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RESUMO

No cenério atual de répido declinio da biodiversidade e alteragbes nos ecossistemas,
compreender os fatores que determinam os padrdes macroecoldgicos de diversidade tornou-se
um objetivo de especial relevancia para a ecologia contemporanea. A teoria ecoldgica recente
prevé que processos em diferentes escalas espaciais determinam conjuntamente os padrdes de
diversidade nas comunidades, destacando que fatores histéricos, biogeogréficos e climaticos
contribuem para a adigdo de espécies via especiacdo e dispersdo em escala regional, ao passo
gue condi¢es abidticas, distdrbios e interacdes entre espécies podem determinar a diversidade
em escala local. Nesta tese, busquei compreender as respostas das diversidades taxonémica
(TD), funcional (FD) e filogenética (PD) aos efeitos de diversos fatores ambientais em
diferentes escalas espaciais. No primeiro capitulo, investiguei o papel de gradientes ambientais
e de heterogeneidade do habitat sobre a distribuicdo de opilides em uma escala fina (i.e., 150
m?) e média (3.500 ha). Mudangcas na temperatura, tipo de habitat e heterogeneidade ambiental
apresentam efeitos relevantes sobre varias dimensdes da diversidade de opilides mesmo em
uma pequena escala espacial. No segundo capitulo, investiguei a influéncia de fatores
ambientais ao longo de um gradiente ambiental sobre as diversidades TD, FD e PD de
comunidades de opilides em multiplas escalas, além de testar efeitos de barreiras vicariantes.
Gradientes climaticos de temperatura e umidade apresentaram, de maneira distinta, forte
influéncia sobre os padrdes de diversidade alfa e beta TD, FD e PD de opilides, registrarmos
que grandes rios e suas bacias hidrograficas ndo afetam as maultiplas facetas da diversidade.
Partindo de uma escala fina até uma escala macro, observamos que as respostas das
diversidades taxonb6mica, funcional e filogenética ndo sdo homogéneas e destacamos a
relevancia de se considerar estas diferentes dimensdes em estudos de ecologia de comunidades

para inferirmos 0s processos envolvidos na estruturacdo das comunidades.

Palavras-chave: Opilides. Mdltiplas escalas. Diversidade taxonémica. Diversidade funcional.
Diversidade filogenética. Comunidades



ABSTRACT

In the current scenario of rapid decline in biodiversity and ecosystem changes, understanding
the factors that determine macroecological patterns of diversity has become a goal of particular
relevance to contemporary ecology. Recent ecological theory predicts that processes at
different spatial scales jointly determine patterns of community diversity, noting that historical,
biogeographic, and climatic factors contribute to species addition through speciation and
dispersion on a regional scale, whereas abiotic conditions, disturbances, and interactions
between species can determine diversity on a local scale. In this thesis, | tried to understand
the taxonomic (TD), functional (FD) and phylogenetic (PD) diversity responses to the effects
of several environmental factors at different spatial scales. In the first chapter, | investigated
the role of environmental gradients and habitat heterogeneity on the distribution of Opiliones
on a fine (i.e., 150 m?) and medium (3,500 ha) scale. Changes in temperature, habitat type, and
environmental heterogeneity have relevant effects on several dimensions of the diversity of
Opiliones, even on a small spatial scale. In the second chapter, | investigated the influence of
environmental factors throughout an environmental gradient on harvestmen TD, FD and PD
diversities in multiple scales, as well as testing vicarious barriers effects. Climatic gradients of
temperature and humidity presented, in distinct ways, a strong influence on the alpha and beta
TD, FD and PD diversity patterns of harvestmen, we note that large rivers and their watersheds
do not affect the multiple facets of diversity. From a fine to a macro scale, we note that the
responses of the taxonomic, functional and phylogenetic diversities are not homogeneous and
we highlight the relevance of considering those different dimensions of diversity in community
ecology studies to infer the processes involved in community assemblage.

Keywords: Harvestmen. Multiple Scales. Taxonomic diversity. Functional diversity.

Phylogenetic diversity. Communities.
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1. INTRODUCAO GERAL
1.1 Escala local e regional e multiplas diversidades

Um dos principais objetivos da ecologia de comunidades é o de compreender como as
comunidades s@o estruturadas e quais sdo 0S mecanismos que ditam essa estruturagédo
(Sutherland et al. 2013, Brown 2014). A enorme biodiversidade das regides tropicais (Brown
2014) torna este objetivo um desafio ainda maior. Durante grande parte do século passado,
pesquisadores interpretavam a diversidade e composi¢do de comunidades como resultados de
processos em escala local, levando em consideracdo as interacfes entre as espécies que
coexistiam e a interagdo com o meio em que viviam (Swenson 2011, Sutherland et al. 2013,
Mittelbach e Schemske 2015). Estas interpretagdes eram baseadas somente na riqueza de
espécies (Swenson 2011). Entretanto, ao longo do tempo alguns ec6logos alertaram para a
importancia de uma abordagem mais regional considerando as caracteristicas ecoldgicas, a
histéria evolutiva e biogeografica das espécies em grande escala como processos fundamentais
para a estruturacao de comunidades locais e regionais (Lawton 1999, Hubbel 2001, Cavender-
Bares et al. 2009, Vellend 2010, Gongalves-Souza et al. 2013). Desta forma, uma das maneiras
de avaliar padrdes de diversidade em diferentes escalas espaciais consiste na decomposicdo da
diversidade biologica de uma regido (y) em diversidade local (o) € em um componente
associado as diferencas entre comunidades locais, que podem ser geradas via substituicdo ou

perda de espécies (diversidade ) (Jost 2007, Baselga 2010).

