada a dissolucao localizada, erosdo mecanica, colapsos gravitacionais e
forte controle estrutural por fraturas e planos de fraqueza (Jennings, 1985; Ford
& Williams, 2007). Diferentemente dos sistemas carbonaticos classicos, esses
ambientes apresentam menor abundancia de espeleotemas e condutos mais

irregulares, com forte influéncia da estrutura tecténica regional.
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Nas areas com ocorréncia de rochas carbonaticas, o desenvolvimento
carstico ocorre por dissolugédo quimica da matriz carbonatica, formando condutos
mais amplos e sistemas subterraneos integrados, conforme os modelos
classicos de espeleogénese freatica e vadosa (Palmer, 1991; Klimchouk, 2000).
A geomorfologia regional € marcada por planaltos elevados, escarpas estruturais
e vales encaixados, com drenagem controlada por lineamentos estruturais

herdados da evolugao tecténica proterozoica (Uhlein et al., 1998).

As formagbes vegetais no entorno incluem Campos de Altitude e
remanescentes da Mata Atlantica, e o clima local é tropical semiarido, com forte
sazonalidade pluviométrica e invernos marcadamente secos, que influenciam
diretamente os pulsos de recarga hidrica e a dindmica ecoldgica subterrénea
(Aparecido et al., 2016; Brescovit et al., 2023).

Serra do Ramalho

A Serra do Ramalho situa-se no sudoeste do estado da Bahia,
abrangendo os municipios de Coribe, Feira da Mata, Carinhanha e Serra do
Ramalho. Ela constitui um dos mais extensos complexos carsticos do Brasil,
desenvolvido em rochas carbonaticas do Grupo Bambui (Brescovit et al., 2023),
depositadas durante o Neoproterozéico na Bacia do S&o Francisco (Alkmin et
al., 1993; Alkkmim & Martins-Neto, 2001).

Geomorfologicamente, trata-se de um planalto carbonatico
intensamente carstificado, com presenca de dolinas, uvalas, sumidouros e
extensos sistemas de cavernas. A dissolugdo do calcario ao longo de fraturas,
planos de estratificagdo e zonas de cisalhamento favoreceu o desenvolvimento
de redes subterraneas complexas e condutos horizontalizados associados a
paleoniveis de base (White, 1988; Ford & Williams, 2007).

O sistema apresenta elevado grau de maturidade geomorfolégica, com
cavernas frequentemente associadas a paleossistemas de drenagem e
reorganizagdes da rede hidrografica vinculadas a evolugao do Rio S&o Francisco
(Alkmim & Martins-Neto, 2001). A regido posiciona-se na margem esquerda da
bacia do médio S&o Francisco, sendo sua dindmica subterranea influenciada por

oscilagdes do nivel de base e variagdes paleoclimaticas quaternarias.
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O entorno da regiéo é caracterizado predominantemente por vegetacéo
de Caatinga, intercalada com florestas mesofiticas e xeromoérficas, além de
fragmentos de Cerrado. O clima local é tropical seco, com inverno seco e
precipitacdo média anual em torno de 640 mm, o que influencia os processos de
infiltracdo e a recarga dos aquiferos carsticos (Koppen, 1948; Bichuette &
Rizzato, 2012; Brescovit et al., 2023).
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CAPITULO 1

Modelagem da distribuicao potencial e cenarios de conservacao
para a aranha trogldbia Pinelema elinae Brescovit, Gallao &
Cizauskas, 2023 (Telemidae) no Neotropico: evidéncias

paleoclimaticas e ameacas atuais
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RESUMO

A familia Telemidae (Araneae) representa um grupo de fauna subterrdnea
altamente endémica e considerada relicta no Brasil. Até recentemente, ndao havia
registros de espécies no pais, até a descricao da espécie troglobia Pinelema
elinae, que trouxe o primeiro registro oficial da familia. Neste estudo, foi realizada
a modelagem de distribuigdo potencial por meio do algoritmo de maxima entropia
(MaxEnt), com o objetivo de estimar a distribuicdo de P. elinae e do género
Pinelema na América do Sul. Além disso, foram realizadas modelagens para
reconstrucdo histérica com base em dados paleoclimaticos do Ultimo Maximo
Glacial (LGM) e do inicio do periodo Holoceno, bem como predi¢des de
distribuicdo futura do grupo com base no cenario SSP5-8.5. Os resultados
obtidos indicam padrdes de fragmentagao na distribui¢cao tanto do género quanto
da espécie durante o periodo glacial e Holoceno, sugerindo que os microrefugios
climaticos — em especial os ambientes subterraneos — foram fundamentais
para a persisténcia das popula¢des durante os periodos de maior instabilidade
climatica. Ademais, o modelo preditivo identificou areas com maior
adequabilidade ambiental para a persisténcia de populagdes fora de unidades
de conservagado, localizadas em regides altamente impactadas por acgdes
antropicas (e.g., Serra do Ramalho). Esses achados destacam a urgéncia na
implementagdo de estratégias de conservacado voltadas para os ambientes
carsticos, principalmente em areas com alta probabilidade de ocorréncia de P.

elinae.

Palavras-chave: Modelagem de distribuicdo, Aranhas cavernicolas, Neotrépico, Caatinga,

Politicas de conservagao.
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ABSTRACT

The Telemidae (Araneae) family represents a highly endemic and relict
subterranean fauna group in Brazil. Until recently, there were no records of
species in the country, until the description of the troglobitic species Pinelema
elinae, which brought the first official record of the family. In this study, potential
distribution modeling was performed using the maximum entropy algorithm
(MaxEnt), with the aim of estimating the distribution of P. elinae and the genus
Pinelema in South America. In addition, modeling was performed for historical
reconstruction based on paleoclimatic data from the Last Glacial Maximum (LGM)
and the beginning of the Holocene period, as well as predictions of future
distribution of the group based on the SSP5-8.5 scenario. The results obtained
indicate patterns of fragmentation in the distribution of both the genus and the
species during the glacial period and Holocene, suggesting that climatic
microrefugia — especially subterranean environments — were fundamental for
the persistence of populations during periods of greater climatic instability.
Furthermore, the predictive model identified areas with greater habitat suitability
for the persistence of populations outside of conservation units, located in regions
highly impacted by human actions (e.g., Serra do Ramalho). These findings
highlight the urgency of implementing conservation strategies aimed at karst
environments, especially in areas with a high probability of occurrence of P.

elinae.

Keywords: Distribution modeling, Cave spiders, Neotropics, Caatinga, Conservation policies.
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11 INTRODUCAO

O meio subterraneo, ou hipdégeo, compreende um conjunto de espacgos
interconectados e de diferentes dimensdes no subsolo (Howarth, 1983;
Juberthie, 2000; Trajano & Bichuette, 2006; Culver & Pipan, 2019). Entre suas
caracteristicas mais marcantes destacam-se a elevada umidade relativa do ar e
a auséncia total e permanente de luz (Poulson & White, 1969; Culver, 1982;
Howarth, 1983; Barr & Holsinger, 1985), fatores que atuam como filtros

ambientais importantes na seleg¢ao das espécies (Cardoso, 2012).

O ambiente hipdgeo e sua fauna associada sdo extremamente sensiveis
a modificagdes antrépicas, como poluicdo quimica, desmatamento nas
proximidades, turismo desregulado e atividades de mineragdo. Espécies
estritamente subterrdneas, conhecidas como troglébias, frequentemente
apresentam altos indices de endemismo, pequenos tamanhos populacionais e
baixa capacidade de recuperacao, o que as torna particularmente vulneraveis a
extincdo — muitas vezes antes mesmo de serem descobertas e descritas. Esses
fatores evidenciam a urgéncia da conservagdo do patrimbnio espeleoldgico
(Poulson, 1964; Schneider & Culver, 2004; Zagmaijster et al., 2014; Gallao &
Bichuette, 2018; Culver & Pipan, 2019).

De acordo com a legislagao brasileira vigente, o Decreto n°® 6.640, de 7
de novembro de 2008 (Brasil, 2008), regulamentado pela Instrucao Normativa n°
2, de 30 de agosto de 2017, define como cavernas de maxima relevancia para
conservagao aquelas que: (i) abrigam espécies listadas como ameagadas de
extingdo, segundo os critérios da IUCN; (ii) possuem troglébios endémicos ou
relictos; (iii) apresentam troglébios raros; e/ou (iv) sustentam comunidades

com interagoes ecolégicas unicas (Gallao & Bichuette, 2018).

Em funcdo da crescente pressido por alteragdes em decretos e leis,
impulsionadas pelo avango de atividades econbmicas como mineragao e
geracao de energia, os estudos em espeleobiologia tém se tornado cada vez
mais frequentes (e.g., Souza, 2012; Souza-Silva et al., 2012; Dimitrov et al.,
2013; Cordeiro et al., 2014; Ferreira et al., 2015; Souza-Silva & Ferreira, 2015,
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2016; Fernandes et al., 2016a; Cizauskas, 2017; Zepon & Bichuette, 2017;
Gallao & Bichuette, 2015, 2018; Gallo & Bichuette, 2019).

Entre os grupos mais frequentemente registrados e estudados em
cavernas, os aracnideos destacam-se por sua elevada frequéncia, riqueza e
abundancia (Trajano & Bichuette, 2010; Trajano et al., 2016). Essas
caracteristicas decorrem, em parte, do fato de serem predadores generalistas,
capazes de capturar uma grande variedade de presas, além de dependerem
pouco da visdo durante a locomogao e a captura de alimentos (Harvey, 2003;
Trajano & Bichuette, 2010; Pekar et al., 2012). Tais atributos favorecem sua
presenca em ecossistemas hipdgeos, onde muitas espécies apresentam
especializagbes a vida subterrdnea, conhecidas como troglomorfismos
(Mammola & lIsaia, 2017).

As aranhas sdo consideradas um dos grupos mais bem-sucedidos do
ponto de vista evolutivo e ecoldgico (Turnbull, 1973; Garrison et al., 2016;
Mammola & Isaia, 2017). No meio subterraneo, representam o grupo mais rico e
abundante de artrépodes (Reddell, 2012), com mais de 1.000 espécies ja
registradas com algum grau de adaptagdo ao ambiente hipdgeo (Mammola &
Isaia, 2017). No Brasil, das familias de aranhas registradas para o Neotrdpico,
42 ocorrem em cavernas (Trajano & Bichuette, 2010; Cizauskas, 2017; Gallao &
Bichuette, 2018; Zampaulo & Prous, 2022).

A familia Telemidae Fage, 1913 compreende pequenas aranhas
araneomorfas (com queliceras labidognatas), caracterizadas por possuirem
apenas seis olhos ou auséncia total deles, pernas extremamente longas em
relagdo ao corpo e alto grau de endemismo populacional. Muitas de suas
espécies apresentam forte associagdo com habitats subterrdneos, sendo
frequentemente restritas a cavernas e exibindo caracteristicas troglomorficas,
como redugao ou auséncia completa dos olhos e hipopigmentagao (Zhao et al.,
2020).

A distribuicdo geografica da familia concentra-se predominantemente
em regides tropicais proximas a linha do Equador, com ocorréncia principalmente
nos continentes asiatico e africano. No Brasil, até recentemente, havia apenas o

registro do género Usofila Keyserling, 1891, contudo sem espécimes
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oficialmente depositados em coleg¢des cientificas que permitissem sua descricao

formal ou identificagdo segura (Gnaspini & Trajano, 1994; Brescovit et al., 2023).

A recente descricdo da espécie Pinelema elinae Brescovit, Galldo &
Cizauskas, 2023 representa o primeiro registro formal da familia Telemidae no
Brasil. Atualmente, a distribuicdo conhecida da espécie abrange duas regides
distintas do estado da Bahia: (i) a Chapada Diamantina, com registros em duas
cavernas siliciclasticas situadas no interior do Parque Nacional da Chapada
Diamantina; e (ii) a Serra do Ramalho, com registros em cinco cavernas
carbonaticas localizadas em trés municipios inseridos na area carstica regional
(Brescovit et al., 2023). Apesar de todas as populagdes terem sido atribuidas a
mesma espécie no estudo original de descrigdo, a ocorréncia de populagdes em
duas regides sem evidéncias geomorfoldgicas ou hidrogeoldgicas que indiquem
conectividade contraria as premissas biogeograficas amplamente aceitas para
especies troglobias, caracterizadas por distribuicdo restrita e elevado grau de
isolamento populacional (veja Trajano, 2012). Assim, considera-se plausivel que
essas populagdes estejam reprodutivamente isoladas, o que levanta a hipotese
de que possam representar linhagens independentes, possivelmente espécies

distintas ainda nao formalmente reconhecidas.

A Serra do Ramalho é considerada uma das regides mais relevantes
para a biologia subterranea no Brasil, abrigando uma diversidade expressiva de
espécies troglébias pertencentes a diferentes grupos taxonémicos, como
planarias, aracnideos, coledpteros, isépodes, anfipodes e peixes, entre outros.
Trata-se de um reconhecido hotspot de biodiversidade hipdégea no pais (Trajano
etal., 2016; M.E. Bichuette, com. pess.). No entanto, a regido carece de protegao
legal e politicas publicas de conservagao, estando atualmente sob forte presséo
devido a expansao de atividades antropicas nao sustentaveis e ao interesse de

empreendimentos minerarios (Galldo & Bichuette, 2018; Brescovit et al., 2023).

Por se tratar de uma espécie relicta e obrigatoriamente subterranea
(trogldbia), P. elinae possui elevada relevancia para a conservagao das cavernas
onde ocorre, podendo atuar como espécie guarda-chuva e, assim, contribuir
para a criacdo de uma Unidade de Conservacao voltada a prote¢cao da area
carstica da Serra do Ramalho (Gallédo & Bichuette, 2018; Brescovit et al., 2023).

No entanto, em razdo de sua descoberta e descricdo recentes, ainda ha
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escassez de informagdes sobre sua distribuicdo geografica, histéria de vida e
ecologia. Este cenario, aliado ao registro de espécimes da Chapa Diamantina
dentro de unidade de conservagdo — 0s quais apresentam indicios de
pertencerem a outra espécie, conforme evidenciado anteriormente — resultou em
sua categorizagao como LC (menor preocupagéo), segundo os critérios da lista
de fauna ameacgada da IUCN (ICMBIO, 2025).

Nesse contexto, os Modelos de Nicho Ecologico (Ecological Niche
Models, ENMs) vém sendo amplamente utilizados para estimar a amplitude da
distribuicdo de espécies, com base na predicdo de areas ecologicamente
adequadas a sua ocorréncia. Esses modelos tém se mostrado ferramentas
valiosas para a identificacdo de espécies raras ou ameagadas, bem como para
a definicdo de areas prioritarias para conservagao (Austin, 2002; Araujo et al.,
2004; Soberdn & Peterson, 2005; Guisan et al., 2006; Gaia et al., 2020).

Os ENMs utilizam algoritmos matematicos que, a partir de registros de
ocorréncia de uma ou mais espécies, combinados a dados ambientais e
climaticos, predizem os requisitos ecoldégicos que compdéem o nicho das
espécies estudadas, e, por consequéncia, identificam areas com condi¢des
ambientais semelhantes (Anderson et al., 2003; Phillips et al., 2006; Gaia et al.,
2020; Meshgi et al., 2024).

Dentre os algoritmos disponiveis, o de Maxima Entropia (MaxEnt) tem
se destacado por sua eficiéncia e simplicidade de aplicagdo, sendo capaz de
gerar modelos robustos e confiaveis mesmo com pequenos tamanhos amostrais
e auséncia de dados negativos (auséncia da espécie). Além disso, o MaxEnt
permite 0 uso simultdneo de variaveis continuas e categoricas, o que o torna
altamente versatil em estudos de modelagem de nicho (Xiong et al., 2004; Wisz
et al., 2008; Yuan et al., 2015; Gaia et al., 2020; Meshgi et al., 2024). Como
resultado, o MaxEnt tem sido amplamente aplicado na modelagem de
distribuicdo de organismos subterraneos (e.g., Bryson et al., 2014; Camp et al.,
2014; Naranjo et al., 2014; Ferreira et al., 2016; Mammola & Leroy, 2018),
incluindo aranhas subterraneas (e.g., Mammola et al., 2015; Mammola, 2017;
Mammola et al., 2018).
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Diante disso, o presente trabalho tem como objetivo realizar a
modelagem da distribuigao potencial do género Pinelema e de P. elinae na regiao
Neotropical, utilizando o algoritmo de maxima entropia. Busca-se identificar os
fatores abidticos que influenciam sua distribuicdo, bem como areas com
potencial de ocorréncia, de modo a contribuir para estratégias de conservagao

da espécie e das regides em que ela ocorre.

1.2 OBJETIVOS

O presente estudo tem como objetivo geral avaliar a distribuicéo
potencial do género Pinelema e da espécie Pinelema elinae na regido
Neotropical, com base em dados ambientais atuais, paleoclimaticos e proje¢des
futuras, de forma a subsidiar estratégias de conservacdo. Para isso, séo

definidos os seguintes objetivos especificos:

¢ |dentificar areas com nichos ecoldgicos potencialmente adequados a
ocorréncia de populag¢des do género Pinelema e de P. elinae, por meio da
aplicacdo de modelos de distribuicdo baseados no algoritmo de maxima

entropia (MaxEnt);

e Reconstruir a dindmica histérica da distribuicdo do grupo, considerando
os periodos da Ultima Era Glacial (Last Glacial Maximum) e do inicio do

Holoceno;

e Determinar as variaveis ambientais mais impactantes na delimitagao do
nicho ecolégico do grupo, permitindo compreender seus requisitos

ambientais fundamentais;

¢ |dentificar possiveis riscos ambientais decorrentes do uso antrépico do
solo na regiéo carstica da Serra do Ramalho, com enfoque nos arredores

da localidade-tipo de P. elinae;

e Desenvolver um modelo preditivo a partir de um cenario de mudancas
climaticas e degradacao de habitat, de forma a identificar areas prioritarias
para a conservagcao de P elinae frente as alteracbes ambientais

projetadas.
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1.3 MATERIAL E METODOS

1.3.1 Distribuicao geografica potencial
Dados de localidade

As ocorréncias das espécies do género Pinelema foram obtidas por meio
de revisao bibliografica nos artigos originais de descrigdo taxonémica disponiveis
na plataforma World Spider Catalog (World Spider Catalogue, 2024). Um total de
68 registros de ocorréncia foram compilados para o género, em sua maioria na
regido Paleartica, enquanto a Pinelema elinae foi representada por sete registros
confirmados, todos restritos a regido nordeste do Brasil. A lista completa de

especies e suas respectivas localidades esta apresentada no Apéndice A.

Os pontos de ocorréncia correspondem as entradas das cavernas, € o
potencial deslocamento horizontal entre as coordenadas de entrada e os
microhabitats subterraneos reais é reconhecido como uma limitagao inerente a
extracdo de dados ambientais baseados na superficie, mas veja Mammola &
Leroy 2018.

Portanto, dois conjuntos de dados foram analisados
independentemente: um conjunto de dados em nivel de género, projetado para
caracterizar o amplo espaco ambiental ocupado pelas espécies de Pinelema; e
um conjunto de dados em nivel de espécie com foco exclusivo em P. elinae,
reconhecendo explicitamente seu tamanho de amostra extremamente limitado e

distribuicdo endémica.

Dados climaticos

As variaveis ambientais utilizadas para a modelagem de nicho foram
obtidas no R versdo 4.4.1 (R Core Team, 2024) executado no RStudio
v2024.04.2. (RStudio Team, 2024. RStudio: Integrated Development for R.

RStudio, PBC, Boston, MA. http://www.rstudio.com/), utilizando os pacotes

geodata (Hijmans, 2025) e rpaleoclim (Brown et al., 2018), todos padronizados
para uma resolugdo espacial de 2,5 minutos de grau e projecao geografica
EPSG:4326 (WGS84).


http://www.rstudio.com/
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As variaveis para as condi¢des climaticas atuais foram baixadas do
banco de dados WorldClim v2.1 (Fick & Hijmans, 2017), utilizando a funcao
worldclim_global do pacote geodata. Foram extraidas 19 variaveis bioclimaticas

(BIO1-BIO19) e a variavel de elevacéo (ELEV), descritas a seguir:

e BIO-1 = Temperatura média anual

e BIO-2 = Amplitude média diurna de temperatura

e BIO-3 = Isotermalidade

e BIO-4 = Sazonalidade da temperatura

e BIO-5 = Temperatura maxima do més mais quente

¢ BIO-6 = Temperatura minima do més mais frio

e BIO-7 = Amplitude anual da temperatura

e BIO-8 = Temperatura média do trimestre mais chuvoso
e BIO-9 = Temperatura média do trimestre mais seco

e BIO-10 = Temperatura média do trimestre mais quente
e BIO-11 = Temperatura média do trimestre mais frio

e BIO-12 = Precipitagdo anual

e BIO-13 = Precipitagdo do més mais chuvoso

e BIO-14 = Precipitagdo do més mais seco

e BIO-15 = Sazonalidade da precipitagédo

e BIO-16 = Precipitagao do trimestre mais chuvoso

e BIO-17 = Precipitagao do trimestre mais seco

e BIO-18 = Precipitagéo do trimestre mais quente

e BIO-19 = Precipitagao do trimestre mais frio

e ELEV = Altitude

Para as analises temporais, as condi¢cdes paleoclimaticas foram obtidas
do banco de dados PaleoClim (Brown et al., 2018) usando o pacote rpaleoclim.
As variaveis bioclimaticas para o Ultimo Maximo Glacial (LGM, ~21 mil anos)
(Karger et al., 2017) e o Holoceno Médio (~8,3 e 4,2 mil anos atras) (Fordham et
al., 2017) foram recuperadas e posteriormente harmonizadas com a grade atual
para consisténcia espacial. As camadas do PaleoClim sao derivadas de
simulagdes paleoclimaticas estatisticamente reduzidas com base em modelos
de circulagdo geral acoplados atmosfera-oceano e fornecem reconstrugdes

ecologicamente significativas das condi¢cdes climaticas passadas.

As projegdes climaticas futuras (2061-2080) foram obtidas da base de

dados WorldClim CMIP6 usando o pacote geodata. As mesmas dezenove



Pagina |50

variaveis bioclimaticas foram baixadas para quatro Modelos de Circulacdo Geral
(GCMs): HadGEM3-GC31-LL, MIROC6, CNRM-CM6-1 e MRI-ESM2-0, sob o
cenario de altas emissbes SSP5-8.5 (“Desenvolvimento movido a combustiveis
fésseis”) (Riahi et al., 2017). Todas as camadas foram reamostradas para 2,5
minutos de grau usando interpolagdo bilinear para corresponder a grade
climatica atual. Uma projecao de conjunto foi gerada pela média das variaveis
bioclimaticas entre os GCMs, reduzindo a incerteza entre os modelos e

capturando uma estimativa mais robusta da adequacéo climatica futura.

Embora os organismos que habitam cavernas experimentem condigdes
microclimaticas amortecidas e relativamente estaveis, as variaveis climaticas de
superficie exercem influéncia direta no ambiente hipégeo por meio de troca do
calor, dindmica de infiltracdo e processos hidrolégicos de longo prazo.
Consequentemente, variaveis bioclimaticas epigeas foram utilizadas como
indicadores indiretos, porém ecologicamente significativos, da estabilidade
ambiental em escala regional, seguindo praticas estabelecidas na modelagem
da biodiversidade subterranea (Mammola & Leroy, 2018). As interpretacoes,
portanto, restringem-se a padroes de adequacgao climatica em larga escala, em

vez de tolerancias fisiolégicas em pequena escala.

Correcao de viés espacial

Para reduzir o viés espacial associado a registros redundantes, foi
aplicado um spatial thinning com distancia minima de 5 km entre os pontos de
ocorréncia, utilizando a fung¢ao thin do pacote spThin (Aiello-Lammens et al.,
2015) no R.

Um total de 100 réplicas foram geradas, e a réplica que reteve o maior
numero de ocorréncias, respeitando o critério de distadncia minima, foi
selecionada para analises subsequentes. Esse procedimento minimizou o
agrupamento espacial, preservando o maximo de informagdes possivel, uma

consideragao critica para taxons com dados de ocorréncia limitados.

Apos esse procedimento, um total de 57 ocorréncias foram mantidas

para o género Pinelema e seis registros para P. elinae.
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Selecao de variaveis ambientais

Para evitar multicolinearidade entre variaveis, foi conduzida analise de
Fator de Inflacdo da Variancia (VIF) com o pacote usdm (Naimi et al., 2014). Para
0 género Pinelema, um limiar de VIF de 3 foi adotado como critério de excluséo
(Zuur et al., 2010). No entanto, devido ao numero extremamente limitado de
registros de ocorréncia disponiveis para Pinelema elinae (n = 6), um limiar menos
restritivo (VIF = 8) foi aplicado para reter um conjunto minimamente informativo
de preditores para a calibracdo do modelo e evitar a exclusdo excessiva de
variaveis ecologicamente significativas, uma limitagdo conhecida da selecao
baseada em VIF em amostras pequenas (Wisz et al., 2008; Dormann et al.,
2013). As variaveis restantes foram entdo submetidas a analise de correlacéo de
Spearman para garantir ainda mais a independéncia estatistica, e as variaveis
com correlagdo superior a 0,8 foram filtradas, priorizando-se aquelas com
correlagdes mais baixas em relagao as demais. As matrizes de correlagao foram
visualizadas utilizando o pacote ggcorrplot (Kassambara, 2023). Apds os
procedimentos de filtragem, as variaveis retidas para a modelagem foram BIO-
2, BIO-7, BIO-8, BIO-15, BIO-18 e BIO-19 para o género Pinelema, e BIO-16,
BIO-18, BIO-19 e altitude para P. elinae.

Modelagem

A modelagem de distribuicdo potencial foi realizada com o algoritmo de
Entropia Maxima (MaxEnt; Phillips et al., 2004, 2006), que estima a probabilidade
de ocorréncia, através de grades de adequacao de habitat (Elith et al., 2011),
baseado em dados de distribuicdo conhecidos e variaveis abibdticas associadas,
além de permitir o uso simultaneo de variaveis continuas e categoricas, o que o
torna altamente versatil em estudos de modelagem de nicho (Xiong et al., 2004;
Wisz et al., 2008; Yuan et al., 2015; Gaia et al., 2020; Meshgi et al., 2024).

Duas estratégias de modelagem independentes foram adotadas para
levar em conta as diferencas na extensao espacial, tamanho da amostra e

pressupostos bioldgicos entre os conjuntos de dados:

(1) Modelo em nivel de género (Pinelema)
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O modelo em nivel de género teve como objetivo caracterizar a ampla
faixa climatica ocupada pelas espécies de Pinelema, aranhas encontradas
principalmente na regidao Paleartica, ocorrendo predominantemente em
cavernas, com excegao de algumas espécies que ocorrem em florestas tropicais
umidas (Zhao et al., 2020). Devido a ampla extensédo geografica do género e a
auséncia de uma hipétese bem fundamentada sobre os limites histéricos de
dispersdo ou areas acessiveis nessa escala taxonémica, nenhuma area de
calibragéo explicita (M sensu Barve et al., 2011) foi definida antes da calibragéo
do modelo. Consequentemente, os pontos de background foram amostrados em

toda a extensao espacial das camadas ambientais.

Os modelos foram calibrados usando classes de feicbes lineares,
quadraticas e do tipo hinge, com um multiplicador de regularizagéo (RM) de 2,0,
equilibrando a flexibilidade do modelo e o risco de sobreajuste para tamanhos
amostrais moderados (Warren & Seifert, 2011; Merow et al., 2013). Dez réplicas
foram executadas usando validagdo cruzada, com 70% dos registros de

ocorréncia usados para treinamento e 30% para teste do modelo.
(2) Modelo em nivel de espécie (Pinelema elinae)

Dado o numero extremamente limitado de registros de ocorréncia
disponiveis para P. elinae (n = 6), foi adotada uma estratégia de modelagem
conservadora. Os modelos foram restritos apenas a classes de fei¢des lineares,
com um multiplicador de regularizagado (RM) de 4,0, minimizando o sobreajuste
e melhorando a transferibilidade do modelo sob condi¢gées de baixo tamanho

amostral (Pearson et al., 2007; Breiner et al., 2018).

Embora uma area de calibragéo biologicamente informada (M), baseada
em restricdes geologicas e espeleologicas, tenha sido inicialmente considerada,
as execugdes preliminares do modelo resultaram em baixo poder discriminatorio
e fraco desempenho, provavelmente devido a restricdo excessiva do background
ambiental em combinagdo com o tamanho amostral extremamente reduzido.
Dessa forma, nenhuma area de calibragao explicita (M sensu Barve et al., 2011)
foi aplicada antes da calibracdo do modelo para P. elinae, e os pontos de
background foram amostrados em toda a extensdo espacial das camadas

ambientais, seguindo as recomendacdes para espécies raras quando areas de
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calibragdo muito restritas levam a modelos subajustados (Wisz et al., 2008;
Merow et al., 2013).

Trinta réplicas de bootstrap foram geradas sem particionar os dados de
ocorréncia em subconjuntos de treinamento e teste, uma estratégia
recomendada para modelagem de presencga sob condi¢cdes de tamanho amostral

muito reduzido.

Para ambos os conjuntos de dados, os pontos de fundo (n = 10.000)
foram gerados automaticamente pelo MaxEnt dentro das respectivas extensdes
de calibracdo. O desempenho do modelo foi avaliado usando o indice continuo
de Boyce (Hirzel et al., 2006), uma métrica especificamente projetada para
modelos de distribuicdo de espécies com base apenas na presenga e
particularmente adequada para analises que envolvem dados de ocorréncia
limitados. A importancia das variaveis foi avaliada usando analises de jackknife,
com cautela em relagdo a interpretabilidade devido a potencial colinearidade

residual entre os preditores.

Os modelos foram desenvolvidos usando o software MaxEnt versao
3.4.4 (Phillips et al., 2025) e os valores do indice de Boyce foram calculados em
R wusando a fungdo ecospat.boyce implementada no pacote ecospat
(Broennimann et al., 2026). As saidas do cloglog do MaxEnt foram importadas
como camadas raster e as coordenadas de ocorréncia foram usadas como
pontos de avaliagdo. Os valores de adequacdo do habitat foram
automaticamente agrupados em classes e a relagéo entre as razdes previstas e
esperadas e os gradientes de adequacao foi avaliada usando a correlacédo de

classificagdo de Spearman, que corresponde ao valor do indice de Boyce.

Confecgao dos mapas

Os arquivos de saida (.asc) do MaxEnt foram importados para a
plataforma QGIS v3.36 (QGIS Development Team, 2024) para produgéo de
mapas e pos-processamento espacial. Para restringir as proje¢des finais a areas
com potencial para habitats subterrdneos, os mapas de adequacdo foram
posteriormente mascarados usando uma camada de adequacéo carstica gerada
pela combinagcdo de formacgdes rochosas sedimentares da América do Sul
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(excluindo o Brasil) e o mapa oficial de potencial de cavernas do Brasil da
plataforma ICMBio/CECAV (https://www.gov.br/icmbio/pt-br/assuntos/centros-
de-pesquisa/cavernas/publicacoes/mapa-de-potencialidades-de-ocorrencia-de-
cavernas-no-brasil/dados-mapa-de-potencialidades-de-ocorrencia-de-

cavermas-no-brasil.zip/view). Essa filtragem espacial pés-modelagem garantiu
que as previsdes fossem limitadas a areas geologicamente plausiveis, evitando
restricdes excessivas durante a calibragao do modelo. Além disso, apenas areas
com mais de 50% de adequacao de habitat para a ocorréncia da espécie foram

selecionadas.

Camadas espaciais adicionais incluiram areas protegidas do UNEP-
WCMC e IUCN (2024), unidades de conservagao brasileiras (CNUC; GOV, 2025;
https://dados.gov.br/dados/conjuntos-dados/unidadesdeconservacao) e dados

de uso da terra da Colecao 9 do MapBiomas (Projeto MapBiomas, 2024).

Analises de uso do solo na regiao

A dindmica do uso do solo foi avaliada para a regido da Serra do
Ramalho, que abriga a maior concentracao de registros de P. elinae (Brescovit
et al., 2023). Mapas anuais de uso do solo de 2008 e 2023 foram obtidos do
Projeto MapBiomas (Colecédo 9). Um buffer euclidiano de 5 km foi gerado ao
redor da coordenada de entrada da caverna Lapa do Boqueirdo (localidade-tipo

da espécie) para avaliar as pressdes antropogénicas locais.

A extragao e analise de raster foram realizadas em R usando os pacotes
OpenLand (Exavier & Zeilhofer, 2024), terra (Hijmans, 2024) e dplyr (Wickham
et al., 2023). As transi¢des de uso do solo foram resumidas por meio de tabelas
de contingéncia e calculadas por matrizes de mudancga de areas ocupadas entre
2008 e 2023.

1.4 Resultados

Modelo de distribuicdo e contribuicido das variaveis abidticas para a

distribuicao atual de Pinelema e P. elinae
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Os modelos de distribuicdo potencial gerados com o MaxEnt
apresentaram alta consisténcia preditiva quando avaliados por meio do indice
continuo de Boyce. O modelo desenvolvido para o género Pinelema exibiu
desempenho excelente, com indice de Boyce igual a 0,92, indicando uma forte
relacéo positiva entre a adequabilidade do habitat prevista e as ocorréncias da
espécie. Para Pinelema elinae, o modelo apresentou um indice de Boyce de
0,69, indicando desempenho preditivo moderado a bom, apesar do numero

restrito de registros de ocorréncia disponiveis para a especie.

A projecao do modelo com base na ocorréncia global de espécies do
género Pinelema resultou em um mapa de distribuicdo potencial com baixa
adequabilidade de habitat para o grupo na regido Neotropical (Figura 1). Por
outro lado, o modelo especifico para P. elinae, ao considerar apenas regidées com
adequabilidade acima de 50% e sobreposicédo com areas carsticas, revelou uma
distribuicdo potencial que abrange o norte, o centro-oeste, o sudeste e o
nordeste do Brasil, o centro e o norte da Venezuela, o norte da Colémbia e da
Guiana, o oeste do Equador e partes da Bolivia, do Peru, do Paraguai e da

Argentina. (Figura 2).
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Figura 1: Mapa de distribuicdo potencial de Pinelema na regido Neotropical.

No Brasil o modelo previu distribuicdo potencial de P. elinae em 21
unidades federativas (Amazonas, Rondbnia, Maranhao, Piaui, Ceara, Rio
Grande do Norte, Paraiba, Pernambuco, Sergipe, Bahia, Tocantins, Goias,
Distrito Federal, Mato Grosso, Mato Grosso do Sul, Minas Gerais, Espirito Santo,
Rio de Janeiro, Sdo Paulo, Parand e Rio Grande do Sul), com maior
adequabilidade nas regides Norte e Centro-Oeste, notadamente nos estados do
Tocantins e Mato Grosso. Os pontos de ocorréncia da espécie na Chapada
Diamantina encontram-se em zonas de baixa adequabilidade (~50%) prevista
pelo modelo, o que condescende com os baixos indices de abundéancia
registrados nas cavidades dessa regiao (Figura 2).
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Figura 2: Mapa de distribuicao potencial de P. elinae em regides com ocorréncia de cavernas e

alta adequacao de habitat na América do Sul.

A variavel com maior contribuigcao percentual no modelo de Pinelema foi
a precipitacdo no trimestre mais quente (BIO-18), com 66,8% da contribuigédo
total, seguida pela sazonalidade da precipitagdo (BIO-15, 15,5%) e pela
amplitude térmica diaria média (BIO-2, 10,2%). A variavel BIO-18 também
demonstrou maior ganho do modelo quando utilizada isoladamente no teste de
Jackknife, sendo a mais informativa individualmente. Em contrapartida, a
exclusao de BIO-2 levou a maior perda de rendimento do modelo, indicando sua
contribuicdo unica (Figura 3).

40,00CT-
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Figura 3: Teste de Jackknife para verificagao do impacto das variaveis ambientais sobre o

modelo de distribuigdo atual de Pinelema.

A analise por permutagao apontou a temperatura média do trimestre
mais umido (BIO-8) como a variavel com maior impacto (58,5%), seguida pela
amplitude térmica anual (BIO-7, 16,3%) e por BIO-2 (15,6%). Apesar de sua
baixa contribuicdo percentual (2,4%) no treinamento, a variavel BIO-8 se

mostrou critica para o desempenho preditivo do modelo.

As curvas de resposta para as variaveis mais influentes indicaram um
aumento exponencial da adequabilidade do habitat com o aumento da
precipitagdo no trimestre quente (BIO-18), com faixa 6tima entre 600 e 900 mm,
seguido de declinio progressivo em valores superiores a 1000 mm de
precipitagdo (Figura 4). Nao se observou correlagdo linear entre as variaveis
ambientais e a adequabilidade, porém foram encontradas faixas 6timas que
sugerem preferéncia do grupo por temperaturas entre 23 e 27 °C durante o
trimestre umido (BIO-8, Figura 5), associadas a baixa amplitude térmica diaria

(BIO-2, Figura 6) e sazonalidade de precipitagao reduzida (BIO-15, Figura 7).
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Figura 4: Curvas de resposta de Pinelema a variavel precipitagdo no trimestre quente (BIO-18).

Response of Pinelema to BIO_8
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Figura 5: Curvas de resposta de Pinelema a variavel temperatura no trimestre mais chuvoso

(BIO-8).
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Response of Pinelema to BIO_2
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Figura 6: Curvas de resposta de Pinelema a variavel amplitude média diurna de temperatura
(BIO-2).
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Figura 7: Curvas de resposta de Pinelema a variavel sazonalidade da precipitagdo (BIO-15).
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Para P. elinae, as variaveis com maior contribuicao foram a precipitacédo
no trimestre mais chuvoso (BIO-16), com 45,5%, a altitude (ELEV), com 32%, e
a precipitagdo no trimestre mais frio (BIO-19), com 21,7%. A precipitacédo no
trimestre mais quente (BIO-18) teve baixa contribuicdo (0,5%) e baixa
importancia na analise de permutagao (4%). A analise de permutacdo destacou
B10-16 (57,8%), BIO-19 (25,5%) e ELEV (16,4%) como as variaveis com maior

influéncia, reforgando sua importancia ecoldgica para a espécie.

As curvas de resposta do modelo para a espécie, mostram uma
correlagao positiva entre a precipitagao do trimestre mais umido e a presenca de
P. elinae (Figura 8), especialmente em niveis de precipitacdo acima de 1.500
mm, e uma correlagéo negativa com a precipitagcao no trimestre mais frio (Figura

9) e com a altitude (Figura 10).
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Figura 8: Curvas de resposta de P. elinae a variavel precipitagdo do trimestre mais chuvoso
(BIO-16).
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Response of Pinelema_elinae to BIO_19
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Figura 9: Curvas de resposta de P. elinae a variavel precipitagdo do trimestre mais frio (BIO-
19).
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Figura 10: Curvas de resposta de P. elinae a variavel altitude (ELEV).

Reconstrucgao Histérica
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Durante o LGM e o Holoceno, ndo houve adequabilidade de habitat para
Pinelema (Figura 11). No entanto, para P. elinae, os modelos indicaram possivel
existéncia de microrefugios durante o LGM associados a regides cavernicolas
no Neotropico, com distribuicdo fragmentada em quatro areas isoladas: (1)
regido caribenha; (2) regido entre a Bolivia e o Paraguai; (3) regido entre a
Argentina e o Uruguai; e (4) regido nordeste do Brasil, especialmente na Serra
do Ramalho, na Bahia. Com o fim da glaciagcdo e inicio do Holoceno, a
adequabilidade para P. elinae diminuiu, fragmentando-se ainda mais e
restringindo-se a pequenas porgdes do Equador, Colémbia, Venezuela, Peru e

Argentina (Figura 12-A).
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Figura 11: Mapas de distribuicdo potencial de Pinelema para a regidao Neotropical ao longo das

eras geoldgicas. A — Ultimo Méaximo Glacial; B — Periodo Holoceno; C — Epoca atual.
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Figura 12: Mapa de distribuicdo potencial de P. elinae em regides com ocorréncia de cavernas

e alta adequagao de habitat na América do Sul, ao longo das eras geoldgicas, sendo: A —

Ultimo Maximo Glacial; B — Periodo Holoceno; C — Epoca atual.

Conforme os modelos, durante a Ultima Era Glacial,

as variaveis que

mais contribuiram para a distribuicdo de P. elinae foram: precipitagcao no trimestre

mais chuvoso (BIO-16), com 84,8% de contribuicdo e 88,6% de importancia por

permutacgao, seguida da precipitagdo no trimestre mais frio (BIO-19), com 12,7%

de contribuicao e 10,6% de permutacgao.

As curvas de resposta indicaram correlacédo positiva entre BIO-16 e a

ocorréncia de P. elinae (Figura 13), e correlagdo negativa entre BIO-19 e a

adequabilidade de habitat para a espécie (Figura 14).
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Response of Pinelema_elinae to BIO_16
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Figura 13: Curvas de resposta de P. elinae a variavel precipitagdo do trimestre mais chuvoso

(BIO-16), para o periodo da ultima era glacial.
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Figura 14: Curvas de resposta de P. elinae a variavel precipitagdo do trimestre mais frio (BIO-

19), para o periodo da ultima era glacial.
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No Holoceno, as principais variaveis para o modelo de distribuicao de P,
elinae foi a precipitacédo do trimestre mais chuvoso (BIO-16), com 74,6% de
contribui¢cdo e 65,4% de permutacao, e a precipitacéo no trimestre mais frio (BIO-

19), com 21,1% de contribuigdo e 31,3% de permutagéao.

As curvas de resposta revelaram padrdées semelhantes aos observados
no LGM: correlagao positiva entre a adequabilidade de habitat e a precipitacao
no trimestre mais chuvoso (BIO-16, Figura 15) e correlagdo negativa com a

precipitagdo no trimestre mais frio (BIO-19, Figura 16).
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Figura 15: Curvas de resposta de P. elinae a variavel precipitagdo do trimestre chuvoso (BIO-

16), para o periodo Holoceno.
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Response of Pinelema_elinae to BIO_19
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Figura 16: Curvas de resposta de P. elinae a variavel precipitagdo no trimestre mais frio (BIO-

19), para o periodo Holoceno.

Uso Antrépico do Solo, Projecdes Futuras e Areas Protegidas

A Serra do Ramalho, regido com o maior numero de cavidades
registrando a ocorréncia de Pinelema elinae e com a maior abundancia de
individuos coletados, foi analisada quanto as alteragées no uso do solo entre os
anos de 2008 (ano de publicacao do Decreto n® 6.640) e 2023 (15 anos depois).
Os resultados indicam uma redugéo aproximada de 4% (equivalente a 238 km?)
das areas florestadas e de cerca de 6% (4 km?) dos corpos hidricos superficiais.
Notou-se também uma diminuigdo expressiva de aproximadamente 30% (218
km?) nas areas ndo vegetadas, que incluem os afloramentos rochosos
caracteristicos da regido (Tabela 1; Figura 17). Em contrapartida, observou-se
um aumento significativo nas principais atividades antrépicas locais, com
destaque para a expansao da agricultura em quase 140% (69 km?) e da pecuaria
em 14% (393 km?).

Tabela 1: Alteragdes no uso do solo para a regiao da Serra do Ramalho,

estado da Bahia.
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Area Ocupada

Uso do Solo Percentual
2008 2023
Agricultura 50 km? 119 km? +138%
Area Florestal 5.373 km? 5.135 km? -4.43%
Areas Nao-Vegetadas 728 km? 510 km? -29.94%
Pastejo 2.805 km? 3.198 km? +14%
Corpos Hidricos 62 km? 58 km? - 6.45%

Agriculture

Forest Forest

Non Vegetated Areas

Non Vegetated Areas

Pasture
Pasture

Water s T Water

Figura 17: Grafico de contingéncia mostrando as alteragdes no uso do solo da regiao da Serra

do Ramalho, estado da Bahia, entre os anos de 2008 (a esquerda) e 2023 (a direita).

A anadlise do entorno da Lapa do Boqueirao (localidade-tipo de P. elinae),
considerando um raio de 5 km ao redor da entrada, revelou mudangas pontuais
no uso do solo. Embora tenha ocorrido uma discreta expanséo de 0,05% (0,02
km?) na vegetacdo nativa e redugdes de 55% (0,11 km?) na agricultura de
subsisténcia e de 64% (2,95 km?) em usos antrépicos diversos, constatou-se um
aumento na ocupacgao por pastagens (6,9%; 0,72 km?) e areas urbanas (50%;

0,02 km?) no local. Além disso, observou-se uma reducao de 0,2% (0,04 km?) de
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afloramentos rochosos e o desaparecimento completo de corpos hidricos

superficiais (Tabela 2).

Tabela 2: Alterag6es no uso do solo nos arredores da Lapa do Boqueirao,

municipio de Carinhanha, estado da Bahia.

Area Ocupada

Uso do Solo Percentual
‘ 2008 2023

Agricultura 0.20 km? 0.09 km? - 55%
Area Florestal 41.35 km? 41.37 km? + 0.05%
Mosaico de Usos 4.58 km? 1.63 km? - 64.4%
Areas Urbanas ‘ 0.04 km? 0.06 km? + 50%
Pastejo 10.42 km? 11.14 km? +6.9%
Afloramento Rochoso ‘ 19.72 km? 19.68 km? -0.2%
Corpos Hidricos 0.007 km? 0 km? - 100%

Projecdes futuras da distribuicdo potencial para P. elinae, sob o cenario
climatico SSP5-8.5 (Desenvolvimento movido a combustiveis fosseis), indicam
que areas com mais de 50% de adequabilidade de habitat estdo concentradas,
principalmente, nas regides Centro-Oeste, Sudeste e Nordeste do Brasil (Figuras
18 e 19). Estas areas estdo associadas a locais com elevadas taxas de
precipitagdo durante o trimestre mais chuvoso (BIO-16), variavel que apresentou

84,4% de contribuicdo e 87,5% permutacdo no modelo.

Entretanto, apenas 17,6% dessas areas adequadas (aproximadamente
18.690.470 km?) encontram-se atualmente inseridas em unidades de
conservagao legalmente instituidas (e.g., parques nacionais, reservas
biolégicas, monumentos naturais e estagdes ecoldgicas). Além disso, constata-
se intensa pressdo antrépica como agricultura, pecuaria e mineragao,

especialmente, nas areas com registros confirmados da espécie (Figura 19).
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Potential distribution of the genus Pinelema
over the time, in regions with cave occurrence
in South America
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Figura 18: Mapa de distribuicdo potencial de P. elinae em regides com ocorréncia de cavernas

e alta adequacao de habitat na América do Sul, sendo: A — Epoca atual; B
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Figura 19: Mapa do Brasil com as regides de mais de 50% de adequagao de habitat para
ocorréncia de populagdes do género Pinelema no futuro (2061-2080 sob cenario SSP5-8.5),
conjuntamente com as areas de uso antropico do solo e areas de protecdo ambiental

registradas pela IUCN.

1.5 Discussao

Sobre a distribuigdo potencial de Pinelema no Neotrépico

Os modelos de distribuicdo potencial baseados em maxima entropia
desenvolvidos para o género Pinelema apresentaram alta consisténcia preditiva
quando avaliados por meio do indice continuo de Boyce (Hirzel et al., 2006). O
elevado valor de Boyce obtido para o género indica uma forte relagéo positiva
entre a adequabilidade do habitat prevista e as ocorréncias observadas,
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demonstrando que os modelos identificaram de forma eficaz areas

ambientalmente adequadas.

Para Pinelema elinae, o indice de Boyce foi inferior ao obtido para o
modelo em nivel de género, mas ainda assim indicou desempenho preditivo
moderado a bom. Esse resultado € consistente com o esperado para espécies
representadas por um numero limitado de registros de ocorréncia, para as quais
a calibragéo e a avaliagcdo dos modelos sado inerentemente mais restritas (Elith
et al., 2006; Wisz et al., 2008). Ainda assim, a associagdo positiva entre os
gradientes de adequabilidade e a frequéncia de ocorréncia sustenta a
confiabilidade das predicbes geradas para P. elinae, especialmente quando

interpretadas sob uma abordagem conservadora e exploratéria.

Os resultados sugerem que a distribuicdo atual do género esta
associada a regides com precipitacdo entre 600 e 900 mm no trimestre mais
quente, baixa variacido térmica diaria e anual, e temperaturas médias entre 23 e
27 °C durante o periodo chuvoso. Para P. elinae, a principal variavel preditora foi
a precipitacao no trimestre chuvoso, com preferéncia por areas com mais de
1.500 mm e altitudes mais baixas. Essa divergéncia nos padrdes climaticos
preferenciais pode refletir um processo de segregacao de nicho ancestral da
espécie em relagdo aos demais representantes do género (Mammola & Isaia,
2014).

No contexto nacional, a maior distribuicdo potencial de P elinae
concentra-se nas regidoes Norte e Centro-Oeste do Brasil, sugerindo que os
registros previamente documentados na Serra do Ramalho e Chapada
Diamantina (Brescovit et al., 2023) representam remanescentes de populagdes
historicamente isoladas. Além disso, os registros confirmados de coleta de
espécimes na segunda regiao estao localizados em areas classificadas pelo
modelo como de baixa adequabilidade de habitat (~50%), o que corrobora a
raridade da espécie em cavernas de natureza arenitica e siliciclastica da regiao
(Brescovit et al., 2023). O padrdo observado reforca a necessidade de
investigacéo dos fatores limitantes locais, como microclima subterraneo e tipo de
substrato, que passam despercebidos em analises macroecolégicas envolvendo

somente variaveis climaticas.
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A elevada contribuicdo das variaveis BIO-2 (amplitude térmica diaria) e
BIO-7 (amplitude térmica anual), sugere que Pinelema apresenta sensibilidade
a variagbes bruscas de temperatura, preferindo habitats com estabilidade
térmica, caracteristica tipica de ambientes tropicais (Trewin, 2014). Este tipo de
padrao também ja foi observado em estudos com outros grupos de aranhas

trogldbias (ver Mammola & Isaia, 2014).

A temperatura interna das cavernas reflete geralmente a média anual da
temperatura epigea local (Moore & Nicholas, 1964), mas é modulada por fatores
como fluxo de ar, fluxo hidrico e infiltracdo superficial (Mejia-Ortiz et al., 2020).
Dessa forma, os resultados obtidos sustentam a hipotese de que alteragdes na
temperatura atmosférica superficial impactam diretamente o ambiente
subterraneo (Perrier et al., 2005; Tobin et al., 2013; Lunghi et al., 2017; Mammola
& lIsaia, 2018; Mammola et al., 2019; Cardoso et al., 2024), em detrimento da
conducao térmica direta através das frestas entre as rochas (Dominguez-Villar
et al., 2013; Mammola et al., 2019).

Esses achados também corroboram a hipdtese de que espécies
estritamente subterraneas tendem a ter perfil estenotérmico, ou seja, possuem
estreita faixa de tolerancia térmica, operando de forma eficiente apenas em
condigbdes térmicas estaveis (Huey & Kingsolver, 1989). Isso se deve ao seu
historico evolutivo associado a ambientes com baixa variabilidade térmica e alta
estabilidade (Mermillod-Blondin et al., 2013; Di Lorenzo & Galassi, 2017;
Mammola et al., 2019; Mejia-Ortiz et al., 2020). Esta especializagao resulta na
perda de mecanismos de termorregulagao e de plasticidade metabdlica (Huey &
Kingsolver, 1989; Novak et al., 2014; Raschmanova et al., 2015), tornando as
espécies particularmente vulneraveis a desvios térmicos significativos do seu
6timo fisiolégico, podendo levar a perda irreversivel de fungdes sistémicas e a
inibicdo da atividade enzimatica (Hochachka & Somero, 2002; Di Lorenzo &
Galassi, 2017).

Ainda que as relacdes entre a fisiologia dos animais e o ambiente
subterraneo permanegam em parte controversas (ver Mammola et al., 2019), o
padrdao de estenotermia observado justifica a ocupacao preferencial de zonas
mais profundas das cavernas por espécies do género (Wang & Ran, 1998; Zhu
& Chen, 2002; Tong & Li, 2008a; 2008b; Chen & Zhu, 2009; Lin Pham & Li, 2009;
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Wang & Li, 2010; Lin & Li, 2010; Wang & Li, 2012; 2016; Song et al., 2017; Zhao
et al., 2018a; 2018b; Zhao, Li & Zhang, 2020; Chen et al., 2021), onde a
amplitude térmica é reduzida (1-2°C), como resultado do desacoplamento
térmico entre ambientes epigeos e hipogeos, e ao atraso ("lag-time") no

transporte de sinal térmico (Mammola et al., 2019; Mejia-Ortiz et al., 2020).

A correlagdo positiva entre a adequabilidade de habitat para P. elinae e
a precipitagao no trimestre chuvoso (BIO-16) — que no Brasil corresponde ao
periodo entre dezembro e margo — destaca a relevancia da umidade constante
para a sobrevivéncia de artrépodes trogldbios. Devido a alta permeabilidade
cuticular e baixa resisténcia a dessecacao (Hadley et al., 1981; Howarth, 1980,
1983), esses organismos requerem ambientes com umidade relativa préxima da
saturacao, frequentemente encontrados em zonas carsticas com altas taxas de

infiltracdo hidrica da superficie.

A correlagdo negativa observada com os niveis de precipitacdo nos
meses mais frios (BIO-19) pode refletir a vulnerabilidade de P. elinae a grandes
variagdes térmicas. Durante o trimestre mais frio (correspondente a estacao
seca) é sugerido que a estabilidade ambiental no interior das cavernas exerce
efeitos mais intensos sobre as comunidades subterréneas (Cardoso et al., 2024).
Logo, a precipitagdo reduzida nesse periodo minimiza o impacto da convecgao
de calor pelas aguas de percolagdo, garantindo maior estabilidade da
temperatura no interior das cavernas (de Freitas & Littlejohn, 1987; Covington et
al., 2011; Mammola et al., 2019).

A variavel de altitude (ELEV) também apresentou contribuicao
significativa, refletindo a tendéncia de especializagao altitudinal em espécies
subterraneas, muitas vezes confinadas a faixas topograficas onde ocorrem
sistemas subterraneos estaveis (Mammola et al., 2018). A distribuicdo potencial
de P. elinae parece, assim, condicionada a um conjunto restrito de fatores
topograficos e pluviométricos, o que reforca seu status de endemismo e a

elevada vulnerabilidade da espécie.

O que o passado nos mostra?
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A reconstrucdo da distribuicdo potencial de Pinelema elinae em dois
periodos paleoclimaticos — o Ultimo Maximo Glacial (LGM, ha cerca de 21 mil
anos) e o Holoceno Médio (8,3 a 4,2 mil anos atras) — forneceu insights
relevantes sobre as influéncias climaticas na sobrevivéncia da espécie na regido
neotropical. Nossos resultados sugerem que houve fragmentagao da distribuicdo
da espécie durante o LGM e principalmente durante o Holoceno, o que reflete

impactos das mudancgas climaticas sobre a historia evolutiva do grupo.

A baixa adequabilidade de habitat para o género Pinelema durante o
LGM, combinada a fragmentacao das populacgdes de P. elinae em quatro regides
isoladas no Neotropico, reforga o status do grupo como relicto na regido. Esses
dados sugerem que a chegada e o estabelecimento do género na América
podem ter ocorrido ha muito tempo, possivelmente durante a fase de Pangeia ou

Gondwana.

A fragmentacéo da distribuicdo observada no LGM, associada a elevada
importancia da precipitagdo no trimestre mais chuvoso (BIO-16) para a
ocorréncia de P. elinae, indica que a disponibilidade hidrica foi um fator crucial
para a sobrevivéncia das populagdes durante os periodos glaciais. Nesse
contexto, as cavernas, conhecidas por serem ambientes climaticamente
estaveis, com baixa variacdo de temperatura e altos indices de umidade
proporcionados pelo tamponamento das rochas (Poulson & White, 1969; Culver,
1982; Howarth, 1983; Barr & Holsinger, 1985; Mammola et al., 2019; Mejia-Ortiz
et al., 2020), serviram como multiplos microrefugios climaticos, favorecendo a
persisténcia de populacbes frente as intensas oscilagbes térmicas e
pluviométricas da época (Hewitt, 2000; Vegas-Vilarrubia et al., 2011; Turchetto-
Zolet et al., 2013; Bryson et al., 2014).

Segundo a teoria dos relictos e refugios (Botosaneanu & Holsinger,
1991), mudangas climaticas de longo prazo, como as grandes glaciagdes, foram
os principais impulsionadores da colonizagdo de habitats subterraneos por
invertebrados, favorecendo a sobrevivéncia de populagées no ambiente hipégeo
e levando ao desaparecimento de populagdes epigeas (Holsinger, 1988; Culver
& Pipan, 2010). Nossos modelos para o LGM apontam que esse processo
também pode ter ocorrido com as aranhas Pinelema na regido neotropical, em

concordancia com outros estudos de modelagem de distribuicdo de aranhas



Pagina |76

subterraneas (e.g., Mammola et al., 2015; 2018). A persisténcia de P. elinae na

regiao Nordeste do Brasil durante o LGM reforga essa hipotese.

Apesar das condi¢des semiaridas semelhantes as atuais predominarem
na regiao durante o LGM e o inicio do Holoceno — com vegetacgao tropical seca
como a Caatinga (Behling et al., 2000; Ledru et al., 2006) — evidéncias
geologicas e geomorfologicas (Auler & Smart, 2001; Wang et al., 2004), aliadas
a identificagdo de grandes depdsitos de polen (Behling et al., 2000), indicam a
ocorréncia de um regime de chuvas intensas entre 40 mil e 14 mil anos atras,
promovendo umidade significativa na regido. Esse cenario contrasta com outras
areas do Brasil submetidas a condi¢oes secas (Behling et al., 2000; Hewitt, 2000;
Behling, 2002; Ledru et al., 2006; Turchetto-Zolet et al., 2013), podendo ter
fornecido refugios climaticos essenciais, o que explica a presenga de taxons
trogldbios endémicos e ha muito tempo isolados nas cavernas da Serra do
Ramalho e da Chapada Diamantina (Trajano et al., 2016; Galldo & Bichuette,
2015; 2018; Brescovit et al., 2023; Galldo et al., 2023).

O aumento da precipitacdo na regidao Nordeste do pais durante o LGM
estd associado ao deslocamento e persisténcia da Zona de Convergéncia
Intertropical (ITCZ) centenas de quildbmetros ao sul de seu limite atual, resultante
da reducao térmica do hemisfério norte, principalmente na regido da Groenlandia
(Behling et al., 2000; Wang et al., 2004; Ledru et al., 2006). Atualmente a ITCZ
localiza-se proxima ao equador, sendo o resultado do encontro de ventos alisios
umidos dos hemisférios norte e sul, que formam regimes intensos de chuva no
Norte do Brasil (Hastenrath, 1991; Wang et al., 2004).

Os padrdes identificados nos modelos também refletem ao observado
em espécies associadas a florestas tropicais secas, com fragmentagao
populacional durante periodos glaciais (e.g., Caetano et al., 2008; Turchetto-
Zolet et al., 2013). Isto reforca a importancia das mudangas climaticas do
Quaternario como impulsionadoras de diferenciacido e especiacido por alopatria
nesses grupos (Hewitt, 2000; Peres et al., 2015) e também sustenta a hipotese
de “cavernas como ilhas” (sensu Snowman et al., 2010), atuando como
ambientes espacialmente isolados que limitam o fluxo génico entre populagdes,

promovendo a diversificagdo evolutiva local — como observado em outros
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estudos com aracnideos subterraneos (e.g., Hedin, 1997; Hedin & Thomas,
2010; Dixon & Zigler, 2011; Mammola et al., 2015).

O isolamento durante o LGM pode ter resultado na divisdo das
populagdes de Pinelema em quatro grandes grupos putativos, localizados em
refugios com adequabilidade ambiental (apesar de baixa): Caribe, Bolivia-
Paraguai, Argentina-Uruguai e Nordeste Brasileiro (conforme evidenciado nos
modelos da Figuras 12). Além disso, pode ter ocorrido separacdo entre
populagdes registradas de P. elinae da Serra do Ramalho e da Chapada
Diamantina. No entanto, é fundamental descobrir e descrever novas espécies
nas regides isoladas, bem como realizar estudos genético-populacionais e

filogeograficos para testar essa hipodtese.

Por fim, os modelos paleoclimaticos mostram também uma reducao de
adequabilidades nas areas previstas para o LGM, durante o Holoceno. A
correlagdo positiva com a precipitagdo no trimestre mais chuvoso (BIO-16)
justifica esta reducéo considerando o deslocamento da ITCZ para o norte da
linha do equador durante o periodo (Martin et al., 1997; Ledru et al., 2006). Esse
deslocamento, aliado a menor incidéncia solar no Hemisfério Sul, resultou em
baixos indices de precipitagdo ao sul da ITCZ (Martin et al., 1997; Ledru et al.,
2006), reduzindo a adequabilidade de habitat para P. elinae (Figura 12-B).

Urgéncia nos atos de conservacgao

As projec¢des futuras da distribuicdo potencial de P. elinae no Brasil, sob
o cenario climatico SSP5-8.5 (Riahi et al., 2017) indicaram boa adequabilidade
ambiental (>50%) em areas predominantemente desprovidas de protegao legal
(cerca de 82,4%), distribuidas principalmente nas regides Centro-Oeste,
Sudeste e Nordeste. De acordo com os critérios estabelecidos por Rodrigues et
al. (2004), essa baixa representatividade em unidades de conservacao revela a

insuficiéncia na proteg¢ao de areas prioritarias.

A sub-representacio dessas areas prioritarias aponta uma lacuna critica
na protecado de habitats potencialmente essenciais para a conservacao de P.
elinae. Destacando a necessidade de esforgcos direcionados a definicdo e
implementacgao de estratégias de conservagédo em regides com alta pluviosidade
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na estagdo chuvosa (acima de 1.000 mm), baixa altitude e substrato geoldgico

favoravel a formacgao de sistemas carsticos, como forma de priorizagao territorial.

A regido Centro-Oeste e parte do Sudeste brasileiro, com alta
adequabilidade projetada, € dominada pela fitogeografia do Cerrado,
considerada a savana tropical mais biodiversa do planeta (Klink & Machado,
2005). A elevada diversidade do Cerrado € associada a complexa estrutura do
bioma, que engloba diferentes formag¢des vegetacionais: o Campo Tropical
(campo limpo), a Savana (campo sujo, campo cerrado e cerrado sensu stricto) e
a Floresta Estacional (cerradao) (Batalha, 2011). Sua estrutura é composta de
planaltos antigos e topografia suavemente ondulada, com clima tropical sazonal,
definido por uma estagcdo seca de abril a setembro e chuvas entre outubro e
marcgo, com media anual de precipitacdao em torno de 1.500 mm e temperatura
média de 24°C (Fernandes et al., 2016b). Os extremos térmicos, os longos
periodos de estiagem, a baixa fertilidade do solo e as queimadas frequentes
tipicos dessa regidao atuam como filtros ecoldgicos, favorecendo altos niveis de

diversidade e endemismo (Nascimento, 2001).

Apesar de sua importancia ecolégica e do reconhecimento como hotspot
de biodiversidade global (Myers et al., 2000; Silva & Bates, 2002; Klink &
Machado, 2005; Strassburg et al., 2017), o Cerrado apresenta niveis
alarmantemente baixos de protecao formal. Estima-se que 46% de sua
vegetacao nativa ja foi completamente suprimida, restando apenas 19,6% de
cobertura remanescente intocada, resultado da expansdo agropecuaria
(principalmente de culturas de soja e cana-de-agucar) em conjunto com a
fragilidade da legislagdo ambiental vigente. Atualmente, menos de 8% de sua
area esta legalmente protegida, sendo 4,9% composta por Areas de Protegdo
Ambiental (APAs), que possuem eficacia limitada na conservacao efetiva
(Fernandes et al., 2016b; Strassburg et al., 2017).

Na regiao Nordeste do Brasil, a adequabilidade para P. elinae se
concentra em areas sob dominio da Caatinga, bioma caracterizado por florestas
tropicais sazonalmente secas (STDFs) e clima semiarido, com baixa
pluviosidade, relevo predominantemente plano e alta sazonalidade. Esta regido
sofre com secas severas e recorrentes (Nimer, 1972; Ab’'Saber, 1974; 2003;
Santos et al.,, 2011; Moro et al., 2016; Teixeira et al., 2021). Historicamente
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negligenciada, a Caatinga recebeu os menores investimentos ambientais entre
1985 e 1996 (MMA 1999), o que resultou em grande desconhecimento sobre sua
biodiversidade até o inicio dos anos 2000 (MMA, 2002; Brandao & Yamamoto,

2003; Bravo & Aguiar, 2006; Santos et al., 2011).

Apesar disso, as STDFs sao atualmente reconhecidas como importantes
hotspots de biodiversidade, apresentando altos niveis de riqueza e endemismo
(Ceballos & Garcia, 1995; Trejo & Dirzo, 2000; Giulietti et al., 2002; Mittermeier
et al., 2005; Suazo-Ortuiio et al., 2008; Santos et al., 2011). Estudos recentes
apontam que a Caatinga possui biodiversidade maior do que o previsto em
antigas estimativas (Rodrigues, 1996; Giulietti et al., 2002; Rodrigues & Santos,
2008; Zappi et al., 2015; Queiroz et al., 2017; Fernandes et al., 2020; Teixeira et
al., 2021), especialmente entre taxons subterraneos (Trajano et al., 2016; Gallao
& Bichuette, 2015; 2018; Gallao et al., 2023).

Contudo, mesmo diante de sua importancia, a Caatinga ainda possui
baixa cobertura sob protecgao legal. O Brasil ndo atingiu a meta de proteger 17%
do bioma até 2020 (Brasil, 2015), e a aptidao agricola das STDFs — devido a
sazonalidade climatica e a topografia plana — tem levado a intensificagdo da
agricultura e pecuaria, promovendo a perda de cerca de 50% da vegetagéo
nativa e fragmentagéo da cobertura restante (Janzen, 1988; Portillo-Quintero &
Sanchez-Azofeifa, 2010; Santos et al., 2011; Teixeira et al., 2021).

As principais causas da degradacédo das STDFs incluem agricultura,
pecuaria, espécies invasoras e constru¢ao de rodovias (Castelleti, 2003; Leal et
al., 2005; Antongiovanni et al., 2018; Teixeira et al., 2021), que levam a taxas de
desmatamento comparaveis as de florestas tropicais umidas (Miles et al., 2006).
Nossos dados de uso da terra corroboram isso, mostrando um aumento de 138%
(~69 km?) na agricultura, juntamente com uma diminui¢cao de 4% (~238 km?) na
vegetacao nativa na Serra do Ramalho entre 2008 e 2023.

Alteragdes na paisagem epigea tém repercussodes diretas nos sistemas
subterraneos, interferindo nos regimes hidrolégicos, nos processos erosivos e
no aporte de matéria organica para o interior — elementos essenciais para a
manutengao das cadeias tréficas subterraneas (Wilhelm et al., 2006; Trajano et
al., 2009; Bichuette & Trajano, 2010; Schneider et al., 2011; Souza-Silva et al.,
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2015; Culver & Pipan, 2019; Mammola et al., 2019; Piccini et al., 2019; Moldovan
et al., 2020; Cardoso et al., 2021; Fraga et al., 2023). Além disso, degradagdes
nos arredores das cavernas podem induzir a migragao de espécies superficiais
para o ambiente hipégeo, gerando competicdo com espécies tipicamente

subterraneas (Fraga et al., 2023).

As mudancgas climaticas intensificam esse quadro, principalmente com o
agravamento da desertificagdo da Caatinga (Rodrigues et al., 1995; Silva et al.,
2004; Santos et al., 2011). Varios estudos ja demonstraram os efeitos do
aquecimento global sobre os habitats subterraneos (Badino, 2004; Dominguez-
Villar et al., 2015; Sebela et al., 2015; Covington & Perne, 2016; Pipan et al.,
2019), impactando severamente sua biota, cuja baixa tolerancia térmica e
isolamento geografico limitam a capacidade de resposta a alteragbes na

temperatura (Mammola et al., 2019).

Diante disto, € fundamental fomentar pesquisas de longo prazo para
aprofundar o conhecimento sobre a biodiversidade e distribuicdo de espécies do
Cerrado e da Caatinga, bem como buscar recuperar areas degradadas (Santos
et al., 2011; Albuquerque et al., 2012). Particularmente, regiées carsticas como
a Serra do Ramalho necessitam urgentemente da criacdo de unidades de
conservagao, especialmente em areas identificadas neste estudo como

prioritarias para a conservacao da fauna subterranea.

A regido da Serra do Ramalho € uma das areas mais importantes para
a biologia subterranea no Brasil, reconhecida como um hotspot de riqueza de
espécies (Trajano et al., 2016), particularmente de trogldbios, com mais de 40
espécies documentadas (Bichuette & Trajano, 2005; Bichuette & Rizzato, 2012;
Campos-Filho et al., 2014, 2019, 2022; Bertani et al., 2018; Assis et al., 2021;
Golovatch et al., 2022; Pellegrini et al., 2022; Brecovit et al., 2023; Cordeiro et
al., 2023; Ferreira & Souza-Silva, 2023). No entanto, esta regido carece de
protecao legal efetiva (Gallao & Bichuette, 2018; Brescovit et al., 2023) e esta
sujeita a ameacgas recorrentes, incluindo desmatamento (principalmente
associado a produgao de carvao vegetal), expansao agricola e interesse na
mineragao de metais raros (por exemplo, niodbio) (Silva Junior & Campos, 2016;
Gallao & Bichuette, 2018; Assis et al., 2021). Nossos resultados corroboram esse

cenario, revelando perda significativa de vegetagcdo e crescente invaséo
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antropica, com mudangas marcantes no uso da terra entre 2008 e 2023 na Serra
do Ramalho, particularmente nos arredores da Lapa do Boqueirdo, localidade-

tipo de P, elinae.

Neste contexto, Pinelema elinae, uma espécie estritamente subterranea
(trogldbia) e altamente endémica, pertencente a uma linhagem de aranhas
considerada relicta na América do Sul (Brescovit et al., 2023), e que ocorre em
areas fortemente afetadas por pressdes antropogénicas, deve ser reavaliada
segundo os critérios da Lista Vermelha de Espécies Ameacgadas da IUCN

(ICMBio, 2025) e tratada como espécie prioritaria nas politicas de conservacgao.

Assim, o estabelecimento de uma Unidade de Conservacgéao destinada a
protecao da area carstica da Serra do Ramalho (Galldo & Bichuette, 2018) deve
ser fortemente incentivado, particularmente em areas identificadas neste estudo
como prioritarias para a conservacao devido a sua alta adequacao de habitat.
Pinelema elinae poderia potencialmente atuar como uma espécie guarda-chuva
para outros taxons troglébios na regido, bem como para espécies troglofilas
(espécies com populacdes-fonte epigeas e hipdgeas e individuos que transitam
entre esses ambientes, sensu Trajano, 2012). Sabe-se que os trogldfilos
desempenham um papel fundamental na estrutura das teias alimentares
subterréneas e sao também cruciais para a manuteng¢ao do fluxo genético e da
introgressao genética entre as populagcbes da superficie e as que habitam
cavernas; no entanto, sao frequentemente negligenciados nas avaliacbes de
relevancia utilizadas para definir areas prioritarias de protegcdo do Decreto
Brasileiro n.° 6.640/2008 (Trajano & Bessi, 2017; Duarte et al., 2025).

1.6 Conclusées

Os resultados obtidos a partir da modelagem de distribuicao potencial de
Pinelema e P. elinae, evidenciaram forte correlagdo do grupo com condi¢des
climaticas especificas, marcadas pela baixa variagcao térmica e os altos indices
de pluviosidade. As reconstrugdes paleoclimaticas forneceram importantes
informacgdes sobre a historia evolutiva do grupo, como a importancia de refugios
climaticos no Neotrdpico para a persisténcia das populagdes durante periodos

glaciais e no Holoceno. Ademais, a identificacdo de areas futuras com alta
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adequabilidade de nichos para P. elinae na regido centro-oeste, sudeste e
nordeste brasileira, associada a analise do impacto do uso antrépico do solo,
reforca a necessidade da implementacdo de politicas de conservagao que
protejam as areas carsticas e cavernas, principalmente na regido da Serra do

Ramalho no estado da Bahia.
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Galldo & Cizauskas, 2023 (Araneae, Telemidae): uma analise

morfométrica com notas de historia natural
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RESUMO

As aranhas Pinelema elinae, descritas para sete cavernas localizadas nas
regides da Serra do Ramalho e da Chapada Diamantina, no estado da Bahia,
representam uma espécie troglobia e relicta no contexto neotropical. Sua ampla
distribuicdo geografica, em contraste com a baixa capacidade de disperséao, o
elevado grau de endemismo e os registros pontuais de outras espécies do
género Pinelema, configura um dilema biogeografico e suscita a hipétese de que
esse taxon possa corresponder a um complexo de espécies cripticas. Diante
desse cenario, o presente estudo empregou analises morfométricas lineares e
geométricas para comparar diferentes populagdes provenientes da area carstica
da Serra do Ramalho, com o objetivo de avaliar a existéncia de diferenciacéo
morfoldgica entre elas. Os resultados revelam diferengas morfolégicas marcadas
entre as populagdes de P. elinae da Serra do Ramalho, associadas tanto ao
tamanho corporal (medidas lineares) quanto a forma da carapaca e do esterno,
com destaque para as populagdes da Gruna do Engrunado e da Gruna da Serra
Solta. Esses padrbes sugerem um processo incipiente de diferenciagao
fenotipica, possivelmente decorrente do isolamento geografico e de pressdes
seletivas locais, reforcando a hipotese de que esse taxon represente um
complexo de espécies cripticas e evidenciando a necessidade de estratégias de

conservagao especificas para cada populagao.

Palavras-chave: Morfometria, Serra do Ramalho, Neotrdpico, Aranha troglobia, Populagdes.
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ABSTRACT

Pinelema elinae spiders, described from seven caves located in the Serra do
Ramalho and Chapada Diamantina regions, in the state of Bahia, represent a
troglobitic and relict species in the Neotropical context. Its wide geographic
distribution, contrasted with low dispersal ability, high levels of endemism, and
the punctual records of other species of the genus Pinelema, constitutes a
biogeographical dilemma and raises the hypothesis that this taxon may represent
a complex of cryptic species. In this context, the present study employed linear
and geometric morphometric analyses to compare different populations from the
karst area of Serra do Ramalho, aiming to assess the existence of morphological
differentiation among them. The results reveal marked morphological differences
among P. elinae populations from Serra do Ramalho, associated both with body
size (linear measurements) and with the shape of the carapace and sternum, with
particular emphasis on the populations from Gruna do Engrunado and Gruna da
Serra Solta. These patterns suggest an incipient process of phenotypic
differentiation, possibly resulting from geographic isolation and local selective
pressures, reinforcing the hypothesis that this taxon represents a cryptic species
complex and highlighting the need for population-specific conservation

strategies.

Keywords: Morphometry, Serra do Ramalho, Neotropics, Troglobitic spider, Populations.
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2.1 INTRODUGAO

As aranhas constituem a ordem Araneae, que, por sua vez € a sétima
ordem mais diversa do mundo (Cardoso, 2012). Atualmente, sdo conhecidas
mais de 53.000 espécies, distribuidas em 4.504 géneros e 139 familias (World
Spider Catalog, 2026), e ainda existe um potencial latente para a descoberta de
novos taxons, especialmente em regides remotas e pouco exploradas, como as
areas tropicais (Sebastian & Peter, 2009; Mammola & Isaia, 2017; Younas et al.,
2024).

Sao consideradas um dos grupos mais bem-sucedidos do ponto de vista
evolutivo e ecoldgico, sendo encontradas em praticamente todos os habitats
terrestres (Turnbull, 1973; Garrison et al., 2016; Mammola & Isaia, 2017), em
razao da sua capacidade de exploracdo e adaptagdao a condigdes distintas
(Mader et al., 2016).

No ambiente subterréaneo (hipdgeo, e.g., cavernas e meio subterraneo
superficial), isto ndo é diferente: as aranhas constituem o grupo mais rico e
abundante de artrépodes (Reddell, 2012). Isso se deve, em grande parte, ao fato
de serem predadores generalistas e dependerem pouco da visao durante o
deslocamento e a captura de alimento (Trajano & Bichuette, 2010; Pekar et al.,
2012). Essas caracteristicas representam exaptagdes (sensu Arnold, 1994)
importantes para a sobrevivéncia em habitats oligotréficos, com baixa
capacidade de suporte (Langecker, 2000; Moldovan, 2018; Culver & Pipan,
2019), devido a auséncia total de luz e, consequentemente, de organismos
fotossintetizantes (Trajano & Bichuette, 2006; Culver & Pipan, 2019).

Atualmente, sdo conhecidas mais de 1.000 espécies de aranhas
especializadas ao meio hipoégeo, distribuidas em pelo menos 48 familias
(Mammola & lIsaia, 2017). No Brasil, cerca de 280 espécies e 42 familias
apresentam representantes registrados no meio subterraneo, destas 10 familias
possuem espécies que sao trogldbias (espécies com populagao-fonte
estritamente subterrédnea) (sensu Trajano, 2012), considerando-se as 26
espécies formalmente descritas (Cizauskas, 2017; Gallao & Bichuette, 2018;
Zampaulo & Prous, 2022).
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A recente descricdo de Pinelema elinae Brescovit, Galldao & Cizauskas,
2023, em cavernas da regiao da Serra do Ramalho e da Chapada Diamantina,
no estado da Bahia, representou a primeira espécie da familia Telemidae para o
Brasil. Esta familia € considerada um grupo relicto de aranhas para a regido
Neotropical (Brescovit et al., 2023), e compbe espécies synspermiatas
ecribelatas, com trés unhas tarsais, tipicamente diminutas (< 2 mm), com seis
olhos ou auséncia total deles, e com pernas muito alongadas em relagado ao
corpo (Tong & Li, 2008a; Zhao et al., 2020). Elas diferem das demais aranhas
pela presenga de uma crista transversal em ziguezague na regiao anterodorsal
do abdémen (Tong & Li, 2008a; Wang & Li, 2010). Espécies dessa familia séo
comumente encontradas em microhabitats umidos, principalmente em cavernas
e florestas tropicais na Asia e na Africa (Zhao et al., 2020; Brescovit et al., 2023),
além de algumas espécies nos EUA (Chamberlin & Ivie, 1942; 1947; Marx, 1981),
Guatemala (Gertsch, 1973) e Equador (Dupérré & Tapia, 2015).

Conjuntamente a descricdo de Pinelema elinae, foi introduzido um
grande dilema biogeografico. A familia Telemidae é conhecida pela pequena
capacidade de disperséao e, por consequéncia, pelo elevado grau de endemismo
(Zhao et al., 2020), com espécies ocorrendo em nao mais que duas cavidades
diferentes (e.g., Lin & Li, 2010; Wang & Li, 2012; 2016; Song et al., 2017; Zhao
et al., 2018a; 2018b; Chen et al., 2021).

No entanto, Brescovit e colaboradores (2023) registraram P. elinae em
sete cavernas de duas regides distintas: Chapada Diamantina (Gruta do Lap&o
e Gruna Veio de Aurélio) e Serra do Ramalho (Gruna do Engrunado, Lapa do
Boqueirdo, Gruna da Agua Clara, Gruna Pedroso Cassiano e Gruna das Trés
Cobras). Além disso, conforme a hipétese de que “cavernas atuam como ilhas”
(sensu Snowman et al., 2010), os ambientes subterraneos funcionam como
sistemas espacialmente isolados, limitando parcial ou totalmente o fluxo génico
entre populagdes e promovendo a diversificagao local, inclusive para aracnideos
(e.g., Hedin, 1997; Hedin & Thomas, 2010; Dixon & Zigler, 2011; Mammola et al.,
2015). Isso leva ao questionamento sobre se P. elinae é realmente um grupo
natural ou um complexo de espécies cripticas, cuja distingdo é dificultada pela

taxonomia tradicional.
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Tendo isso em vista, o uso de analises morfométricas baseadas em
medidas lineares (Morfometria Linear ou Classica, ML) ou em analises
multivariadas da variagdo em um morfoespaco (Morfometria Geométrica, MG)
(Klingenberg, 2010; Zelditch et al., 2012), sdo uteis para o reconhecimento e
delimitacdo de possiveis espécies cripticas (Zuniga-Reinoso & Benitez, 2015;
Struck et al., 2018; Fonseca-Ferreira et al., 2023). Em especial a morfometria
geométrica baseada em pontos de referéncia anatdmicos, traz como vantagem
a capacidade de interpretar, de forma robusta, as diferengas minimas da forma
corporal entre organismos e/ou populagdes, por meio de diagramas de grade de
deformacgao (Catalano et al., 2010; Goloboff & Catalano, 2011).

Essa técnica vem sendo cada vez mais aplicada no reconhecimento e
delimitacdo de possiveis espécies cripticas ou morfologicamente relacionadas
(e.g., Zuniga-Reinoso & Benitez, 2015; Struck et al., 2018), porém ainda séo
poucos os trabalhos envolvendo aranhas (Fernandez-Montraveta & Marugan-
Lobon, 2017; Fonseca-Ferreira et al., 2023) e organismos subterraneos (Reis et
al., 2006; Fernandes & Bichuette, 2013; Bichuette et al., 2015; Lima-Boroni et al.,
2017).

Ademais, apesar do crescente numero de estudos envolvendo a familia
Telemidae e o género Pinelema, o conhecimento acerca da historia natural desse
grupo de aranhas permanece bastante limitado. A maior parte da literatura
disponivel concentra-se em abordagens essencialmente taxonbmicas e
descritivas, com énfase em caracteres morfolégicos diagndsticos e na descrigao
de novas espécies (e.g., Tong & Li, 2008a; 2008b; Wang & Li, 2010; 2016; Lin &
Li, 2010; Zhao et al., 2018a; 2018b; 2020). Informagdes ecoldgicas e bioldgicas,
como padrdes de microhabitat, estrutura populacional, razdo sexual e possiveis
dimorfismos sexuais, sdo raramente abordadas, estando restritas a poucos
estudos pontuais (e.g., Bennett & Ledford, 2005; Brescovit et al., 2023). Essa
lacuna de conhecimento limita a compreensdo dos processos ecoldgicos e
evolutivos associados a ocupacao do ambiente subterraneo por esse grupo, bem
como a interpretagcdo de padrbes de variagdo morfolégica observados entre

populacdes espacialmente isoladas.

No presente trabalho foram investigados aspectos da historia natural de

Pinelema elinae, incluindo diferengas entre juvenis e adultos quanto a morfologia
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e preferéncia por microhabitat, a razdo sexual entre individuos adultos e a
ocorréncia de possiveis dimorfismos sexuais entre adultos da espécie.
Adicionalmente, foi avaliada a existéncia de diferencas morfométricas
relacionadas ao tamanho e a forma corporal entre populagdes provenientes de
cavernas da regido da Serra do Ramalho, considerando a maior abundéancia de
espécimes disponiveis nessa area em comparagdo a regido da Chapada
Diamantina, onde a espécie € conhecida apenas a partir de duas fémeas
coletadas em duas cavernas distintas (Brescovit et al., 2023). Nesse contexto, a
aplicagao conjunta da morfometria linear e da morfometria geométrica permitiu
investigar ndo apenas variagdes associadas ao tamanho corporal, mas também
diferengas sutis e multivariadas na forma da carapacga e do esterno, estruturas
tradicionalmente utilizadas na taxonomia de aranhas. Assim, as analises
morfométricas foram empregadas como uma abordagem complementar a
taxonomia classica, com o objetivo de detectar sinais de diferenciacédo
morfolégica entre populagdes espacialmente isoladas, contribuindo para a
avaliagao da hipdtese de que P. elinae represente um complexo de espécies

cripticas associado ao isolamento subterraneo.

2.2 OBJETIVOS

¢ Reunir informagdes sobre a historia natural da espécie Pinelema elinae,
com base em dados disponiveis na literatura e em coletas realizadas em
seu ambiente natural,

e Investigar a preferéncia de habitat entre individuos adultos e juvenis;

e Avaliar diferengas morfolégicas entre adultos e juvenis;

e Calcular a razdo sexual entre machos e fémeas com base em dados de
amostragens historicas;

e Analisar variagbes morfométricas relacionadas ao dimorfismo sexual na
espécie P. elinae;

¢ Avaliar diferengas morfométricas entre populacdes distintas de P. elinae,
da regido da Serra do Ramalho, a fim de identificar variagdes decorrentes

do isolamento geografico.
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2.3 MATERIAL E METODOS

2.3.1 Area de Estudo

A area de estudo compreende a regiao carstica da Serra do Ramalho
(Figura 20), localizada no sudoeste do estado da Bahia, inserida no dominio
geomorfolégico do Grupo Bambui. A paisagem regional € marcada por extensos
afloramentos de rochas carbonaticas neoproterozoicas, predominantemente
calcarios e dolomitos, intensamente fraturados e carstificados, o que favorece o
desenvolvimento de um expressivo sistema de cavernas, condutos
subterraneos, dolinas, sumidouros e ressurgéncias (Rubbioli et al., 2019). Essa
configuragdo geomorfologica sustenta um dos maiores sistemas carsticos do
Brasil e abriga importantes reservas subterrdneas de agua, destacando-se o

Aquifero Bambui, de grande relevancia hidrogeoldgica regional (Jesus et al.,
2023).

1:40.000.000

Caves covered in the study
® Gruna do Engrunado cave

® Lapa do Boqueirdo cave

® Gruna do Pedro Cassiano cave
©® Gruna da Serra Solta cave
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Figura 20: Mapa de distribuigdo das populagdes de P. elinae selecionadas para este estudo na

area carstica da Serra do Ramalho no estado da Bahia.

Do ponto de vista climatico, a regidao esta inserida em um contexto
semiarido ou tropical seco, com precipitacdo média anual em torno de 640 mm
e caracterizado por elevada sazonalidade hidrica, com longos periodos de
estiagem intercalados por chuvas concentradas em poucos meses do ano
(Képpen, 1948; Bichuette & Rizzato, 2012; Brescovit et al., 2023; Jesus et al.,
2023), o que resulta em forte variabilidade na disponibilidade de recursos
superficiais. Essas condi¢gdes tornam o ambiente subterraneo relativamente mais
estavel em termos de temperatura e umidade, funcionando como refugio para

organismos (Trajano & Bichuette, 2006; Culver & Pipan, 2019).

A cobertura vegetal predominante € composta por formacodes de Floresta
Estacional Decidual e Semidecidual, tipicas de zonas de transigdo entre os
biomas Caatinga e Cerrado (Jesus et al., 2023; Brescovit et al., 2023). Essas
fitofisionomias apresentam adaptagdes fisioldgicas e estruturais as condi¢des
climaticas adversas, como perda sazonal de folhas e elevada tolerancia ao déficit
hidrico (Pennington et al., 2006), influenciando diretamente o aporte de matéria
organica para o sistema subterraneo, principalmente por meio de raizes, detritos
vegetais e infiltragdo de material aléctone (Trajano & Bichuette, 2006; Culver &
Pipan, 2019).

Em conjunto, a combinagcdo entre elevada heterogeneidade
geomorfoldgica, isolamento espacial das cavidades e forte sazonalidade
climatica cria um mosaico de habitats subterraneos potencialmente isolados,
favorecendo processos de diferenciagdo populacional e localizados,
especialmente em organismos de baixa capacidade de dispersao, como as

aranhas da familia Telemidae.

2.3.2 Amostragem

Os espécimes de Pinelema elinae foram historicamente amostrados pela
equipe do Laboratério de Estudos Subterraneos entre os anos de 2020 e 2023,

e depositados na colegéo zooldgica do Laboratério de Estudos Subterraneos da
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Universidade Federal de Sao Carlos, sob curadoria de Maria Elina Bichuette e
Jonas Eduardo Galldo. Foram selecionados para as analises, as populag¢des da
Serra do ramalho das cavidades Gruna do Engrunado, Lapa do Boqueirao,
Gruna do Pedro Cassiano e Gruna da Serra Solta (Figura 20), em decorréncia

do numero de espécimes ser maior ou igual a quatro individuos.

Ao todo, foram utilizados 65 espécimes para as analises de historia
natural, sendo 39 adultos e 26 juvenis (sub-adultos ou um instar antes). Para as
analises morfométricas, foram considerados exclusivamente individuos adultos
(n = 34), a fim de evitar vieses associados ao crescimento ontogenético, dos
quais 25 eram fémeas e nove machos. O pequeno numero amostral decorre do

fato da espécie apresentar tamanhos populacionais pequenos.

Considerando a possibilidade de dimorfismo sexual em Pinelema elinae,
todas as analises morfométricas foram estruturadas de modo a avaliar e
controlar explicitamente o efeito do sexo sobre a variagdo morfoldgica.
Inicialmente, machos e fémeas foram comparados por meio de analises
discriminantes, PERMANOVA e regressbes alométricas, a fim de verificar
diferengas associadas ao tamanho corporal, propor¢gdes dos apéndices e forma
corporal. Em seguida, as analises de diferenciagdo populacional foram
conduzidas incorporando o sexo como fator explicativo ou avaliando
separadamente caracteres cuja variagao apresentou forte associagdo com
dimorfismo sexual, como os apéndices e o pedipalpo. Dessa forma, buscou-se
assegurar que os padrdes de variagdo detectados entre as populagdes
refletissem diferengas populacionais reais, € ndo apenas variagdo morfologica

associada ao sexo.

A distribuicdo dos individuos adultos entre as cavidades foi a seguinte:
Gruna do Engrunado, com 11 individuos (dois machos e nove fémeas); Lapa do
Boqueirdo, com nove individuos (trés machos e seis fémeas); Gruna do Pedro
Cassiano, com 10 individuos (trés machos e sete fémeas); e Gruna da Serra

Solta, com quatro individuos (um macho e trés fémeas).

2.3.3 Histéria Natural

Para histéria natural foram considerados os seguintes aspectos:
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e Habitat e micro-habitat: informagdes como nicho ecolégico ocupado e
recurso tréfico utilizado, a partir de que tipo de substrato cada espécime
foi coletado;

e Dados da morfologia de espécimes juvenis e adultos: obtidos através
da observacao dos padrdes de coloragao e da medigao morfométrica dos
caracteres: comprimento do tamanho corporal (Prossoma +
Opistossoma), comprimento do pedipalpo, e o0 comprimento das pernas |,
I, e IV,

o Distribuicao espacial nas cavidades: zonacédo - Zona de Entrada,
regidao ecotono entre o ambiente epigeo e hipdgeo e com incidéncia direta
de luz; Zona de Penumbra, onde ainda ha incidéncia luminosa indireta e
com diminuigédo gradual; Zona Afética, onde ocorre auséncia permanente
de luz e estabilidade de fatores fisicos (Barr 1968; Poulson & White 1969;
Howarth 1983).

Além disso, foi calculada a razdo sexual de Pinelema elinae
considerando-se o total de individuos adultos amostrados, bem como

separadamente para cada cavidade.

2.3.4 Medidas Lineares (morfometria classica)

Para a realizagdo da Morfometria Classica ou Linear (ML), foram
mensurados nos individuos adultos tracos de estruturas que apresentaram
variagbes morfolégicas em estudos anteriores envolvendo diferentes grupos de
aranhas (Lapinski et al., 2015; Wong et al., 2017; Wolff et al., 2022; Fonseca-
Ferreira et al., 2023). Todas as medidas lineares foram definidas a partir de
regides anatdmicas especificas, claramente delimitadas e passiveis de
replicagéo (Figura 21). O comprimento da carapacga (CC) foi mensurado ao longo
do eixo sagital mediano, entre o ponto mais anterior da margem cefalica
(correspondente ao landmark 1) e o ponto médio posterior da margem toracica
(correspondente ao landmark 11). A largura da carapaca (LC) foi obtida pela
maior distancia linear entre as margens laterais direita e esquerda da carapaga,
com o ponto de medida estabelecido na regido compreendida entre as pernas |l
e lll (préxima aos landmarks 6 e 16). O comprimento do esterno (CE) foi
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determinado ao longo do eixo mediano, entre sua porgao anterior (landmark 1)
e posterior (landmark 7), enquanto a largura do esterno (LE) correspondeu a
maior distancia transversal entre suas margens laterais, com o ponto de medida
estabelecido na regido central de inser¢ao da perna Il (entre os landmarks 4 e 5,
e 9e 10).

O comprimento das pernas |, II, lll e IV (P1, P2, P3 e P4) foi mensurado
considerando o eixo longitudinal de cada perna, desde a articulagdo coxa até a
extremidade distal do tarso. O comprimento do pedipalpo (CP) foi obtido ao longo
do eixo longitudinal do apéndice, desde a base da coxa até a extremidade distal

do tarso nas fémeas e do cimbio nos machos, conforme indicado na Figura 21.

Figura 21: Fotografias de um macho adulto de Pinelema elinae, ilustrando os marcos

anatdmicos e as medidas adotadas nas analises de morfometria linear e geométrica. A — Vista
dorsal; B — Vista ventral; C — Pedipalpo direito em vista prolateral. CC corresponde ao
comprimento da carapaca (landmarks 1-11); LC a largura maxima da carapaca (regido entre as
pernas Il e lll, proxima aos landmarks 6 e 16); CE ao comprimento do esterno (landmarks 1-7);
LE a largura maxima do esterno (regido central de insergao da perna ll, entre os landmarks 4-5
e 9-10); CP ao comprimento do pedipalpo; P1 ao comprimento da primeira perna. Pontos
vermelhos indicam os landmarks; linhas tracejadas pretas representam as medidas lineares; o
contorno pontilhado em laranja representa os semilandmarks utilizados na morfometria

geomeétrica de contorno.
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2.3.5 Morfometria Geométrica

Considerando o dimorfismo sexual em aranhas, particularmente
evidente na morfologia do pedipalpo masculino, que apresenta estruturas
reprodutivas altamente especializadas, as analises de morfometria geométrica
foram conduzidas de forma distinta conforme a estrutura analisada. Estruturas
somaticas compartilhadas entre os sexos (carapaga e esterno) foram analisadas
utilizando individuos adultos de ambos os sexos, enquanto o pedipalpo foi
analisado exclusivamente em machos adultos, em fung¢ao de sua diferenciacao

morfoldgica e funcional associada a reproducao.

Marcos Anatomicos
Carapaca

Foram estabelecidos 20 marcos anatémicos (landmarks), dos quais dois
do tipo lll, posicionados em extremidades corporais (pontos 1 e 11), dois do tipo
I, definidos por caracteristicas geométricas localizadas em regides de curvatura
maxima ou transi¢des morfoldgicas (pontos 2 e 20, que estdo nas bases dos
pedipalpos), e os demais do tipo I, localizados em regides anatdmicas altamente
repetiveis e inequivocas (isto é, nos locais onde as pernas se inserem na

carapaca) (Bookstein, 1991), conforme exemplificado na Figura 21-A.
Esterno

Foram estabelecidos 12 marcos anatémicos (landmarks), todos do tipo
I, circundando a placa do esterno em regides entre as insergdes dos apéndices
(Figura 21-B).

Contornos (Semilandmarks)

Foram estabelecidas 200 marcagdes delimitando o contorno externo do bulbo do
pedipalpo de individuos machos adultos (n = 9). Embora o pedipalpo esteja
presente em ambos 0s sexos, nos machos adultos essa estrutura é
morfologicamente diferenciada, apresentando o bulbo genital ou receptaculum
seminis (Wagner, 1887), formado pelo conjunto de trés estruturas envolvidas na
transferéncia do material genético: tégulo, sulco distal e émbolo. Dois marcos



Pagina | 112

anatébmicos (landmarks) foram definidos como pontos de referéncia: um
localizado na base do tégulo e outro no apice do émbolo. Adicionalmente, foram
definidos 198 semilandmarks distribuidos ao longo de duas curvas que delimitam
o contorno externo completo do bulbo, permitindo capturar de forma detalhada a

variagdo na forma dessas estruturas (Figura 21-C).

Obtencao de Imagens

A obtengao das imagens para as analises de morfometria geométrica foi
realizada de acordo com o tipo de abordagem adotada. Para as analises
baseadas em marcos anatdomicos (landmarks), foram obtidas fotografias dos
especimes em vistas dorsal e ventral, de modo a capturar, respectivamente, a
forma da carapaga e do esterno. Para garantir a padronizagdo das imagens, o
foco foi ajustado manualmente de modo a assegurar a maxima nitidez de todo o
contorno da carapaca e do esterno, evitando areas desfocadas que pudessem
comprometer a digitalizagdo dos marcos. O posicionamento dos espécimes foi
mantido o mais uniforme possivel entre as fotografias, com auxilio de areia azul
de aquario previamente moida em particulas menores, utilizada para estabilizar
e fixar os individuos na mesma orientagdo durante a captura das imagens. As
imagens foram adquiridas utilizando-se uma camera Prime Life Science Cam
Intervision 12 MP — Nikon, acoplada a um estereomicroscépio Nikon SMZ800N,

com aumento de 5X, e processadas no aplicativo Prime Cam Pro, versao 2.8.

Para as analises morfométricas baseadas em contorno
(semilandmarks), foram obtidas imagens do pedipalpo direito de machos adultos
em vista prolateral, visando a captura detalhada da morfologia do bulbo
copulatorio e do émbolo. As imagens foram adquiridas com uma camera Leica
K5C acoplada ao estereomicroscopio Leica M205C, utilizando objetiva Planapo
1.0x. Para garantir maior profundidade de campo e nitidez das estruturas, as
imagens finais foram produzidas a partir da montagem de multiplas fotografias

por meio do software Helicon Focus.

Apoés a obtengao das imagens, estas foram organizadas em bibliotecas
no formato TPS utilizando-se o aplicativo TPSUtil (Rohlf, 2016), para posterior

marcag¢ao dos marcos anatdmicos e semilandmarks.
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2.3.6 Analise dos Dados
Morfometria Linear

Inicialmente, foram calculadas a média, o desvio padrao e os valores
maximos e minimos obtidos, a partir da plataforma R versao 4.4.1 (R Core Team,
2024), executada no RStudio v2024.04.2. Foram utilizados os pacotes readx/
(Wickham & Bryan, 2025), dplyr (Wickham et al., 2023) e writex| (Ooms, 2024).
Em seguida, no software PAST versao 4.03 (Hammer et al., 2001), foram
realizadas analises multivariadas de Coordenadas Principais (PCoA) com
coeficiente de Gower e analises discriminantes, a fim de averiguar diferengas
entre sexos e populagdes quanto ao tamanho das estruturas. Posteriormente, foi
conduzida uma PERMANOVA baseada no indice de Gower, com 10.000
permutacdes e testes par-a-par de Bonferroni, para verificar se as diferengas
entre os sexos e entre as populagdes eram significativas. Ademais, os valores
de F obtidos nas analises foram exportados ao software Mesquite versao 4.0
(Maddison & Maddison, 2025), para a confecg¢ao de arvores de relagao entre as

populacdes.

Para verificacdo adicional do dimorfismo sexual, avaliou-se a relagcao
entre o comprimento da carapaga e o tamanho dos apéndices (pernas | a IV e
pedipalpo) logaritmizados, por meio de regresséo linear, considerando os sexos
separadamente. Inicialmente, foi realizado, o ajuste de modelos lineares simples
(Apéndices ~ Comprimento da Carapaga) para machos e fémeas
individualmente, com o objetivo de avaliar se o tamanho corporal prediz o
comprimento dos apéndices. Em seguida, foi ajustado um modelo linear com
termo de interagéo (Apéndices ~ Comprimento da Carapaca x Sexo), para testar
se a inclinagdo da relacdo entre corpo e apéndices difere entre os sexos. A
significancia dos efeitos foi verificada pelos valores de p dos coeficientes do
modelo, complementada por uma analise de variancia (ANOVA). As analises
foram realizadas no ambiente R com os pacotes readx/, dplyr, ggplot2 (Wickham,
2016) e broom (Robinson et al., 2025).

Morfometria Geométrica baseada em Marcos Anatéomicos (Landmarks)
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As analises foram conduzidas no software MorphodJ, versdo 1.08.01
(Klingenberg, 2011). Inicialmente, removeu-se a influéncia do tamanho,
orientagdo e posicao por meio da Analise Generalizada de Procrustes (GPA),
que padroniza todos os espécimes em um unico tamanho de centréide unitario
(Zelditch et al., 2012), isolando informagdes unicamente relacionadas a forma da
carapaca e do esterno (componentes simétricos e assimétricos das coordenadas
de Procrustes). Em seguida, a fim de avaliar o erro de marcacéo dos pontos
anatdmicos, foi realizada uma ANOVA de Procrustes, comparando a média dos
quadrados entre individuos e entre as duas digitalizacbes de um mesmo
individuo (erro de marcagao), o que também permitiu verificar a presenca ou

auséncia de assimetria direcional nas estruturas analisadas.

Com os dados médios obtidos, foi gerada uma matriz de covariancia a
partir dos componentes simétricos, a fim de realizar uma Analise de Regressao,
considerando como subgrupos as diferentes populagdes (cavernas) e o sexo,
com testes de permutacédo de 10.000 réplicas. Tal analise teve como objetivo
verificar a influéncia de efeitos alométricos do tamanho do centrdide sobre os
componentes de forma. Em caso de alometria significativa (p < 0,05), as analises
subsequentes foram conduzidas com base nos residuos da regressao. Apos as
analises preliminares e a preparacao dos dados, foi realizada uma Analise de
Componentes Principais (PCA), com base na matriz de covariancia dos

componentes simétricos das formas de Procrustes.

Por fim, foram realizadas analises discriminantes entre os sexos para
verificar o dimorfismo sexual e uma Analise de Variagdo Candnica (CVA), com o
objetivo de discriminar os grupos e verificar diferencas significativas entre as
populagdes das diferentes cavernas quanto a forma da carapacga e do esterno.
Para isso, foram avaliados os valores da distancia de Mahalanobis, bem como
os respectivos valores de p, obtidos por meio do teste de Pillai’'s trace, com
10.000 réplicas de permutacdo. Ademais, as distancias de Mahalanobis também
foram exportadas ao software Mesquite versao 4.0, para a confecgéo de arvores

de relacao entre as populagdes.

Morfometria geométrica baseada em contorno
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As coordenadas de Procrustes para os semilandmarks foram obtidas
pelos programas do pacote TPS (Rohlf, 2016). A partir delas, foi gerada uma
matriz com separagao entre as cavidades, sendo as coordenadas transformadas

em um array tridimensional com a fungéo arrayspecs.

Em seguida, foi realizada uma Analise de Componentes Principais (PCA)
e, para avaliar as diferengas entre os grupos (cavidades), os escores dos
primeiros componentes principais foram submetidos a uma Analise de Variancia
Multivariada (MANOVA), utilizando o teste de Pillai. Complementarmente, foram
realizados testes par-a-par com abordagem permutacional via adonis2, com 999
permutacdes. Por fim, conduziu-se uma Analise de Variagdo Canénica (CVA)

para separagao e visualizagao grafica dos grupos.

As analises dos dados foram processadas no ambiente R versao 4.4.1
(R Core Team, 2024), utilizando os pacotes geomorph (Baken et al., 2021;
Adams et al., 2025), MASS (Venables & Ripley, 2002), candisc (Friendly, 2007;
Friendly & Fox, 2024), ggplot2 (Wickham, 2016), readx/ (Wickham & Bryan, 2025)
e vegan (Oksanen et al., 2025).

2.4 RESULTADOS

2.4.1 Historia Natural de Pinelema elinae

Todos os individuos foram encontrados exclusivamente nas zonas mais
profundas da caverna (zona afética). Juvenis foram observados majoritariamente
em teias delicadas, de formas irregulares, fixadas as paredes ou em fendas na
rocha. Adultos, por sua vez, ocuparam micro-habitats variados, incluindo o
substrato argiloso do piso da caverna, paredes rochosas e areas proximas a
deposi¢des de matéria organica vegetal, associadas a elevada umidade (Figura
22).

Entre os 39 individuos adultos analisados, a razdo sexual total foi de
3,33:1 (30 fémeas e 9 machos), considerando exemplares coletados ao longo de
dois anos. Quando analisadas isoladamente, as cavidades apresentaram as
seguintes razdes sexuais: Gruna do Engrunado, 4,5:1 (n = 9 fémeas e 2
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machos); Lapa do Boqueirao, 2:1 (n = 6 fémeas e 3 machos); Gruna do Pedro
Cassiano, 2,33:1 (n = 7 fémeas e 3 machos); e Gruna da Serra Solta, 3:1 (n =3

fémeas e 1 macho).

Figura 22: Fotografias de individuos adultos de P. elinae em ambiente natural. A — Lapa do

Boqueirdo; B — Gruna Agua Clara; C — Lapa do Boqueirdo com aumento e enfoque na P,
elinae; D — Gruna Agua Clara com aumento e enfoque em P. elinae. Setas vermelhas nas fotos

sem aumento indicam onde estio os individuos de P. elinae. Fotos: Maria Elina Bichuette

Os individuos nao apresentam estruturas visuais. Quanto a outros
aspectos morfolégicos dos espécimes coletados e fixados, verificaram-se
diferengas entre juvenis (individuos com estruturas reprodutivas né&o
completamente formadas) e adultos (machos com pedipalpos modificados e
émbolo completamente formado; fémeas com abertura genital visivel e

entumecida na regiao do sulco epigastrico do opistossoma) (Figura 23).
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e Pigmentacao: Juvenis, em sua maioria, sdo despigmentados, embora
alguns apresentem coloragdo alaranjada palida; adultos variam de
parcialmente a completamente pigmentados, com colorag&o alaranjada.

¢ Tamanho corporal e das pernas: Juvenis apresentam tamanho corporal
meédio aproximadamente um tergo menor que o dos adultos (1,08 £ 0,19
mm vs. 1,53 + 0,14 mm). A diferenca €& ainda mais acentuada no
comprimento das pernas, sendo estas cerca de duas vezes menores nos

juvenis (Tabela 3).

Tabela 3: Caracteres morfométricos de Pinelema elinae entre juvenis (sub-

adultos ou um instar antes) e adultos (machos e fémeas juntos).

Carater Juvenis (Média £ DP) Adultos (Média * DP)
Tamanho Corporal 1,08 £ 0,19 mm 1,53 £ 0,14 mm
(Prossoma + Opistossoma)
Pedipalpo 0,60 £ 0,22 mm 0,9+ 0,11 mm
Pernal 3,71+ 1,70 mm 7,00 £ 1,41 mm
Perna Il 3,07 £ 1,63 mm 6,21 £ 0,79 mm
Perna lll 2,41+ 1,12 mm 4,49+ 0,74 mm

Perna IV 2,85+ 1,24 mm 5,66 + 1,23 mm
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Figura 23: Fotografias de espécimes de P. elinae em diferentes estadios de desenvolvimento e

sexos. A — Juvenil, vista dorsal; B — Juvenil, vista ventral; C — Fémea, vista dorsal; D — Fémea,

vista ventral; E — Macho, vista dorsal; F — Macho, vista ventral.

2.4.2 Morfometria Linear
Medidas Lineares Obtidas

Os machos apresentaram menor comprimento da carapaca, maior
largura da carapaga, maiores comprimentos das pernas e menor variagdo no
comprimento das pernas em relagcao as fémeas (Tabela 4). Os espécimes da
Gruna do Engrunado sdao menores em tamanho quando comparados aos

espécimes das outras populagdes (Tabela 5).
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Tabela 4: Médias, desvios-padrao, valores minimos e maximos para as

medidas lineares de adultos de P. elinae conforme o sexo.

Medidas Machos (n: 9) Fémeas (n: 25)

Comprimento da Carapaca 0,643 + 0,054 0,686 = 0,056
(CC) (0,527 — 0,713) (0,54 — 0,794)

Largura da Carapaga (LC) 0,525 + 0,048 0,519 + 0,045
(0,429 — 0,593) (0,429 - 0,609)

Comprimento do Esterno 0,403 + 0,034 0,381 + 0,042
(CE) (0,363 — 0,45) (0,307 — 0,458)

Largura do Esterno (LE) 0,365 + 0,033 0,365 + 0,035
(0,284 —0,398) (0,322 - 0,495)

Pernall 7,189 £ 0,339 6,997 + 0,934
(6,737 — 7,828) (5,349 — 9,115)

Pernalll 6,741 + 0,654 6,059 + 0,731

(5,322 - 7,432) (4,951 — 7,56)

Perna lll 4,83 +0,619 4,453 £ 0,745
(3,76 — 5,616) (3,258 — 6,094)

Perna IV 6,152 £ 0,497 5,568 + 0,864
(5,281 - 6,788) (4,218 —7,751)

0,948 + 0,099 0,885 + 0,149

Pedipalpo

(0,762 — 1,094)

(0,636 — 1,176)

Tabela 5: Médias, desvios-padrao, valores minimos e maximos para as

medidas lineares de adultos de P. elinae conforme a populagao/cavidade.

Medidas Gruna da Serra Gruna do Gruna do Pedro Lapa do
Solta (n: 4) Engrunado (n: 11) Cassiano (n: 10) Boqueirao (n: 9)

Comprimento da 0,732 £ 0,03 0,653 + 0,048 0,683 £ 0,055 0,665 £ 0,07
Carapaca (CC) (0,713 - 0,777) (0,527 — 0,708) (0,627 — 0,794) (0,54 — 0,776)
Largura da 0,57 £ 0,02 0,481 + 0,024 0,543 + 0,034 0,522 + 0,047
Carapagca (LC) (0,548 — 0,593) (0,429 — 0,51) (0,51 - 0,609) (0,429 — 0,583)
Comprimento do 0,411 £ 0,032 0,368 £ 0,043 0,385 £ 0,035 0,402 £ 0,042
Esterno (CE) (0,385 — 0,458) (0,307 — 0,424) (0,317 — 0,45) (0,317 — 0,45)
Largura do Esterno 0,385 + 0,008 0,34 £ 0,023 0,386 + 0,044 0,363 + 0,018
(LE) (0,373 - 0,393) (0,284 — 0,365) (0,337 — 0,495) (0,335 — 0,388)

Pernall 7,37 £ 0,403 6,26 £ 0,477 7,589 + 0,893 7,309 = 0,54
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(7,014 — 7,828)

(5,349 — 6,962)

(6,151 — 9,115)

(6,607 — 8,319)

Perna Il 6,451 + 0,424 5,45 + 0,332 6,696 + 0,781 6,603 + 0,483
(6,041 — 6,997) (4,951 — 6,124) (5,646 — 7,56) (5,938 — 7,219)

Perna lll 4,445 + 0,039 3,866 + 0,324 5,068 + 0,709 4,867 + 0,61
(4,411 — 4,5) (3,258 — 4,439) (3,867 — 6,065) (4,296 — 6,094)
Perna IV 5,403 + 0,576 5,005 + 0,48 6,54 + 0,661 5,833 + 0,505
(4,684 — 6,09) (4,218 — 5,674) (5,55 — 7,715) (5,011 — 6,674)
Pedipalpo 0,936 + 0,121 0,838 + 0,136 0,951 + 0,153 0,910 + 0,124
(0,768 — 1,055) (0,636 — 1,026) (0,652 — 1,176) (0,72 — 1,094)

Axis 2 (7.72%)

Analise de Coordenadas Principais (PCoA)

A analise de Coordenadas Principais (PCoA), baseada nas medidas

lineares, gerou nove autovalores, dos quais os dois primeiros eixos explicam
conjuntamente 63,11% da variacao (Eixo 1: 55,39%; Eixo 2: 7,72%) (Figura 24).
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Figura 24: Grafico de PCoA mostrando a variacdo das medidas lineares de P. elinae entre

cavidades. Gruna do Engrunado (GE - vermelho), Lapa do Boqueirdo (LB - verde), Gruna do

Pedro Cassiano (PC - azul) e Gruna da Serra Solta (SS - amarelo).
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Apesar da sobreposicdo, observa-se tendéncia a diferencas
populacionais. As populagbes da Gruna do Pedro Cassiano e da Lapa do
Boqueirao apresentam maior dispersao, principalmente no eixo 1, tendendo a
valores mais negativos. A populagdo da Gruna do Engrunado concentra-se em
valores positivos do eixo 1, enquanto a Gruna da Serra Solta diferencia-se no

eixo 2, agrupando-se em valores negativos.

Dimorfismo sexual de Pinelema elinae em relagdao ao tamanho

A analise discriminante entre os sexos revelou separacao parcial entre
machos e fémeas (Figura 25), com acuracia geral de 76,47% (26 dos 34
individuos) na reclassificacdo via jackknife. As fémeas tiveram maior taxa de
acerto (80%, 20 de 25) em relagdo aos machos (66,7%, 6 de 9), possivelmente

em fungdo da maior amostragem ou de maior variagdo morfolégica nos machos.
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5.251

4.504

3.751

3.004

2.254

0.754

0.00 T T T T T T
-3.00 -2.25 -1.50 -0.75 0.00 0.75 1.50 225 3.00

Discriminant

Figura 25: Andlise discriminante (LDA) entre machos e fémeas de P. elinae a partir dos dados

lineares. Machos em cinza-escuro e fémeas em cinza-claro.

As analises de PERMANOVA nao indicaram diferengas significativas
entre os sexos considerando todos os caracteres lineares (F = 1,903; p = 0,138).
Ao avaliar apenas os apéndices (pernas 1 a 4 e pedipalpo), também nao se

obteve diferengas significativas (F = 3,143; p = 0,067). Com a exclusao do
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pedipalpo, por tratar-se de um carater sexual secundario em machos, obteve-se

diferengas estatisticas marginais (F = 3,561; p = 0,059).

As analises de regressdao mostraram, para fémeas, correlagado
significativa e positiva entre o comprimento da carapaga e o tamanho dos
apéndices (R*=0,29; B = 0,8165; p = 0,005). Para machos, essa relagao nao foi
significativa (R* = 0,34; B = 0,4599; p = 0,129). O modelo com interagdo
(Apéndices ~ Comprimento da Carapaga x Sexo) indicou efeito significativo do
comprimento da carapaga sobre o tamanho dos apéndices (F =7,333; p=0,011),
assim como diferencgas gerais entre os sexos (F = 7,323; p = 0,011), mas sem
interacao significativa (F = 0,558; p = 0,46), sugerindo que as inclinagdes das

retas de regressao nao diferem entre os sexos (Figura 26).

Esses resultados indicam a presenca de dimorfismo sexual moderado
em P. elinae, associado principalmente a diferengas gerais no tamanho dos
apéndices. De modo geral, machos apresentam pernas e pedipalpos
relativamente mais longos, conforme observado na Tabela 4, enquanto fémeas
tendem a apresentar maior comprimento corporal. No entanto, a auséncia de
interagdo significativa entre sexo e comprimento da carapacga indica que ambos
0s sexos compartilham padrdes alométricos semelhantes, sugerindo que o
dimorfismo esta relacionado principalmente a diferengas de tamanho relativo, e

nao a trajetorias de crescimento distintas.
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Figura 26: Regressao linear entre o tamanho dos apéndices (pernas | a IV e pedipalpo, escala
logaritmica) e o comprimento da carapaca (escala logaritmica) em machos e fémeas de P.

elinae.

Diferengas populacionais de Pinelema elinae em relagao ao tamanho

A analise discriminante entre as populagdes identificou trés eixos, dos
quais os dois primeiros explicam 90,07% da variagao (Eixo 1: 52,58%; Eixo 2:
37,49%) (Figura 27).
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Figura 27: Analise discriminante (LDA) entre populacdes de P. elinae a partir dos dados
lineares. Gruna do Engrunado (GE - vermelho), Lapa do Boqueirédo (LB - verde), Gruna do

Pedro Cassiano (PC - azul) e Gruna da Serra Solta (SS - amarelo).

A populagdo da Gruna do Engrunado destacou-se, localizada
majoritariamente em valores negativos do eixo 1, enquanto as demais se
concentram a direita. A Gruna da Serra Solta diferenciou-se no eixo 2, ocupando
posicoes negativas. Ja as populacdes da Lapa do Boqueirdo e da Gruna do
Pedro Cassiano concentraram-se nas porg¢oes positivas de ambos os eixos, com

sobreposicao entre si.

A PERMANOVA indicou diferencas significativas entre as populagdes
quanto as medidas lineares (F = 7,503; p < 0,001). Nos testes par-a-par (Tabela
6), a populagao da Gruna do Engrunado diferiu significativamente de todas as
demais, apresentando tendéncia a menor tamanho corporal e de apéndices em

relagao as outras populagdes.

Tabela 6: Teste pareado entre as populagoes de Pinelema elinae, com
valores de p da corre¢ao de Bonferroni (parte superior) e valores de F

(parte inferior).
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Gruna do
Gruna do Lapa do Gruna da
L Pedro
Engrunado Boqueirdao . Serra Solta
Cassiano
Gruna do
- 0,0024* 0.0005999* 0,0048*
Engrunado
Lapa do
o 11,46* - 1 1
Boqueirao
Gruna do
Pedro 16,58* 1,438 - 1
Cassiano
Gruna da
12,35* 1,395 1,752 -
Serra Solta

* Diferencgas estatisticamente significativas

2.4.3 Analises de Morfometria Geométrica baseada em Marcos

Anatomicos
Analise de erro e simetria

A anadlise de varidncia de Procrustes (Procrustes ANOVA) para a
carapaga revelou que a variabilidade morfolégica entre os individuos de
Pinelema elinae (MS = 0,0006334237) foi uma ordem de magnitude superior a
variagdo atribuida ao erro de digitalizagdo dos pontos anatdbmicos (MS =
0,0000118924). Esse resultado indica que o erro de marcacgao dos landmarks é
desprezivel frente a variabilidade bioldgica e, portanto, pode ser desconsiderado
nas analises subsequentes. Nao foi detectada assimetria direcional significativa
na forma da carapaca (F = 0,86; p = 0,6293), apenas assimetria flutuante entre
os pontos anatdmicos (F = 15,03; p < 0,0001), indicando que a variagao entre os

lados é aleatoria e ndo sistematica.

Para o esterno, as analises também mostraram que a variabilidade
morfolégica (MS = 0,0005389748) foi uma ordem de magnitude maior que a
atribuida ao erro de digitalizagdo (MS = 0,0000198659). Contudo, para essa
estrutura foi detectada assimetria direcional significativa (MS = 0,0002937678; F
= 2,39; p = 0,0096), superior a assimetria flutuante (MS = 0,0001230478; F =
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6,19; p <0,0001). Os efeitos assimétricos podem ser visualizados no grafico PCA
da Figura 28.
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Figura 28: Grafico de Componentes Principais (PCA) a partir dos componentes assimétricos
do esterno de individuos de P. elinae. O contorno cinza representa a forma média do esterno,
enquanto o contorno preto mostra as alteragdes referentes aos extremos de cada eixo dos

componentes de variagao.

Alometria

As analises de regressdao entre o tamanho do centrdide e os
componentes simétricos da forma da carapaca demonstraram auséncia de
alometria significativa (p = 0,6344). O modelo explicou apenas 1,42% da
variacao total da forma, sugerindo que o tamanho corporal exerce influéncia
minima na morfologia registrada. Assim, optou-se por manter os dados originais
nas analises subsequentes, sem remocgao de efeitos alométricos por meio dos

residuos da regressao.

0,06



% Variance

Pagina | 127

As analises de alometria para o esterno também ndo indicaram influéncia
significativa (p = 0,0755) do tamanho do centréide sobre os componentes
simétricos da forma. O modelo explicou somente 7,42% da variagao total, motivo
pelo qual também se optou pela utilizagdo dos dados originais nas analises

seguintes.

Analise de Componentes Principais (PCA)

APCA, com base na matriz de covariancia, gerou 18 autovalores, sendo
que os dois primeiros componentes explicaram conjuntamente 80,67% da
variagao total. O primeiro componente (PC1) respondeu por 71,68% da variagao,
evidenciando um forte eixo de diferenciacdo morfolégica. Além disso, 95% da
variagao foi representada pelos seis primeiros componentes principais (Figura
29).
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Figura 29: Contribuicdo de cada autovalor, obtido pela PCA, para a variagédo na forma da

carapagca.

A projecao dos individuos nos dois primeiros eixos principais (PC1 e
PC2) é apresentada na Figura 30. O PC1 (71,68%) representa um gradiente
morfolégico no qual valores positivos correspondem a carapagas com porgao
anterior projetada sagitalmente e alargada — especialmente na regiéo rostral e
nas inser¢cdes do pedipalpo e perna | — e porgcao posterior afilada, com

encurtamento na extremidade ligada ao pedicelo. Em contraste, valores
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negativos refletem carapagas com maior abaulamento lateral posterior e
encurtamento sagital da regido anterior. O PC2 (8,98%) distingue carapacas
mais arredondadas, curtas e alargadas (valores positivos) de carapagas longas
e estreitas (valores negativos).
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Figura 30: Grafico de PCA a partir dos componentes simétricos da carapaga, mostrando as
modificagdes na forma entre as seguintes cavidades: Gruna do Engrunado (GE - vermelho),
Lapa do Boqueirdo (LB - verde), Gruna do Pedro Cassiano (PC - azul) e Gruna da Serra Solta
(SS - amarelo). O contorno cinza representa a forma média da carapaga, enquanto o contorno

preto mostra as alteragbes referentes aos extremos de cada eixo de variagao.

Apesar da sobreposicdo morfolégica entre os grupos, observam-se
tendéncias distintas. A populacédo da Gruna da Serra Solta tende a se concentrar
em valores positivos de PC1, enquanto a Lapa do Boqueirdo apresenta maior
dispersdao em ambos o0s eixos, incluindo valores negativos de PC1. Ja as
populagdes das grunas do Engrunado e do Pedro Cassiano demonstram ampla
distribuicdo e certa sobreposigao entre si e com os demais grupos. Esses
padrées sugerem a existéncia de tendéncias morfolégicas associadas as
populagdes, embora a variacao intrapopulacional ainda seja consideravel. Isso
justifica a aplicacao de abordagens multivariadas adicionais, como a Analise de
Variagdo Candnica (CVA), para investigar de forma mais robusta a separacéo

entre os grupos.
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Para o esterno, a PCA gerou 10 autovalores, sendo que os dois primeiros
componentes explicaram conjuntamente 88,2% da variagdo total. O PC1
respondeu por 62,07% da variagdo e o PC2 por 26,13%. Ademais, 95% da
variagdo morfolégica foi representada pelos quatro primeiros componentes

principais (Figura 31).
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Figura 31: Contribuigdo de cada autovalor, obtido pela PCA, para a variagado na forma do

esterno.

A projecgao dos individuos nos dois primeiros eixos principais (Figura 32)
mostra que o PC1 representa um gradiente morfolégico no qual valores positivos
correspondem a esternos ovais, estreitos lateralmente e distendidos
sagitalmente na porcao anterior, enquanto valores negativos representam
esternos lateralmente alargados — principalmente na regido de insergao da
perna | — e retraidos sagitalmente na porgao anterior, compondo uma forma em
“coracao”. Ja o PC2 distingue esternos mais arredondados (valores positivos) de

esternos mais estreitos lateralmente e em forma de “escudo” (valores negativos).
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Figura 32: Gréfico de PCA a partir dos componentes simétricos do esterno, mostrando as
modificagdes na forma entre as seguintes cavidades: Gruna do Engrunado (GE - vermelho),
Lapa do Boqueirao (LB - verde), Gruna do Pedro Cassiano (PC - azul) e Gruna da Serra Solta
(SS - amarelo). O contorno cinza representa a forma média do esterno, enquanto o contorno

preto mostra as alteragbes referentes aos extremos de cada eixo de variagao.

Conforme o grafico da PCA, observa-se maior dispersao entre os grupos
em PC1, com tendéncia a maior concentracdo em valores positivos desse eixo.
Ha sobreposicao entre as cavidades, exceto para a populagdo da Gruna da Serra
Solta, que se isola das demais em relacdo ao PC2, posicionando-se na

extremidade negativa.

Dimorfismo sexual de Pinelema elinae em relagao a forma corporal

A analise discriminante da forma da carapaga de P. elinae revelou
separacgao total entre machos e fémeas (Figura 33), com diferencgas significativas

entre os sexos (T-square = 114,0174; p = 0,0191).
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Figura 33: Grafico de Analise Discriminante da carapaca entre os sexos de P. elinae, com
machos em azul escuro e fémeas em vermelho. O contorno preto representa as alteragdes nos
extremos de cada eixo de variagdo, enquanto o contorno cinza representa a forma do extremo

oposto.

As fémeas tendem a apresentar carapagas mais longas sagitalmente,
com rostro projetado e estreitamento lateral, sobretudo na porgcéo posterior
(insercao das pernas lll e IV). Os machos, por sua vez, apresentam carapagas
mais curtas sagitalmente e mais largas lateralmente, com aspecto mais

arredondado.

A analise discriminante para o esterno mostrou separag¢ao parcial entre
os sexos (Figura 34), sem diferencgas estatisticamente significativas (T-square =
27,241; p = 0,0885). Ainda assim, observa-se uma tendéncia nas fémeas a
possuirem esternos mais largos lateralmente e triangulares, enquanto os

machos apresentam esternos mais estreitos lateralmente e ovais.
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Figura 34: Grafico de Analise Discriminante do esterno entre os sexos de P. elinae, com
machos em azul escuro e fémeas em vermelho. O contorno preto representa as alteragdes
referentes aos extremos de cada eixo dos componentes de variagdo, enquanto o contorno

cinza representa a forma do extremo oposto do eixo.

Diferencas populacionais de Pinelema elinae em relagao a forma corporal

A CVA da carapaca identificou trés variaveis canonicas, sendo as duas

primeiras responsaveis por 82,58% da variagao entre os grupos (CV1 = 51,08%;

CV2 = 31,5%) (Figura 35).
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Figura 35: Grafico de Variagao Candnica (CVA) com as diferengas na carapaga entre as
populacgdes de P. elinae das cavidades: Gruna do Engrunado (GE - vermelho), Lapa do
Boqueiréo (LB - verde), Gruna do Pedro Cassiano (PC - azul) e Gruna da Serra Solta (SS -
amarelo). O contorno cinza representa a forma média da carapaga, enquanto o contorno preto

representa a duplicagdo das alteragdes dos extremos de cada eixo de variagdo candnica.

A populagcdgo da Lapa do Boqueirdo destaca-se no eixo CV2,
representando carapagas com porcdo anterior mais estreita lateralmente e
posterior mais alargada. A Gruna do Engrunado se separa no eixo CV1 das
populagdes da Gruna do Pedro Cassiano e Gruna da Serra Solta, que se

sobrepdem em valores negativos (carapagas mais curtas e arredondadas).

Foram detectadas diferengas significativas entre as populagdes (Pillai’s
trace = 1,9865; p = 0,0353). As distancias de Mahalanobis variaram de 3,53
(Pedro Cassiano — Serra Solta) a 4,85 (Engrunado — Serra Solta) (Tabela 7).
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Contudo, os testes de permutacédo nao evidenciaram diferenciagéo significativa
(p > 0,05; Tabela 7).

Tabela 7: Teste pareado entre as populagoes de Pinelema elinae, para a
forma da carapacga, com valores de p (parte superior) e distancias de

Mahalanobis (parte inferior).

Gruna do
Gruna do Lapa do Gruna da
L Pedro
Engrunado Boqueirdao . Serra Solta
Cassiano
Gruna do
- 0,6179 0,3761 0,7818
Engrunado
Lapa do
o 3,81 - 0,8553 0,1930
Boqueirao
Gruna do
Pedro 4,16 3,76 - 0,5638
Cassiano
Gruna da
4,85 4,21 3,53 -
Serra Solta

A auséncia de significancia nos testes de permutacdo pode estar
relacionada ao tamanho amostral reduzido da Gruna da Serra Solta (n = 4), o
que limita o poder estatistico. Ainda assim, os padroes observados na CVA,
combinados com o resultado do Pillai’s trace e das distancias de Mahalanobis,
sugerem diferenciagao latente na forma da carapaca, especialmente entre Gruna
do Engrunado e Gruna da Serra Solta. Essa diferenciagdo pode refletir
processos de isolamento geografico, ja que essas cavernas sao espacialmente
mais distantes das demais (Figura 20), além de possiveis pressdes seletivas

locais.

A CVA para o esterno também identificou trés variaveis canénicas, sendo
as duas primeiras responsaveis por 79,28% da variagao (CV1 = 57,58%; CV2 =
21,7%) (Figura 36).
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Figura 36: Grafico de Variagao Canénica (CVA) com as diferengas no esterno entre as
populacdes de P. elinae das cavidades: Gruna do Engrunado (GE - vermelho), Lapa do
Boqueiréo (LB - verde), Gruna do Pedro Cassiano (PC - azul) e Gruna da Serra Solta (SS -
amarelo). O contorno cinza representa a forma média do esterno, enquanto o contorno preto

representa a duplicagédo das alteragdes dos extremos de cada eixo de variagdo candnica.

Observa-se estruturagdo morfolégica clara, com minima sobreposigao.
A Gruna da Serra Solta se destaca ao longo do CV2, enquanto a Gruna do
Engrunado separa-se das populagbes do Pedro Cassiano e da Lapa do

Boqueirdo no CV1, estas ultimas mais sobrepostas.

As analises evidenciaram diferengas significativas entre as populagdes
(Pillai’s trace = 1,5647; p = 0,0009). As distancias de Mahalanobis variaram de
2,31 (Pedro Cassiano — Boqueirdo) a 3,69 (Pedro Cassiano — Serra Solta)
(Tabela 8). Testes de permutagdo confirmaram diferencas significativas entre
Engrunado — Boqueirdo, Engrunado — Pedro Cassiano e Serra Solta — Pedro

Cassiano.
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Tabela 8: Teste pareado entre as populagées de Pinelema elinae, para a
forma do esterno, com valores de p (parte superior) e distancias de

Mahalanobis (parte inferior).

Gruna do
Gruna do Lapa do Gruna da
L Pedro
Engrunado Boqueirdao . Serra Solta
Cassiano
Gruna do
- 0,0057* 0,0173* 0,4786
Engrunado
Lapa do
o 2,86* - 0,1004 0,11164
Boqueirao
Gruna do
Pedro 3,29* 2,31 - 0,0114*
Cassiano
Gruna da
2,88 3,36 3,69* -
Serra Solta

* Diferencgas estatisticamente significativas

De forma semelhante a carapaca, as populagcbes da Gruna do
Engrunado e da Gruna da Serra Solta apresentaram maior diferenciagcao
morfolégica em relagao as demais. Esses resultados sugerem restricao no fluxo
génico dessas populagdes, possivelmente associada ao distanciamento espacial

das cavernas e ao consequente isolamento geografico.

2.4.4 Analises de Morfometria Geométrica baseada em contorno

(Semilandmarks)
Analise de Componentes Principais (PCA)

A PCA obtida a partir da analise do contorno externo do bulbo genital do
pedipalpo dos machos de Pinelema elinae gerou oito autovalores, sendo que os
dois primeiros componentes explicaram conjuntamente 81,61% da variagéo
total. O primeiro componente (PC1) respondeu por 61,81% da variagao,
enquanto o segundo componente (PC2) explicou 19,8%. Além disso, 95% da
variagdo morfoldgica relacionada ao pedipalpo foi representada pelos cinco

primeiros componentes principais (Figura 37).
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Figura 37: Contribuicdo de cada autovalor, obtido pela PCA, para a variagao na forma do

pedipalpo.

A projegcao dos individuos nos dois primeiros eixos principais (PC1 e
PC2) é apresentada na Figura 38, onde se observa uma separagao parcial entre

0S grupos.
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Figura 38: Grafico de Componentes Principais (PCA) a partir do contorno das estruturas do
bulbo do pedipalpo, mostrando as modificagdes na forma entre as seguintes cavidades: Gruna
do Engrunado (GE - vermelho), Lapa do Boqueirédo (LB - verde), Gruna do Pedro Cassiano (PC

- azul) e Gruna da Serra Solta (SS - amarelo). O contorno preto representa a forma média do
pedipalpo, enquanto as setas indicam a diregao da variagdo em cada extremo dos eixos

principais.

Diferengas populacionais de Pinelema elinae em relagdao ao contorno do

pedipalpo

A CVA para o contorno das estruturas que compdéem o bulbo do
pedipalpo identificou trés variaveis candnicas, das quais as duas primeiras
explicaram conjuntamente 97,36% da variagao entre os grupos (CV1 = 89,39%;

CV2 =7,97%), sendo utilizadas para a visualizagao grafica (Figura 39).
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Figura 39: Grafico de Variagdo Canbnica (CVA) com as diferengas no contorno do pedipalpo entre os

machos de P. elinae das cavidades: Gruna do Engrunado (GE - vermelho), Lapa do Boqueirédo (LB -

verde), Gruna do Pedro Cassiano (PC - azul) e Gruna da Serra Solta (SS - amarelo).

Apesar dos padroes visuais da CVA indicarem alguma estruturacao
morfolégica, com separagao principalmente no primeiro eixo, os testes
estatisticos ndo confirmaram diferengas significativas entre as populagdes em
relacao a forma do bulbo genital (Pillai’s trace = 1,6137; p = 0,7411). Tal resultado
possivelmente reflete o reduzido tamanho amostral de machos maturados
disponiveis (n=9), o que compromete o poder estatistico da analise. Dessa
forma, torna-se necessaria a ampliagdo da amostragem para a confirmagao de
padrées que possam refletir barreiras de isolamento reprodutivo e consequente

diferenciagao populacional.

Os valores de F referentes as diferengas populacionais quanto ao
contorno do pedipalpo podem ser observados na Tabela 9. As diferencas
variaram de 0,3191 (Lapa do Boqueirdo — Gruna do Pedro Cassiano) a 2,3742

(Gruna do Engrunado — Gruna do Pedro Cassiano), sendo a Gruna do
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Engrunado a cavidade que apresentou maiores diferencas em relagdo as

demais, embora sem significancia estatistica.

Tabela 9: Teste pareado entre as populagoes de Pinelema elinae, com

valores de p do teste de Adonis (parte superior) e valores de F (parte

inferior).
Gruna do
Gruna do Lapa do Gruna da
L Pedro
Engrunado Boqueirdao . Serra Solta
Cassiano
Gruna do
- 0,3 0,2 0,6667
Engrunado
Lapa do
o 1,1949 - 1 0,5
Boqueirao
Gruna do
Pedro 2,3742 0,3191 - 0,25
Cassiano
Gruna da
0,4055 0,7722 1,7358 -
Serra Solta

2.4.5 Arvore de relagao entre as populagoes

Utilizando as medidas de distancia entre as populacdes obtidas a partir
dos valores de F (dados lineares e analise de contorno do pedipalpo) e das
distancias de Mahalanobis (dados geométricos referentes a forma da carapaca
e do esterno), foi gerada uma arvore consenso representando as relagdes entre

as populagdes de P. elinae, apresentada na Figura 40.
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Figura 40: Arvore de consenso para a relagéo entre as populagdes de P. elinae da Serra do
Ramalho, obtida a partir das diferengas entre as populagdes derivadas das analises de
morfometria linear, morfometria geométrica baseada em marcos anatémicos (carapaca e
esterno) e morfometria geométrica baseada em contorno (pedipalpo). Gruna do Engrunado
(GE - vermelho), Lapa do Boqueirdo (LB - verde), Gruna do Pedro Cassiano (PC - azul) e

Gruna da Serra Solta (SS - amarelo).

Observa-se um agrupamento entre os individuos da Gruna do Pedro
Cassiano e da Gruna da Serra Solta, bem como uma maior separagcao desses
grupos em relacao as demais cavidades (Gruna do Engrunado e Lapa do
Boqueirdo). Esse padrdo, aliado as diferencas significativas detectadas em
andlises anteriores para a Gruna do Engrunado e a Gruna da Serra Solta,
mostram diferengas morfolégicas entre as populagdes que podem evidenciar
especiacao. Reforcando a necessidade de tratar essas populagdes como
unidades distintas em wuma perspectiva de conservagdo dos habitats

subterraneos em que ocorrem.

2.5 DISCUSSAO

Sobre a historia natural de Pinelema elinae

Adistribuicao restrita de Pinelema elinae as zonas aféticas das cavernas
indica uma dependéncia de ambientes climaticamente estaveis e uma
sensibilidade elevada a perturbagdes ambientais. Isto pode estar relacionado

com a reducédo da tolerancia fisiologica historicamente registrada para espécies
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subterréneas altamente especializadas (Huey & Kingsolver, 1989; Novak et al.,
2014; Raschmanova et al., 2015), mas sdo necessarios estudos fisioldgico-
comportamentais para comprovar esta hipotese. Essas zonas apresentam
auséncia permanente de luz, alta umidade e estabilidade dos fatores fisicos
(Poulson & White, 1969; Howarth, 1983; Trajano & Bichuette, 2006).

A predominancia de fémeas em relagdo aos machos observada neste
estudo é consistente com os dados descritos por Brescovit et al. (2023). Este
padrao € comum em diversas especies de aranhas cavernicolas, conforme
relatado em estudos anteriores com aranhas da familia Linyphiidae (Deeleman-
Reinhold, 1978; Mammola & Isaia 2016), Dysderidae e Nesticidae (Gasparo &
Thaler, 2000).

Os resultados obtidos indicam também que Pinelema elinae apresenta
dimorfismo sexual, porém com intensidade e expressao distintas entre tamanho
linear e forma corporal. Embora a analise discriminante do tamanho das
estruturas tenha indicado separagao parcial entre 0os sexos com acuracia
relativamente alta, as analises multivariadas nao detectaram diferencgas
estatisticamente significativas quando considerados todos os caracteres lineares
em conjunto, e apenas tendéncias marginais foram observadas ao avaliar
exclusivamente os apéndices. Além disso, a auséncia de interacdo significativa
entre sexo e comprimento da carapacga nas analises de regressdao demonstra
que machos e fémeas compartilham padrdes alométricos semelhantes. Assim, o
dimorfismo para P. elinae parece estar relacionado principalmente a diferencas
médias de tamanho relativo, com machos apresentando apéndices
relativamente mais longos e fémeas maior comprimento corporal, e ndo a

trajetorias de crescimento distintas entre os sexos.

Por outro lado, a morfometria geométrica evidenciou um padrao mais
robusto de diferenciacao sexual na forma da carapaca. A separacgéao total entre
machos e fémeas, com diferengas estatisticamente significativas, indica que a
configuracdo do prossoma constitui o principal componente do dimorfismo
sexual na espécie. Ja o esterno mostrou apenas separagao parcial e auséncia
de significAncia estatistica, sugerindo que a diferenciacdo de forma é mais

pronunciada na carapaga do que em outras regides ventrais.
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Sob uma perspectiva evolutiva, o padrao observado é parcialmente
compativel com tendéncias descritas para Araneae, nas quais machos
frequentemente apresentam apéndices relativamente mais longos em contextos
de busca ativa por fémeas (scramble competition), enquanto fémeas tendem a
investir em maior tamanho corporal associado a seleg¢ao por fecundidade (Head,
1995; Coddington et al., 1997; Prenter et al., 1999; Moya-Larafio et al., 2002;
Foellmer & Moya-Larafio, 2007). Contudo, o suporte estatistico para diferengas
em tamanho de apéndices € moderado, enquanto a diferenciagdo na forma da

carapaca é clara e significativa.

Esse resultado sugere que pressdes seletivas podem estar atuando de
maneira mais intensa sobre aspectos estruturais do prossoma, possivelmente
relacionados a biomecanica e distribuicdo de forcas no posicionamento dos
apéndices durante a locomocdo ou atividades reprodutivas. Padrbes
semelhantes de diferenciagcado sexual na forma do cefalotérax foram descritos em
analises de morfometria geométrica com aranhas epigeas da familia Lycosidae
(Fernandez-Montraveta & Marugan-Lobdn, 2017), reforgando que a forma
corporal pode ser um componente central do dimorfismo sexual em aranhas,

mesmo quando diferengas lineares sao pouco acentuadas.

Sobre as populagoes de Pinelema elinae da Serra do Ramalho

A morfometria geométrica € uma ferramenta capaz de notar mudancas
pequenas na forma, que normalmente passam despercebidas na taxonomia
tradicional, por usar caracteristicas discretas (Adams et al., 2004; Zelditch et al.,
2012). Para organismos troglobios, essa forma de estudo é util, pois muitas
mudangas no corpo resultantes do isolamento no hipdgeo — como alongamento
de apéndices ou alteracdo de proporgcbes corporais — e diferencas entre
populagdes, acontecem gradativamente e de forma convergente em diferentes

grupos (veja Liu et al., 2017).

Com a aplicagao da morfometria linear e, principalmente, geométrica,
encontrou-se estruturacdo morfolégica inicial entre as cavernas, indicando
processo de diferenciacao entre as populacées de Pinelema elinae da Serra do

Ramalho. Cavernas espacialmente distantes, muitas vezes, podem atuar como
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“‘ilhas”, ou seja, unidades isoladas de selegdo e deriva genética, propiciando
diferenciacado entre populacbes de uma mesma espécie e 0 surgimento de
linhagens exclusivas, e, muitas vezes, com distribui¢cao limitada (Snowman et al.,
2010; Niemiller & Zigler, 2013). Este processo de diferenciag&o ja foi registrado,
com a utilizagdo da morfometria geomeétrica, em populagdes de peixes troglobios
Rhamdiopsis krugi Bockmann & Castro, 2010, em cavernas do centro norte da
Bahia (Bichuette et al., 2015).

A familia Telemidae é conhecida pela baixa capacidade de dispersao
(Zhao et al., 2020) e o proprio género Pinelema possui diversos registros de
endemismo, com espécies restritas a uma unica cavidade (Song et al., 2017;
Wang & Li, 2016; Chen et al., 2021). Logo, espera-se que P. elinae siga esse
padrao restrito de distribuicdo de populacional, com baixa conectividade genética
entre eventuais populagdes. Esse cenario pode favorecer a diferenciagao
morfolégica como resposta a deriva genética ou a selegado estabilizadora
associada microhabitats especificos, mesmo em escalas geograficas
relativamente pequenas (Juan et al., 2010; Fier et al., 2018). Nesse contexto, a
descoberta de espécies cripticas em estudos envolvendo taxons subterrdneos
tem aumentado significativamente com uso de dados moleculares (e.g., Hedin,
1997; Trontelj et al., 2009), justamente por permitirem detectar linhagens
geneticamente isoladas sem diferenciacdo morfoldgica evidente; contudo, tais
abordagens geralmente demandam elevados investimentos financeiros e

infraestrutura tecnoldgica especializada para sua aplicagao.

Uma das maneiras de se averiguar processos de especiagao entre
populacdes € a deteccdo de barreiras de isolamento reprodutivo, dentre elas,
barreiras de prematuragdo sexual (como mudangas na forma de estruturas
reprodutivas), que impedem a transferéncia de gametas entre espécies distintas
(Futuyma & Kirkpatrick, 2017). Nossas analises para diferengas no contorno
externo das estruturas que compdem o bulbo do pedipalpo (tegulum + sulco
distal + embolus) dos machos de P. elinae nao demonstraram significancia,
porém isso deve ser interpretado com cautela, considerando-se que o pequeno
numero amostral de machos adultos (n = 9) causam restrigcdes na eficiéncia dos
testes estatisticos (Zelditch et al., 2012; Zagmajster et al., 2014). A limitagao

amostral € uma restrigdo comum em estudos com troglobios, cuja abundéancia
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populacional é tipicamente baixa e distribuida em ambientes com alta fragilidade
ecoldgica e limitada capacidade de suporte (Poulson, 1964; Langecker, 2000;
Gallao & Bichuette, 2018; Culver & Pipan, 2019). A falta de significancia
estatistica formal, neste cenario, ndo deve ser tomada como prova da
inexisténcia de barreiras de isolamento reprodutivo ou redug¢ao de fluxo génico

entre os grupos.

Do ponto de vista geomorfolégico e espeleoldgico, a regido carstica da
Serra do Ramalho caracteriza-se por um sistema fortemente compartimentado,
desenvolvido sobre rochas carbonaticas do Grupo Bambui (Rubbioli et al., 2019).
As cavidades conhecidas na regidao apresentam, em geral, desenvolvimento
horizontal limitado e distribuicdo espacial descontinua, sendo separadas entre si
por extensos afloramentos rochosos, vales secos e interfluvios, ndo havendo
evidéncias geomorfolégicas ou hidrolégicas de conexdes subterraneas diretas

entre as cavernas amostradas (Rubbioli et al., 2019; Jesus et al., 2023).

Além disso, o Aquifero Bambui apresenta comportamento
predominantemente fissural e fortemente compartimentado nessa regiao, com
fluxo subterraneo restrito e baixa conectividade hidraulica entre diferentes
sistemas cavernicolas, especialmente sob condi¢des climaticas semiaridas, que
limitam a recarga e a integragdo entre condutos (Rubbioli et al., 2019). Em
sistemas carsticos com essas caracteristicas, a fragmentacéo fisica do ambiente
subterraneo atua como uma barreira efetiva ao deslocamento de organismos,
promovendo isolamento populacional e reduzindo o fluxo génico entre cavernas
espacialmente proximas, porém funcionalmente desconectadas (Juan et al.,
2010; FiSer et al., 2018).

Nesse contexto, a separagao das populagdes observada nas analises
de CVA, ainda que com sobreposicao parcial, aliada as diferencas significativas
nos caracteres secundarios avaliados (tamanho, forma da carapacga e forma do
esterno), é consistente com a hipotese de isolamento entre as cavernas da Serra
do Ramalho. Considerando-se que essas cavidades sao espacialmente
separadas por afloramentos rochosos e vales secos (Rubbioli et al., 2019; Jesus
etal., 2023), os padrdes morfométricos observados em Pinelema elinae sugerem
que suas populagdes possam estar geneticamente isoladas, devido ao elevado

grau de compartimentagdo geomorfolégica e hidrogeoldgica da regido. Isso
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favorece a atuagéo gradativa de forgas evolutivas locais, como a deriva genética
e pressdes seletivas associadas as condigdes microclimaticas especificas de

cada cavidade.

Por fim, a ideia de que P. elinae seja um conjunto de espécies cripticas
deve ser investigada com estudos de taxonomia integrativa (Dayrat, 2005; Padial
et al., 2010) para a confirmacéao de especiagdo. Dados morfoldgicos combinados
a dados moleculares e ecolégicos vém sendo uma importante ferramenta para
compreender a diversidade real de alguns aracnideos (e.g., Derkarabetian &
Hedin, 2014). Este tipo de abordagem pode ser eficaz na elaboracdo de

estratégias efetivas de conservagao de P. elinae e de suas regides de ocorréncia.

Ainda, semelhante ao trabalho de Bichuette et al. (2015) sugerimos a
protecao individual de cada populagao na elaboragao de planos de conservagao
de areas de ocorréncia da espécie, em especial a Serra do Ramalho, que séo
cada vez mais impactadas por agdes antrépicas e ainda muito negligenciadas

em politicas ambientais (Gallado & Bichuette, 2018; Brescovit et al., 2023).

2.6 CONCLUSOES

Pinelema elinae € uma espécie altamente especializada ao meio
subterraneo, com distribuicdo restrita as zonas aféticas e dependéncia de
condicbes microclimaticas estaveis, o que reforca sua vulnerabilidade a
perturbagdes ambientais. A predominancia de fémeas observada e o dimorfismo
sexual identificado neste estudo sugerem um sistema reprodutivo moldado
concomitantemente pela sele¢ao natural e selecdo sexual. Enquanto os machos
apresentam pernas e pedipalpos proporcionalmente maiores, favorecendo
estratégias de competicdo por corrida na busca de parceiras, as fémeas

investem em maior crescimento corporal associado a fecundidade.

A aplicagdo de técnicas de morfometria linear e geométrica para a
espécie revelou padrdes morfolégicos que dao indicios de uma possivel
diferenciagao populacional entre as cavernas da Serra do Ramalho. Embora nao
tenham sido identificadas diferengas estatisticamente significativas no contorno
do pedipalpo (indicio de barreira de isolamento reprodutivo), as diferengas

significativas em caracteres secundarios, em conjunto da separagao parcial
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entre os grupos na Analise de Variagdo Canbnica, sugerem um processo
incipiente de diferenciagdo fenotipica, potencialmente impulsionado pelo

isolamento geografico e por pressdes seletivas locais.

Esses resultados corroboram com a hipotese de que habitats
subterraneos possam atuar como ilhas evolutivas, promovendo diferenciacao e
surgimento de linhagens endémicas conforme redugao do fluxo génico entre
populagbes — especialmente em organismos com baixa capacidade de
dispersao, como € o caso das aranhas da familia Telemidae. Além disso, a falta
de suporte estatistico em relagdo as diferengcas do pedipalpo, pode estar
relacionada ao tamanho amostral reduzido de machos utilizados na analise, uma
limitagdo incipiente com espécies troglobias e relictas, exigindo cautela na
interpretacdo dos resultados e na desconsideracdo das diferenciacées

morfolégicas observadas.

A diferenciagdo morfolégica latente observada entre as populagdes de P,
elinae reforga a hipétese de que este taxon possa constituir um complexo de
especies cripticas, demandando a aplicagdo de politicas de conservacgao

individuais para cada populacao.
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CAPITULO 3

Mecanismos de coexisténcia em aranhas subterraneas: evidéncias
de superdispersio funcional e diferenciacdo de nicho em Telemidae

e Ochyroceratidae no Brasil
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RESUMO

O meio subterrdneo é tradicionalmente considerado um filtro ambiental,
especialmente para as aranhas, causando convergéncia funcional e reduzindo a
diversidade de tracos nas suas comunidades. No entanto, evidéncias recentes
sugerem que processos de diferenciagao de nicho também podem desempenhar
papel central na estruturagcao dessas comunidades. Neste estudo, avaliamos a
diversidade de tragos funcionais de aranhas epigeas, trogléfilas e troglobias das
familias Telemidae e Ochyroceratidae (conhecidas por terem habitos edaficos e
criptobidticos) dos estados de Minas Gerais e Bahia, regides do Brasil
caracterizadas por marcada sazonalidade de temperatura e precipitacdo. Para
tal, utilizamos um conjunto de tragos morfolégicos associados a ecologia,
locomogao e sensorialidade. Métricas de diversidade funcional e analises
baseadas em modelos nulos foram utilizadas para avaliar padrdes de
convergéncia ou sobredispersdo funcional. Contrariamente a expectativa
classica de convergéncia funcional em comunidades subterrédneas, as
morfoespécies troglébias apresentaram maior variagdo de tragos funcionais e
padrdes consistentes de sobredispersao fenotipica, indicando particionamento
marcado nos nichos e especializagdes. As morfoespécies epigeas, por sua vez,
exibiram agrupamento funcional, sugerindo um papel predominante do filtro
ambiental associado as condigdes climaticas da superficie. Nossos resultados
demonstram que a evolugao funcional em ambientes subterraneos reflete uma
interagcdo complexa entre filtro ambiental, exaptagbes, historia evolutiva e
processos de diferenciagcao de nichos, contrariando a visdo de que cavernas

abrigam somente comunidades funcionalmente empobrecidas e homogéneas.

Palavras-chave: Diversidade funcional, Aranhas subterraneas, Filtros ambientais,

Sobredispersao funcional, Particionamento de nicho.
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ABSTRACT

The subterranean environment is traditionally considered a environmental filter,
particularly for spiders, promoting functional convergence and reducing trait
diversity within communities. However, recent evidence suggests that niche
differentiation processes may also play a central role in structuring these
communities. In this study, we assessed the functional trait diversity of epigean,
troglophilic, and troglobitic spiders belonging to the families Telemidae and
Ochyroceratidae (groups known for their edaphic and cryptobiotic habits) from
the Brazilian states of Minas Gerais and Bahia, regions characterized by marked
seasonality in temperature and precipitation. We analyzed a set of morphological
traits associated with ecology, locomotion, and sensory perception. Functional
diversity metrics and null model-based analyses were used to evaluate patterns
of functional convergence or overdispersion. Contrary to the classical expectation
of functional convergence in subterranean communities, troglobitic
morphospecies exhibited greater functional trait variation and consistent patterns
of phenotypic overdispersion, indicating pronounced niche partitioning and
specialization. Epigean morphospecies, in contrast, showed functional clustering,
suggesting a predominant role of environmental filtering associated with surface
climatic conditions. Our results demonstrate that functional evolution in
subterranean environments reflects a complex interplay among environmental
filtering, exaptations, evolutionary history, and niche differentiation processes,
contradicting the view that caves harbor exclusively functionally impoverished

and homogeneous communities.

Keywords: Functional diversity, Subterranean spiders, Environmental filters, Functional

overdispersion, Niche partitioning.
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3.1 INTRODUGAO

Atributos ou tragcos funcionais sado caracteristicas morfolégicas,
fisiolégicas, comportamentais, entre outras, passiveis de mensuragcéo e que
influenciam direta ou indiretamente a interagéo dos organismos com as variaveis
ambientais e com outros organismos, afetando a dindmica das comunidades e,
consequentemente, o funcionamento dos ecossistemas (Diaz & Cabido, 2001;
Violle et al., 2007; Teresa et al., 2021). Dessa forma, a diversidade funcional
constitui um componente central dos estudos de biodiversidade, pois busca, a
partir da quantificacdo da variabilidade desses atributos entre as espécies,
compreender 0s processos ecologicos envolvidos nos padrdes de estruturagcao
das comunidades e subsidiar a elaboracdo de modelos ecoldgicos (Diaz &
Cabido, 2001; McGill et al., 2006; Dray & Legendre, 2008; Teresa et al., 2021).

A desarmonia funcional pode ser definida como o desequilibrio na
composi¢ao de atributos funcionais dentro de uma comunidade em relagao ao
que seria esperado por aleatoriedade, decorrente da influéncia de fatores
abidticos sobre as espécies (Cardoso, 2012). Essa desarmonia pode ocorrer de
duas formas tradicionalmente reconhecidas: (i) filtro ambiental, quando as
condi¢cbes abidticas impedem o estabelecimento de determinadas espécies,
selecionando apenas grupos com tragos restritos e reduzindo a variagcdo na
composi¢ao de atributos (subdisperséo fenotipica); e (ii) similaridade limitante,
quando a sobreposicdo de nichos e as interagbes competitivas por recursos
levam as espécies a divergirem quanto aos tragos, em busca de novos nichos a
serem ocupados, aumentando a variagdo na composi¢ao de atributos dentro da
comunidade (sobredispersao fenotipica) (Fernandes et al., 2016a; Mammola et
al., 2024).

Em ambientes extremos, caracterizados por condi¢cées que dificultam o
estabelecimento e a sobrevivéncia dos organismos, ha forte sele¢ao direcional
sobre as comunidades que os habitam, resultando em alteragdes fenotipicas
convergentes e previsiveis nas espécies capazes de coloniza-los com sucesso
(Hoffmann & Parsons, 1997; Trontelj et al., 2012). No ambiente subterrdneo
(hipégeo; sendo um dos habitats as cavernas), esse padréo ndo é diferente, uma

vez que o ambiente hipdgeo € considerado um forte filtro ambiental devido suas
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caracteristicas unicas, como a auséncia total e permanente de luz e a
consequente tendéncia a escassez energética, representando desafios

significativos aos organismos (Cardoso, 2012).

Apesar disso, o meio hipdgeo abriga uma alta e singular biodiversidade,
que difere notavelmente daquela encontrada na superficie (meio epigeo) (Gibert
& Deharveng, 2002; Trajano & Bichuette, 2006; Trajano & Cobolli, 2012; Galldo
& Bichuette, 2015, 2018; Trajano et al., 2016; Culver & Pipan, 2019). Essa

biodiversidade é categorizada, conforme Trajano (2012), em:

e Trogloxenos - organismos com populagdes-fonte epigeas, mas que
precisam utilizar de recursos subterraneos para completar seu ciclo de
vida;

¢ Trogldfilos - organismos com populacdes-fonte epigeas e hipégeas, e com
alguns individuos deslocando-se regularmente entre os ambientes,
mantendo um fluxo génico entre populagdes;

e Trogldbios - organismos com populagbes-fonte exclusivas e restritas ao
hipégeo, que, geralmente, possuem especializagdes (troglomorfismos)
decorrentes do isolamento em um ambiente de escuriddo permanente
(Christiansen 1962; Trajano 1993; Wilkens 2010).

Um dos problemas centrais nos estudos espeleobiologicos é
compreender como as comunidades subterraneas sdo formadas e quais padrées
ecologicos regulam sua estruturacédo (FiSer et al., 2012; Trontelj et al., 2012;
Fernandes et al.,, 2016a). De modo geral, a auséncia de organismos
fotossintetizantes, resultante da baixa ou nula incidéncia de luz no interior das
cavernas, estabelece condigdes oligotréficas que exercem fortes pressdes sobre
as espécies durante o processo de colonizagao, excluindo tragos ndo vantajosos
a vida na escuridao (e.g., orientagao predominantemente visual, estratégias de
predacgao altamente especializadas, atividades metabdlicas dependentes de luz)
(Keddy, 1992; Langecker, 2000; Trajano & Cobolli, 2012; Fernandes et al.,
2016a).

Nesse contexto, comunidades subterraneas tendem a apresentar menor
diversidade funcional em comparagao as comunidades epigeas adjacentes, em

funcdo das fortes restricbes impostas pelo ambiente hipogeo (Gibert &
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Deharveng, 2002; Cardoso, 2012; Hose et al., 2022). Entretanto, alguns taxons
epigeos possuem exaptacdes (sensu Arnold, 1994) que favorecem sua
colonizacéo inicial do ambiente subterraneo, como caracteristicas morfoldgicas
ou fisiolégicas associadas a vida edafica e criptobiotica. Uma vez estabelecidos,
esses organismos passam a enfrentar novos desafios a sobrevivéncia
relacionados a exploragao de recursos, interagado com competidores e ocupacgao
de micro-habitats, o que pode promover rapida divergéncia genética e fenotipica.
Esses processos podem resultar no surgimento de novos tragos funcionais e em
padroes de sobredispersao funcional associados ao particionamento de nichos
(e.g., FiSer et al., 2012; Trontelj et al., 2012; Fernandes et al., 2016a), além de
favorecer eventos de especiacao parapatrica (Howarth, 1993; Howarth & Hoch,
2012; Fernandes et al., 2016a).

As aranhas (Arachnida: Araneae) constituem o grupo mais rico e
abundante de artropodes subterraneos mundialmente (Reddell, 2012). Sao
componentes dominantes das comunidades cavernicolas, desempenhando
papel fundamental nas teias tréficas como predadoras de topo e exibindo
diversas especializagdes funcionais (Cardoso, 2012; Mammola & Isaia, 2017;
Parimuchova et al., 2021; Mammola et al., 2022). Além disso, as aranhas
apresentam elevada sensibilidade a estrutura dos habitats e aos disturbios a eles
associados (Cardoso et al., 2010), e seus papéis funcionais nos ecossistemas
sdao amplamente documentados (Cardoso et al., 2011), o que as torna um grupo

modelo para estudos ecoldgicos funcionais (Cardoso, 2012).

Em geral, as cavernas atuam como filtros ambientais para as aranhas
(Cardoso, 2012). A existéncia de papéis funcionais desfavorecidos em condi¢des
de escuriddo permanente e baixa disponibilidade de alimento (e.g., cagadores
de emboscada) resulta na exclusdo de guildas inteiras do ambiente subterraneo.
Em contrapartida, ha favorecimento e sele¢ao de tragos funcionais vantajosos,
como o uso de teias de solo em detrimento de teias suspensas (Cardoso, 2012;
Fernandes et al., 2016a).

Entretanto, estudos sobre os processos de colonizacao e estruturacao
de comunidades de aranhas epigeas que ja apresentam exaptacdes as
condi¢cbes subterraneas, como espécies edaficas e criptobidticas, sdo ainda

escassos. Considerando-se que as aranhas sao predadoras de topo, espera-se
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que suas populacdes sejam negativamente reguladas e se mantenham proximas
a capacidade de suporte em ambientes oligotréficos (Haywarda et al., 2007).
Assim, a competicdo por recursos pode exercer forte influéncia sobre a
construgdo de nichos (Mammola et al., 2016), promovendo divergéncia funcional
(sobredispersao) entre as espécies capazes de lidar com a pressao seletiva

imposta pelos filtros ambientais cavernicolas.

As familias Telemidae Fage, 1913, e Ochyroceratidae Fage, 1912,
compreendem aranhas de pequeno porte, geralmente com seis olhos ou com
auséncia total deles, e pernas alongadas em relagdo ao corpo. Essas aranhas
sao reconhecidas pelo habito de vida edafico e criptobidtico em florestas umidas
(ver Bennett & Ledford, 2005; Jocqué & Dippenaar-Schoeman, 2006) e por
apresentarem numerosos registros de espécies em cavernas (Pérez-Gonzalez
etal., 2016; Zhao et al., 2020). Dada a ocupacgao de habitats com caracteristicas
semelhantes as subterraneas e o elevado numero de espécies de
Ochyroceratidae registradas no Brasil (ver Brescovit et al., 2018; Brescovit et al.,

2021), essas aranhas constituem um modelo adequado para estudos funcionais.

Dessa forma, o presente estudo tem como objetivo analisar os tragos
funcionais de morfoespécies epigeas, troglofilas e trogldbias de aranhas
Telemidae e Ochyroceratidae dos estados de Minas Gerais e da Bahia. Espera-
se, portanto, encontrar convergéncias morfolégicas (agrupamento funcional)
entre as morfoespécies troglobias em relagdo as demais, caso os filtros
ambientais dos habitats subterraneos sejam a principal forga ecoldgica atuante;
ou, alternativamente, divergéncias morfoldgicas (sobredispersao funcional) entre
as morfoespécies trogldbias, assumindo que outros processos, como exclusao
competitiva e exploragao de diferentes nichos ecoldgicos, superem a pressao

exercida pelos filtros cavernicolas.

3.2 OBJETIVOS

Estudar a diversidade de tragos funcional de aranhas epigeas, trogldfilas
e trogldbias das familias Telemidae e Ochyroceratidae de Minas Gerais e da
Bahia. Para avaliagc&o das principais forgas ecologicas envolvidas no isolamento

deste grupo de aranhas no ambiente subterraneo: espera-se convergéncias



Pagina | 163

morfolégicas (agrupamento fenotipico) caso filtros ambientais impostos pelos
habitats subterraneos sejam a principal forga ecoldgica, situagcdo comumente
encontrada em aranhas cavernicolas (Cardoso, 2012); ou divergéncias
morfologicas (superdispergdo fenotipica) provenientes de outros processos
como exclusdo competitiva e busca por diferentes nichos ecoldgicos (Fernandes
et al., 2016a).

3.3 MATERIAL E METODOS

3.3.1 Area de Estudo

As aranhas analisadas neste estudo ocorrem nos estados de Minas
Gerais e da Bahia, em localidades inseridas principalmente na transicdo entre
os dominios fitogeograficos do Cerrado e da Caatinga (Ab’Saber, 1977). Essas
regides apresentam clima tropical sazonal, com esta¢des seca e chuvosa bem
definidas. No dominio do Cerrado, o clima é classificado como tropical do tipo
savanico, com precipitagcdo média anual variando entre aproximadamente 1.250
e 2.000 mm, temperaturas médias anuais em torno de 24-25 °C, podendo atingir
valores proximos a 40 °C durante a primavera e o verao, € minimos que podem
se aproximar de 0 °C nos meses mais frios do inverno (Nascimento, 2001;
Fernandes et al., 2016b). A estacdo seca ocorre, em geral, entre 0os meses de

abril e setembro, enquanto o periodo chuvoso se estende de outubro a marco.

Nas areas associadas ao dominio da Caatinga, o clima é caracterizado
por maior aridez e prolongada estagdo seca, que pode durar de sete a onze
meses, com precipitacdo anual variando entre cerca de 240 e 900 mm. As
temperaturas médias sado elevadas ao longo do ano, e a irregularidade
pluviométrica constitui um dos principais fatores ambientais que moldam a
estrutura da vegetagédo e a dinamica ecoldgica regional (Santos et al., 2011).
Essas condi¢des climaticas contrastantes, especialmente no ambiente epigeo
adjacente as cavernas, influenciam a disponibilidade de recursos e os gradientes
ambientais aos quais as comunidades de aranhas epigeas, trogléfilas e

trogldbias estdo associadas.
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3.3.2 Material

A familia Ochyroceratidae compreende 9 géneros e 184 espécies. Para
o Brasil, ha representantes dos géneros Speocera Berland, 1914,
compreendendo 11 espécies validas, e Ochyrocera Simon, 1892,
compreendendo 22 espécies validas (World Spider Catalogue, 2026). Sao
aranhas muitas vezes de coloragdo brilhante (em especial a subfamilia
Ochyroceratinae), variando entre tons de roxo, azul e verde, que habitam
ambientes cripticos e umidos de florestas ou cavernas (Pérez-Gonzalez et al.,
2016).

A familia Telemidae Fage, 1913 compreende 16 géneros e 113 espécies,
com apenas uma unica espécie registrada para o Brasil, Pinelema elinae
Brescovit, Gallao & Cizauskas, 2023 (World Spider Catalogue, 2026). Sao
aranhas tipicamente pequenas, com pernas proporcionalmente muito alongadas
em relagdo ao corpo, com a maioria das espécies restrita a cavernas, embora

algumas habitem florestas tropicais na regido na Asia (Zhao et al., 2020).

3.3.3 Amostragem

Os espécimes pertencentes a familia Ochyroceratidae e Telemidae
foram obtidos por meio de coletas realizadas pela equipe do Laboratério de
Estudos Subterraneos (LES) entre os anos de 2014 e 2025, e depositados na
colecdo zoolégica do Laboratério de Estudos Subterraneos (LES) da
Universidade Federal de Sao Carlos, sob curadoria de Maria Elina Bichuette e
Jonas Eduardo Galldo. Além disso, foram obtidos empréstimos de espécimes
depositados na colegdo de aracnideos do Laboratério Especial de Colecgoes
Zooldgicas (LECZ) vinculado ao Instituto Butantan, sob curadoria de Anténio

Domingos Brescovit.

Todos os espécimes foram identificados ao menor nivel taxondmico
possivel. Quando a identificacao até o nivel especifico nao foi viavel, em funcao
do impedimento taxondmico, recorrente em estudos com fauna subterranea (ver
Duarte et al., 2025), bem como do elevado tempo demandado para mensuragao

das caracteristicas funcionais, o que inviabilizou a descri¢do formal de possiveis
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espécies novas, foram adotadas Unidades Taxondmicas Operacionais (OTUs)

(Trajano et al., 2012; Fernandes et al., 2016a) aqui chamadas de morfoespécies.

A delimitacdo das OTUs baseou-se em dois critérios principais: (1)
similaridade morfoldégica entre os exemplares, considerando caracteres
diagnodsticos tradicionalmente empregados na taxonomia do grupo, e (2)
procedéncia geografica, sendo agrupados individuos provenientes de uma
mesma localidade ao nivel de municipio. Dessa forma, individuos
morfologicamente semelhantes e coocorrentes dentro do mesmo municipio

foram tratados como pertencentes a mesma OTU.

Ao todo foram utilizados 140 espécimes pertencentes a 13 OTUs (Tabela
10), destas, seis estao localizadas no estado de Minas Gerais e sete no estado
da Bahia (Figuras 41 e 42). Dentre as OTUs, trés sdo morfoespécies epigeas,

cinco tratam-se de morfoespécies trogldfilas e cinco s&o morfoespécies

troglébias.

Tabela 10: OTUs analisadas e mensuradas

Categoria
Identificagao Ecolégico- Localidade/Cavidade Municipio Estado
Evolutiva
Gruna do Engrunado; Lapa do Boqueirao; Feira da Mata;
Pinelema elinae ;
; Gruna do Pedro Cassiano 1; Gruna Agua | Carinhanha; Serra
Brescovit, Gallao & Trogldbia BA
Clara; Gruna Serra Solta; Gruna das Trés do Ramalho;
Cizauskas, 2023
Cobras; Gruna Veio do Aurélio Andarai
Ochyrocera rosinha
Brescovit, Zampaulo,
Trogldbia Gruta MP0O1; Gruta MP-01B Morro do Pilar MG
Pedroso & Cizauskas,
2021
Ochyrocera dorinha
Gruta GRAND_8-B; Gruta GRAND_73; Rio Acima;
Brescovit, Zampaulo,
Troglébia | Gruta FN-05; Gruta GS-33; Gruta MP-008; | Mariana; Itabirito; MG
Pedroso & Cizauskas,
Gruta AVG-71 Caeté
2021
Ochyrocera “chapeu” Trogldbia Gruta dos Brejdes Morro do Chapéu BA
Theotima “mc” Trogldbia Caverna Dobro da Meta Montes Claros MG
Ochyrocera ibitipoca Gruta CAV-29; Gruta MP-04; Gruta APOL-
Morro do Pilar;
Baptista, Gonzalez & Trogléfila | 04; Gruta APOL-12; Gruta APOL-31; Gruta Caete MG
aeté
Tourinho, 2008 AP-66
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Ochyrocera brumadinho
Gruta PDR-0105; Gruta PDR-0108; Gruta Congonhas;
Brescovit & Cizauskas, Trogldfila MG
i FE-54; Gruta LOC-0299; Gruta LOC-0306 Mariana
Ochyrocera monica
Barado de Cocais;

Brescovit, Zampaulo, ) Gruta RF-041; Gruta RF-058; Gruta MDIR-

Troglofila Sao Gongalo do MG
Pedroso & Cizauskas, 0028
Rio Abaixo
2021
Ochyrocera “mucuge” Troglofila Gruta do Castelo Mucugé BA
Ochyrocera “central” Troglofila Toca dos Pilées e arredores Central BA
Ochyrocera “una” Epigea Estacéo Ecologica de Una Una BA
Contendas do
Ochyrocera “sincora” Epigea Floresta Nacional Contendas do Sincora ) ] BA
Sincora
Ochyrocera . . .
. . Epigea Parque Nacional Serra do Cipo Jaboticatubas MG
“jaboticatubas™
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Figura 41: Mapa de distribuicdo das OTUs utilizadas na analise dos tragos funcionais. Em

verde estao as morfoespécies troglobias, em amarelo as morfoespécies trogldfilas e em azul as
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morfoespécies epigeas. O retdngulo vermelho representa o recorte da Figura 42, com as

espécies do centro do estado de Minas Gerais.

44°0'W _ - 43°0'W 42°30'W

Ochyrocera rosinha
Ochyrocera dorinha
Ochyrocera ibitipoca
Ochyrocera brumadinho
Ochyrocera monica ;
Ochyrocera "jaboticatubas” ¢

Figura 42: Mapa de distribuicdo das OTUs da regido central do estado de Minas Gerais
utilizadas na analise dos tragos funcionais. Em verde estdo as morfoespécies troglébias, em

amarelo as morfoespécies trogléfilas e em azul as morfoespécies epigeas

3.3.4 Obtencao dos tragos funcionais

Foram utilizados tragos funcionais seguindo o modelo proposto por
Mammola et al. (2022). Desta forma foram selecionados para as analises:
comprimento e largura do prossoma/carapaga, comprimento das pernas |, Il, Il
e IV, comprimento da presa da quelicera, comprimento e largura do esterno,
didmetro dos olhos Laterais Anteriores (ALE), Médios Anteriores (AME) e
Laterais Posteriores (PLE) (Figura 43), redugdo ou auséncia total de olhos,

padrdo de pigmentagao (total/parcial/despigmentado) (Figure 44). As medidas
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corporais foram obtidas a partir do aplicativo Prime Cam Pro (verséo 2.8), com a
utilizagcao da camera Prime Life Science Cam Intervision 12 MP - Nikon, acoplada

ao estereomicroscoépio Nikon SMZ800N.

Figura 43: Tracos funcionais continuos selecionados para as andlises. A — llustracdo de um

macho de Ochyrocera brumadinho em vista dorsal; B — llustracdo de uma fémea de
Ochyrocera brumadinho em vista ventral. CC representa o comprimento da carapacga; LC
representa a largura da carapaga; P1 representa o comprimento da perna 1 (medida foi aferia
da coxa até o tarso para todas as pernas); ALE representa o diametro do olhos lateral-
anteriores; AME representa o diametro dos olhos médio-anteriores; PLE representa o diametro
dos olhos lateral-posteriores; CE representa o comprimento do esterno; LE representa a
largura do esterno; Fang representa o comprimento do agulhdo inoculador de veneno. Escala

de 0,5 mm.
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Figura 44: Comparagao dos tragos funcionais categoricos utilizados nas analises. A —
llustracdo de Ochyrocera brumadinho em vista dorsal, de forma a representar OTUs com
pigmentacao e presenca de olhos (circulo amarelo); B — llustracdo de Ochyrocera dorinha em
vista dorsal, de forma a representar OTUs despigmentados e com auséncia de olhos (circulo

vermelho). Escala de 0,5 mm.

3.3.5 Analise dos dados

. A analise da diversidade funcional foi conduzida com a organizacao dos
dados em uma matriz com OTUs em linhas e os tragos funcionais em colunas
(Petchey & Gaston 2002). Inicialmente a matriz de tragos foi utilizada para
calcular uma matriz de dissimilaridade funcional por meio da distancia de Gower,

apropriada para dados contendo variaveis continuas e categoéricas.

Com a matriz de distancias foi produzido um dendrograma funcional
utilizando o método de agrupamento UPGMA (Unweighted Pair Group Method
with Arithmetic Mean). Em seguida a diversidade funcional (FD) foi calculada
usando a soma dos ramos do dendrograma conectando as OTUs pertencentes

a cada uma das categorias ecoldgico-evolutivas analisadas.
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Adicionalmente, a matriz de dissimilaridade funcional foi submetida a
uma Analise de Coordenadas Principais (PCoA), com o objetivo de representar
graficamente a distribuicdo das OTUs no espago funcional multivariado. Esse
procedimento permite a ordenacdo das espécies com base em suas
dissimilaridades funcionais, sendo particularmente adequado quando a analise

envolve matrizes de distancia derivadas de dados mistos.

Para avaliar se os valores observados de FD diferiam daqueles
esperados ao acaso, foram construidos modelos nulos por meio de amostragem
aleatdria das OTUs, mantendo constante a riqueza observada em cada
categoria, com 999 permutagdes. A partir dessas distribuigdes nulas, foram
calculados os tamanhos de efeito padronizados (SES — Standardized Effect
Size), permitindo a comparagéao dos valores observados de diversidade funcional

independentemente do numero de espécies e da composi¢ao aleatéria.

Todas as analises foram realizadas no ambiente R versao 4.4.1 (R Core
Team, 2024), executado no RStudio versdo 2024.04.2, utilizando os pacotes
tidyverse (Wickham et al., 2019), cluster (Maechler et al., 2023), vegan (Oksanen
etal., 2025), FD (Laliberté & Legendre, 2010; Laliberté et al., 2014), ape (Paradis
& Schliep, 2019), picante (Kembel et al., 2010) e ggthemr (Tobin, 2020) para

organizagao dos dados, calculos, modelos nulos e visualizagées graficas.

3.4 RESULTADOS

Dentre as 13 OTUs analisadas, dos quais foram obtidos os tragos
funcionais observados na Tabela 11, trés sao estritamente epigeas, cinco podem
deslocar-se entre 0 meio epigeo e hipdgeo (trogldfilas) e outras cinco sao
estritamente subterraneas (troglébias). A diversidade de tragos funcionais nas
morfoespécies superficiais foi menor (FDep= 0,3174) do que nas trogldéfilas (FDtr
= 0,8217), que por sua vez também foi menor do que nas trogldbias (FD1s =
0,9526).

Segundo a Analise de Coordenadas Principais (PCoA) baseada na
matriz de dissimilaridade funcional calculada pela distancia de Gower, os dois
primeiros eixos explicaram conjuntamente 94,1% da variagdo funcional
observada entre as OTUs (PCoA1 =72%, PCoA2 = 22,1%) (Figura 45). O grafico
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de ordenagao evidencia uma separagao parcial entre as categorias ecoldgico-
evolutivas, com distingbes ao longo principalmente do primeiro eixo, refletindo
diferengas na composi¢do de tragos funcionais entre organismos epigeos,

trogldfilos e troglobios.

Além disso, observa-se uma maior dispersao dos pontos
correspondentes as OTUs trogldbias no espago funcional multivariado quando
comparadas as demais categorias ecologico-evolutivas. Esse padrao indica uma
maior heterogeneidade funcional entre o0s organismos estritamente
subterraneos, evidenciando maior diferenciagcao entre as OTUs quanto aos
tracos funcionais analisados, em contraste com a distribuicdo mais restrita

observada para aranhas trogléfilas e epigeas.



Pagina | 172

Tabela 11: Valores médios e desvios padroes dos tragos funcionais mensurados para cada OTU.

OoTU SR N M F cC LC CE LE P1 P2 P3 P4 Fang PO ALE AME PLE Pig

0,447 0,337 | 0,234 0,263 | 2,378 | 1,946 1,704 @ 2514 0,096 0,032 | 0,028 | 0,032
Theotima “mc” TB 3 0 3

+0,009 0,009 @ +0,04 0,012 0,272 | 0,092 | +0,102 @ +0,385 0,007 0,004 0,003 0,006
0.624 | 0,592 | 0,387 @ 0.383 | 5373 | 4,599 | 3,795 5,12 0,106 0,055 | 0,046 | 0,053

Ochyrocera “mucuge” TF 8 6 2 0 1
10,058 +0,055 0,025 | +0,025 +0,811 0,636 @ +0,668 | +0,929 0,015 +0,007 0,005 10,004
0,488 0,439 | 0,319 0,298 | 4609 @ 3,634 2,768 3,741 0,086 0,042 0,04 0,043

Ochyrocera “una" EP 12 7 5 0 1
+0,032 +0,037 0,033 0,024 10,633 0,571 0,659 11,385 0,014 +0,007 0,011 @ £0,007
0,492 | 0,463 | 0,334 0,321 3,819 | 3,408 @ 2,641 3,625 | 0,094 0,045 | 0,038 | 0,043

Ochyrocera “sincora” EP 12 6 6 0 1
10,036 0,056 0,05 | 0,037 +£1,023 +0,832 0,362 | 0,51 | 0,013 +0,005 0,004 10,003
0,526 0,478 0,331 0,325 | 4,541 4,27 2,901 3,74 0,085 0,044 | 0,041 0,044

Ochyrocera “central” TF 8 5 0 1
10,06 +0,057 0,032 0,03 1,088 0,201 0,585 | +0,851 0,008 +0,006 0,008 0,008
0,46 0,386 @ 0,313 | 0,291 1,939 | 1,563 | 1,359 0,065 0,031 0,019 = 0,029

Ochyrocera “chapeu” B 2 0 2,114 0 0
10,026 0,016 0,009 | £0,007 | +0,115 0,072 @ 10,059 10,002 +0,001 | £0,002 | 0,007
0,578 0,517 0,36 0,385 6,607 @ 5616 | 4,178 | 5,608 0,133 0,054 | 0,047 | 0,053

Ochyrocera “jaboticatubas” EP 9 7 2 0 1
+0,076 0,065 +0,043  +0,026 +1,969 +1,064 0,57 | 10,722 0,025 +0,008 +0,003 10,008
0,686 @ 0,596 | 0,374 | 0,406 7,999 @ 6,322 | 4,678 | 6,319 @ 0,157 0,06 0,05 0,056

Ochyrocera brumadinho TTF | 14 | 7 7 0 1
0,073 0,056 0,039 | +0,03 @ £1,299 1,722  +0.906 | +1,333 | +0,033 +0,008 0,006 @ +0,005
o 0,656 0,553 | 0,357 0,404 | 7,112 5,99 4,335 | 5959 0,134 0,05 0,041 0,046

Ochyrocera ibitipoca TF 12 4 8 0 1
+0,085 +0,075 | +0,045 10,062 +2,023 @ 1,6 +1,01 | +1,725 +0,026 +0,009 @ +0,01 | +0,008
0,408 @ 0,347 0,3 0,265 | 1,905 @ 1,641 1,478 | 1,946 | 0,057 0,027 | 0,022 | 0,025

Ochyrocera monica TF 5 0 5 0 0
10,022 +0,007 0,019 | +0,006 +0,053 +0,033 @ +0,101 | £0,193 | 0,005 +0,005 +0,003 @ 10,004

Ochyrocera rosinha TB 6 1 5 3,812 4,942 0,107 0 0,021 0,022 0,021 0

‘ 0,554 ‘ 0,511 ‘ 0,354

0,368 ‘ 5,693 ‘ 4.8
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10,026‘ 10,04 +0,045 10,032 10,568 +0,416 0,212 10,428 +0,009 +0,002 +0,003 @ 0,001
0,385 | 0,322 | 0,251 0,258 | 2,296 2,14 1,777 | 2,342 | 0,068

Ochyrocera dorinha ™ 10 | 5 5 0 0 0 0
10,029 | +0,028 0,025 | +0,02 @ +0,609 | +0,454 0,296 | +0,498 0,007
0,677 0,524 0,39 0,362 7,007 | 6,206 4,484 @ 5658 0,223

Pinelema elinae TB 39 0 30 0 0 0 1
10,056 10,045 0,039 @ 0,034 0,86 @ 0,794 0,742 +0,844 +0,024

SR = classificagdo de Schiner-Racovitza (1904) em que TF representam organismos trogléfilos, TB organismos trogldbios e EP individuos estritamente epigeos; N = Numero
total de individuos mensurados; M = nimero de machos mensurados; F = nimero de fémeas mensuradas; CC = comprimento da carapaga; LC = largura da carapacga; CE =
comprimento do esterno; LE = largura do esterno; P1 a 4 = comprimento total das pernas 1 a 4; Fang = comprimento do agulh&o inoculador de veneno; PO = auséncia (1) ou
presenca (0) de olhos; ALE = largura dos olhos médio-anteriores; ALE = largura dos olhos letral-anteriores; PLE = largura dos olhos lateral-posteriores; Pig = corpo pigmentado

(1) ou despigmentado (0).
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Figura 45: Andlise de Coordenadas Principais (PCoA) baseada na matriz de dissimilaridade
funcional calculada pela distancia de Gower, considerando os tragos funcionais das OTUs. As
OTUs estao organizadas conforme sua classificagdo dentro da proposta de Schiner-Racovitza

(1904): organismos epigeos (EP-Azul), organismos troglébios (TB-Verde) e organismos

troglofilos (TF-Amarelo).

Uma melhor visualizagdo da distancia funcional entre as OTUs é obtida
no dendrograma da Figura 46, em que é possivel observar uma maior diferenca
de tragos entre os espécimes troglébios (em verde), em relagdo aos troglofilos

(amarelo) e epigeos (azul).
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Dendrograma Funcional - UPGMA

-

]

@ Ochyrocera "sincora"
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@ Ochyrocera "jaboticatubas”

Figura 46: Dendrograma funcional obtido com método de UPGMA, a partir dos tragos
funcionais mensurados para cada umas das OTUs analisadas. Em verde (tridngulo) estao as

OTUs troglébias, em amarelo (quadrado) as trogléfilas e em azul (circulo) as epigeas.

Comparando-se os valores de FD observados com aqueles obtidos a
partir do modelo nulo para cada categoria ecoldgico-evolutiva (Figura 47-A),
observa-se que as OTUs epigeas apresentaram valores substancialmente
inferiores ao intervalo esperado ao acaso, posicionando-se na extremidade
inferior da distribuicdo nula. Na anélise do tamanho de efeito padronizado (SES;
Figura 47-B), que controla o efeito do numero de espécies, as OTUs epigeas
apresentaram valores negativos (= —1,8), indicando que essas morfoespécies
ocupam um espagco funcional menor do que o esperado ao acaso para a mesma

riqueza especifica.
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Em contrapartida, as OTUs troglobias apresentaram valor de FD
superior a meédia da distribuigao nula, posicionando-se um pouco acima do limite
superior do intervalo esperado ao acaso. Esse fato, em conjunto com o valor
proximo de 0,8 obtido na analise de SES, demonstra uma tendéncia de
sobredispersdo funcional entre as morfoespécies, fazendo com que ocupem
posigcdes mais distantes no espago de tragos do que o previsto pela

aleatoriedade.

Para as OTUs troglofilas, os valores de FD coincidem com a mediana da
distribuicdo nula, sem ultrapassar significativamente os limites esperados ao
acaso. O resultado de SES préximo de zero (aproximadamente -0,3) indicam
auséncia de desvios significativos, sugerindo que a diversidade funcional para
estas morfoespécies nao difere do padrdo aleatério, consistente com uma

estruturagao funcional neutra.

Functional Diversity (FD): Observed vs Null Model Standardized Effect Size (SES) of Functional Diversity

l

EP B TF
Schiner-Racovitza classification

Figura 47: A — Boxplot dos valores de FD observados (ponto vermelho) e valores de FD
obtidos em um modelo de distribuigdo nula com 999 permutagdes. B - Valores de SES

(Standardized Effect Size of Functional Diversity).

3.5 DISCUSSAO

O ambiente subterraneo, particularmente os habitats cavenicolas,

constitui um filtro ambiental severo, principalmente devido a auséncia
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permanente de luz e a consequente limitagao da producéao primaria, o que resulta
em teias tréficas marcadamente oligotréficas (Cardoso, 2012). Essas condi¢des
impoem fortes restricdes ecoldgicas, favorecendo o estabelecimento apenas de
organismos capazes de tolerar ou explorar tais limitacbes. Nesse contexto, a
ocorréncia de espécies subterraneas tem sido amplamente associada a
presenga de caracteristicas morfolégicas, fisiolégicas e comportamentais que
possibilitam sua persisténcia nesse ambiente, muitas vezes interpretadas como
‘pré-adaptacdes” ou, mais precisamente, exaptacdes, que sdo tracos
originalmente selecionados em outros contextos, mas posteriormente cooptados
para a vida hipogea (Arnold, 1994; Trajano & Bichuette, 2006; Trajano & Cobolli,
2012). Assim, a colonizag¢ao e a manutengao de populagdes no meio subterraneo
refletem ndo apenas processos de adaptacido local, mas também a histéria
evolutiva dos grupos envolvidos e sua capacidade de atravessar filtros

ambientais extremos.

Para as aranhas, em particular, o efeito do filtro ambiental das cavernas
tende a ser ainda mais pronunciado, uma vez que a auséncia de luz, a baixa
disponibilidade de presas e as restricbes estruturais do habitat limitam
severamente estratégias de forrageamento, locomogao e percepg¢ao sensorial.
Nesse contexto, a presenga ou auséncia de olhos e de pigmentagédo, bem como
a reducao do diametro ocular e o alongamento das pernas e de outros apéndices
em relacéo ao corpo, destacam-se como tragos-chave associados a persisténcia
e diferenciacdo de aranhas ao longo do gradiente epigeo—hipégeo. Esses
caracteres estdo classicamente relacionados a processos de troglomorfismo
(Christiansen, 1962; Trajano, 1993; Wilkens, 2010) e s&o amplamente
documentados em aranhas subterraneas (Christiansen, 2012; Mammola & Isaia,
2017).

Ademais, considerando que algumas estratégias de caga, como o
comportamento de senta-e-espera (emboscada), sao ineficientes em ambientes
com baixa abundéncia de presas, que certos tipos de teias (e.g., teias sensoriais)
nao podem ser construidos em cavernas e que teias destinadas a captura de
insetos rastejantes sdo favorecidas em detrimento daquelas voltadas
exclusivamente para insetos voadores, ocorre a exclusdo de guildas inteiras
desses habitats (Cardoso, 2012; Fernandes et al., 2016a).



Pagina | 178

Além disso, a avaliacado da diversidade de tragos funcionais, assim como
qualquer analise de biodiversidade, é fortemente dependente da escala espacial
considerada (Cardoso, 2012; Jarzyna & Jetz, 2018; Graco-Roza et al., 2022;
Mammola et al., 2024). Em escalas menores, como uma unica caverna ou uma
area carstica restrita, tende a predominar a sobredispersao funcional — quando
espécies semelhantes divergem em tragos fenotipicos em decorréncia de
interacdes competitivas e sobreposi¢cao de nichos (Mouchet et al., 2010; Mason
et al, 2013). Em contrapartida, em escalas maiores, como dominios
biogeograficos, observa-se frequentemente a predominancia da subdisperséo
funcional, uma vez que interagcbes bidticas, como a exclusdao competitiva,
requerem proximidade espacial entre as espécies (Belmaker et al., 2013;
Lhotsky et al., 2016; Mammola et al., 2024).

Nossos resultados contrastam com esse padrdo, uma vez que as
aranhas troglébias (estritamente subterrdneas), embora apresentem maior
distribuicdo espacial e abrangem uma escala comparativa mais ampla (ver figura
41), exibiram valores mais elevados de diversidade funcional (FD) e,
consequentemente, maior variagao e diferenciagao nos tragos funcionais quando
comparadas as aranhas troglofilas e epigeas. Esse padrao de sobredispersao
funcional entre espécies subterraneas ja foi observado em estudos com
anfipodes aquaticos (FiSer et al., 2012; Trontelj et al., 2012) e isbépodes terrestres
(Fernandes et al., 2016a).

Entretanto, a variacdo observada nos tragos entre as OTUs trogldbias
sugere que tais modificagdes podem ocorrer em diferentes graus, dependendo
de fatores como o tempo de isolamento, a geomorfologia da caverna e a
estabilidade ambiental (Howarth & Moldovan, 2018). Ainda, a morfologia das
espécies subterraneas nao resulta apenas de especializagbes gerais as
condicbes de auséncia de luz e escassez de recursos, mas também de

adaptacgdes a micro-habitats especificos (Trontelj et al., 2012).

Embora as cavernas sejam frequentemente tratadas como habitats
semiabertos, homogéneos e ambientalmente estaveis (Culver & Pipan, 2019),
oferecendo aparentemente pouco espacgo para diferenciagéo de nicho (Poulson
& White, 1969), estudos recentes demonstram que cavidades com grandes

extensdes podem apresentar elevada heterogeneidade interna, com diversos
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micro-habitats que diferem em caracteristicas e disponibilidade de recursos,
como gradientes de umidade, abundancia de presas e estrutura fisica do
substrato rochoso (Mammola et al., 2024). Essa heterogeneidade, aliada ao fato
de que o processo evolutivo no meio hipégeo é moldado por interagdes
complexas entre fatores ecoldgicos, historicos e morfolégicos (Trajano & Cobolli,

2012), amplia significativamente as possibilidades de divergéncia funcional.

Assim sendo, taxons que apresentam exaptacodes aos filtros ambientais
das cavernas (e.g., tolerancia a escassez de recursos e orientagdo né&o
predominantemente visual), como alguns aracnideos edaficos e criptobidticos,
podem encontrar no ambiente subterraneo condi¢des favoraveis a persisténcia,
bem como novos desafios a sobrevivéncia, tais como competigao interespecifica
pela ocupacédo de micro-habitats e pela obtencdo de recursos (Cardoso, 2012;
Fernandes et al., 2016a). Esse cenario favorece a divergéncia de tragos
morfoldgicos voltados a maximizagao da especializagao na exploragéo de micro-
habitats e nichos especificos (Ricklefs & Miles, 1994; Schluter, 2000; Losos,
2010; Losos & Mahler, 2010; FiSer et al., 2012; Trontelj et al., 2012), um
fenbmeno de particionamento de nicho que tem sido cada vez mais
documentado em estudos com aranhas subterraneas (e.g., Novak et al., 2010;
Mammola & Isaia, 2014).

Adicionalmente, a area de estudo compreende a zona de transi¢céo entre
os dominios Cerrado e Caatinga, caracterizados por clima com forte
sazonalidade e em algumas partes predominantemente semiarido (Nascimento,
2001; Santos et al., 2011; Fernandes et al., 2016b). Os habitats epigeos dessas
regides apresentam temperaturas mais elevadas e maior influéncia de estagbes
secas quando comparados ao ambiente hipdgeo, condicdes que podem atuar
como filtros ambientais para grupos associados ou dependentes de ambientes
umidos (ver Fernandes et al., 2016a), como é o caso das aranhas das familias

Ochyroceratidae e Telemidae (Pérez-Gonzalez et al., 2016; Zhao et al., 2020).

Apesar da elevada sazonalidade climatica e das condigbes ambientais
frequentemente restritivas impostas aos habitats epigeos, os dominios do
Cerrado e da Caatinga sao reconhecidos como importantes hotspots de
biodiversidade em escala continental (Klink & Machado, 2005; Santos et al.,

2011; Strassburg et al., 2017). Essa elevada diversidade bioldgica tem sido
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associada a heterogeneidade ambiental, a complexa histéria biogeografica e a
coexisténcia de diferentes regimes ecoldgicos nessas regides. No entanto, esses
dominios encontram-se sob crescente pressdo antrdpica, resultante de
atividades como desmatamento, mineragdo, expansdo agropecuaria e
negligenciamento governamental, fatores que tém promovido a degradacao e
fragmentacao dos habitats de superficie (Santos et al., 2011; Fernandes et al.,
2016b; Strassburg et al., 2017; Teixeira et al., 2021). Nesse contexto, o ambiente
subterrdneo pode atuar ndo apenas como refugio climatico e ecolégico para
linhagens sensiveis as condi¢bes epigeas, mas também como um cenario
favoravel a persisténcia, diversificacdo e diferenciagao funcional de taxons

exaptados as condigdes hipdgeas.

Portanto, embora o filtro ambiental seja um fator de grande relevancia
no ambiente subterraneo, especialmente para as aranhas (Cardoso, 2012), é
inadequado considera-la como o unico processo estruturante. Mesmo em
cavernas, a subdispersao e a sobredispersido funcional podem atuar de forma
conjunta e simultdnea, em dire¢des opostas e com intensidades equivalentes ou
distintas, dependendo das condigbes ambientais locais (Loughnan & Gilbert,
2017; Germain et al., 2018; Mammola et al., 2024). Assim, torna-se fundamental
considerar o papel dos processos associados a diferenciagdao de nichos na
construgéo e evolugédo das comunidades subterraneas (Trontelj, 2012; Culver &
Pipan, 2015; Fernandes et al., 2016a; Mammola et al., 2016; Mammola et al.,
2024).

3.6 CONCLUSOES

Este estudo demonstra que, para aranhas das familias Telemidae e
Ochyroceratidae que ocorrem em climas marcados dos estados de Minas Gerais
e Bahia, o ambiente subterraneo ndao atua apenas como um filtro ambiental
redutor de diversidade funcional, mas também como um cenario propicio a
divergéncia e ao particionamento de nichos. Contrariamente a expectativa
classica de subdispersdo funcional em comunidades subterraneas, as
morfoespécies trogldbias apresentaram os maiores valores de diversidade

funcional e uma tendéncia clara a sobredispersdo, indicando que processos
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como competicao interespecifica, especializacdo em micro-habitats e exploracéo
diferencial de recursos desempenham papel central na estruturacdo dessas

comunidades.

Esses resultados revelam que tracos tradicionalmente associados aos
troglomorfismos classicos (regressao ocular, despigmentacao e alongamento de
apéndices) ndo conduzem necessariamente a homogeneizagéo funcional das
comunidades subterraneas. Ao contrario, tais caracteristicas podem evoluir ao
longo de multiplas trajetérias adaptativas, refletindo historias evolutivas
independentes, diferentes tempos de isolamento e a elevada heterogeneidade
ambiental interna das cavernas. Em contraste, as morfoespécies epigeas
exibiram subdispersdo funcional marcada, sugerindo que o0s ambientes
superficiais submetidos a secas sazonais atuam como filtros ambientais severos
para aranhas criptobioticas e edaficas, restringindo o espectro de tracos viaveis.
As morfoespécies troglofilas, por sua vez, apresentaram um padrao funcional
intermediario, compativel com popula¢des que transitam entre os dois ambientes

e mantém introgressao de genes vantajosos a ambos.

Do ponto de vista da conservagao, a elevada diversidade funcional
observada nas aranhas troglobias indica que cavernas ndo abrigam apenas
conjuntos redundantes de espécies especializadas, mas sim linhagens que
desempenham fungdes ecoldgicas distintas e potencialmente insubstituiveis. A
perda de uma caverna ou de porgdes especificas de seus micro-habitats implica,
portanto, ndo apenas a extingao local de espécies, mas também a eliminagao
irreversivel de fungdes ecoldgicas unicas, cuja recuperagao € improvavel. Assim,
a diversidade funcional emerge como uma dimensao-chave para a avaliacao do
valor conservacionista dos ambientes subterraneos, reforcando a necessidade
de politicas protecionistas que considerem nao apenas a riqueza ou O
endemismo, mas também a singularidade funcional das comunidades hipdgeas.
Em regides altamente ameacadas, como a regido da transicdo Cerrado—
Caatinga, a preservacao das cavernas torna-se fundamental para garantir a
persisténcia evolutiva e funcional de linhagens altamente especializadas e

Unicas.
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DISCUSSAO GERAL

Os ecossistemas subterraneos s&o reconhecidos como ambientes
altamente seletivos, caracterizados por limitagdo energética, estabilidade
microclimatica e forte restricdo a colonizagao (Poulson & White, 1969; Howarth,
1983; Culver & Pipan, 2019). Nesse contexto, a presente dissertagdo adotou
uma abordagem integrativa — biogeografica, morfolégica e funcional — para
compreender como fatores ambientais, histéricos e evolutivos moldam a
distribuicdo, a estrutura populacional e os atributos ecoldgicos de aranhas

cavernicolas neotropicais das familias Telemidae e Ochyroceratidae.

Os resultados do Capitulo 1 demonstraram que a distribuicdo potencial
do género Pinelema é fortemente condicionada por variaveis climaticas
associadas a estabilidade térmica e hidrica, especialmente aquelas relacionadas
a precipitacao e sazonalidade da temperatura. Esse padrdo € coerente com a
premissa de que organismos subterraneos apresentam tolerancias fisioldgicas
mais estreitas e elevada dependéncia da estabilidade ambiental (Barr, 1968;
Culver, 1982; Huey & Kingsolver, 1989). A reconstru¢do paleoclimatica indicou
que, durante o Ultimo Maximo Glacial e o Holoceno, houve fragmentacdo das
areas climaticamente adequadas, sugerindo episédios histéricos de isolamento
populacional. Esse cenario € compativel com o modelo de vicariancia climatica
frequentemente proposto para organismos hipégeos (Gibert & Deharveng, 2002;
Culver & Pipan, 2019) e reforca a hipotese de que processos historicos

desempenharam papel central na diferenciacao das linhagens subterraneas.

Além disso, a sobreposicao entre areas de alta adequagao ambiental e
zonas sob intensa pressdo antropica evidencia um cenario preocupante para a
conservagao. A expanséo de atividades mineradoras e alteragdes no uso do solo
em regides carsticas brasileiras (Auler et al., 2001; Ruchkys et al., 2015; Gallao
& Bichuette 2018) amplia a vulnerabilidade de tdxons com baixa capacidade de
dispersdo e distribuicdo altamente restrita — caracteristica amplamente
documentada para Telemidae (Zhao et al., 2020) e para espécies do género
Pinelema (e.g., Song et al., 2017; Wang & Li, 2016; Chen et al., 2021). Assim, a

dimensdo biogeografica identificada no Capitulo 1 fornece a base
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macroecologica para interpretar os padrées microevolutivos observados nos

capitulos subsequentes.

No Capitulo 2, as analises morfométricas revelaram dimorfismo sexual
significativo em Pinelema elinae, particularmente relacionado ao tamanho
relativo dos apéndices, além de diferenciacao morfolégica entre populagdes de
cavernas distintas na Serra do Ramalho. O dimorfismo sexual detectado pode
estar associado a pressdes seletivas distintas entre machos e fémeas,
possivelmente relacionadas a busca por parceiros, disperséo intrinseca limitada
ao ambiente cavernicola e estratégias reprodutivas, padroes ja descritos em
aranhas epigeas (Foelix, 2011) e potencialmente modulados pelas restricdes do

ambiente subterraneo.

Mais relevante ainda foi a identificacdo de variagdo morfolégica
populacional consistente tanto em medidas lineares quanto em forma
(morfometria geométrica). Considerando a baixa capacidade de dispersao do
grupo (Zhao et al., 2020) e o padrao de endemismo extremo frequentemente
observado em Telemidae (Song et al., 2017), a diferenciacdo detectada sugere
reducao do fluxo génico entre cavernas e possivel atuacdo de deriva genética
em escala local. Esse padrao é coerente com o isolamento entre sistemas
cavernicolas descrito para diversos taxons troglébios (Juan et al., 2010; FiSer et
al., 2018), nos quais mesmo pequenas distancias geograficas podem

representar barreiras efetivas a conectividade populacional.

A integracao entre os Capitulos 1 e 2 sugere que os eventos historicos
de fragmentacao climatica podem ter estabelecido o pano de fundo para a
estruturacdo populacional contemporanea observada em P. elinae. Assim,
fatores macroclimaticos pretéritos e isolamento microgeografico atual atuariam

de forma complementar na promog¢ao da divergéncia.

No Capitulo 3, a analise de diversidade funcional ampliou a perspectiva
do estudo para além de uma unica espécie, incorporando multiplas OTUs de
Ochyroceratidae com diferentes categorias ecoldgico-evolutivas (sensu Trajano,
2012). O padrao de sobredispersao funcional observado entre as morfoespécies
trogldbias contrasta com a expectativa classica de forte filtragem ambiental dos

ecossistemas subterrdneos que comumente resultam em convergéncia de
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tragos (Cardoso, 2012). Em vez disso, os resultados sugerem que, uma vez
superado o filtro inicial de colonizagao do hipdgeo, processos de particionamento
de nicho e especializagcdo micro-habitat podem promover diversificacéo

funcional.

Esse resultado dialoga com a literatura sobre radiagdo adaptativa em
ambientes isolados (Schluter, 2000; Losos, 2010), indicando que sistemas
cavernicolas podem funcionar simultaneamente como filtros ambientais e como
arenas de diversificacdo evolutiva. A elevada heterogeneidade funcional entre
troglobios sugere que o ambiente subterraneo nao € ecologicamente
homogéneo, mas composto por microambientes com pressdes seletivas
diferenciadas, reforcando a visdo proposta por Trajano & Bichuette (2006) e
Culver & Pipan (2019).

De forma integrada, os trés capitulos revelam um padréo consistente:

1. Escala macroecolégica — a distribuicao é fortemente condicionada por

estabilidade climatica e histéria paleoclimatica;

2. Escala populacional — o isolamento espacial entre cavernas promove

diferenciagao morfolégica;

3. Escalafuncional e comunitaria — a especializagao subterranea favorece

diversificagao de tragos e organizagao nao aleatdria no espacgo funcional.

Assim, o isolamento subterrdneo emerge como eixo central explicativo,
atuando como mecanismo estruturador em multiplos niveis biolégicos — da

distribuicdo geografica a organizacao funcional.

CONCLUSAO GERAL

A presente dissertacdo demonstrou que a biologia das aranhas
cavernicolas neotropicais das familias Telemidae e Ochyroceratidae € moldada

por uma interagcao complexa entre fatores ambientais, historicos e evolutivos.

A modelagem de distribuicdo potencial evidenciou que a ocorréncia do
género Pinelema esta associada a estabilidade térmica e hidrica, e que eventos

paleoclimaticos contribuiram para a fragmentagdo histérica das areas
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adequadas. As analises morfométricas revelaram dimorfismo sexual e
diferenciagcao populacional em Pinelema elinae, sugerindo isolamento entre
cavernas e possivel redugao de fluxo génico. Por fim, as analises de diversidade
funcional indicaram que espécies trogldbias apresentam elevada
heterogeneidade de tragos e tendéncia a sobredispersao funcional, sugerindo

particionamento de nicho e especializagao ecoldgica no ambiente subterraneo.

Conjuntamente, esses resultados reforcam que o0s ecossistemas
cavernicolas ndo apenas funcionam como filtros ambientais rigorosos, mas
também como sistemas evolutivos dinamicos, capazes de promover
diferenciacdao morfoldgica, diversificagdo funcional e potencial especiacdo em

escala local.

Do ponto de vista aplicado, a combinagao entre distribuicdo restrita e
baixa capacidade de dispersdo das espécies troglobias, em conjunto com a
crescente pressdo antropica sobre areas carsticas brasileiras evidencia a
urgéncia de estratégias de conservagao baseadas em dados ecoldgicos e
evolutivos integrados. A conservagao de cavernas deve considerar ndo apenas
a presencga de espécies troglébias, mas também a manutengéo da conectividade
entre sistemas subterraneos, a protegcdo de areas de recarga hidrica e a

estabilidade microclimatica regional.

Em sintese, esta dissertacdo contribui para o avanco do conhecimento
sobre ecologia e evolugdo de aranhas cavernicolas neotropicais ao integrar
modelagem biogeografica, morfometria e ecologia funcional. Ao evidenciar o
papel do isolamento subterrdneo como motor de diferenciacdo bioldgica, o
estudo amplia a compreensao dos processos que estruturam a biodiversidade
hipégea e reforga a relevancia cientifica e conservacionista dos ecossistemas

subterraneos brasileiros.
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