Grande parte do desenvolvimento das teorias envolvendo ecoldgia de comunidades no
século passado se baseou na contagem de espécies (Vellend 2010). Uma das limitacGes da
utilizacdo isolada da riqueza de espécies € o pressuposto de que todas as espécies sdo
evolutivamente independentes e ecologicamente equivalentes (Chiarucci et al. 2011, Swenson
et al. 2012, Magurran 2013). Nos ultimos 20 anos, todavia, estas teorias tém ganhado maior

poder preditivo com a inclusdo de informagdes adicionais das espécies (Cavender-Bares et al.
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2009, Swenson 2011). Por exemplo, argumenta-se que comunidades com riquezas similares
podem ser muito diferentes quanto a diversidade dos caminhos evolutivos e caracteristicas
ecoldgicas das espécies que a compdem (Cianciaruso et al. 2009). Embora os estudos com
riqueza de espécies tenham trazido grandes avancgos para a teoria ecoldgica, 0s nomes das
espécies transmitem pouca ou nenhuma informacdo sobre a funcéo ou histéria evolutiva das
mesmas. Este tipo de informacdo é vital para a compreensdo dos processos ecoldgicos,
evolutivos e biogeogréficos que contribuem para a determinacdo da estrutura de comunidades
(Swenson 2011, Peres-Neto et al. 2012). Portanto, integrar as trés facetas da diversidade em
maltiplas escalas como a alfa e beta taxonémica (TD), funcional (FD) e filogenética (PD)
permite uma melhor compreensdo dos processos subjacentes aos padrdes de diversidade e ao
longo dos gradientes ambientais em diferentes escalas (Devictor et al. 2010, Meynard et al.

2011).
1.2 Fatores relacionados com a energia e heterogeneidade ambiental

Dentre os diversos fatores relacionados aos padrbes de distribuicdo de espécies e
estruturacdo das comunidades, temos as condicdes climaticas, heterogeneidade ambiental,
presenca de barreiras geogréaficas e capacidade de dispersdo das espécies (Wright 1983, Kerr e
Packer 1997, Hawkins et al. 2003a, Jiménez et al. 2009, Stein et al. 2014). Em especial,
podemos destacar que um dos padrdes mais amplamente conhecidos consiste na relacéo entre
ariqueza de espécies e o clima (Currie et al. 2004). O numero de espécies e géneros distribuidos
em escalas espaciais amplas (e.g., continental) frequentemente apresenta uma correlagdo com
temperatura, disponibilidade de agua e produtividade (Hawkins et al. 2003a,b, Currie et al.
2004). Estes padrdes podem estar atrelados as restri¢des fisiologicas das espécies (hipotese da
tolerancia fisioldgica; Allen, 2002), a produtividade da regido (hipdtese da energia, Wright

1983) ou a maior taxa de especiacdo em regifes mais quentes em decorréncia das taxas



13

evolutivas mais aceleradas e de interagdes bidticas mais fortes (Rohde 1992, Schemske 2002,

Currie et al. 2004).

A heterogeneidade ambiental pode contribuir para a diversificacdo das espécies atraves
de diferentes mecanismos. Um aumento da quantidade de tipos de habitats, disponibilidade de
recursos e complexidade estrutural podem favorecer o aumento de nichos disponiveis e desta
forma permitir uma maior coexisténcias de espécies (Currie et al. 1991, Tews et al. 2014). Areas
com maior heterogeneidade podem proporcionar mais opcfes de abrigos e refugios contra
condicbes ambientais adversas, principalmente em periodos de mudangas climaticas,
favorecendo a manutencao das espécies em determinadas areas (Seto et al. 2004, Kallimanis et
al. 2010, Fjeldsa et al. 2012). Eventos de especiacdo que resultam de isolamento ou adaptacdes
as condi¢Bes ambientais diversas podem ser potencializados por uma maior heterogeneidade
ambiental (Hughes e Eastwood 2006, Antonelli e Sanmartin 2011). Nos trépicos, podemos
observar essa relagcdo positiva em que o aumento na heterogeneidade do habitat favorece uma
maior diversidade, em mamiferos (e.g., de Camargo et al. 2018), anfibios (e.g., Oliveira e
Scheffers 2018), aves (Poulsen et al. 2002) e invertebrados como borboletas, besouros, aranhas

e opiliGes (Gongalves-Souza et al. 2011, Bragagnolo et al. 2007, Basset et al. 2003).

Estes fatores que envolvem gradientes climaticos e ambientais podem funcionar como
filtros que contribuem para estruturacdo das comunidades locais e regionais (Capitulos 1 e 2).
Além da questdo envolvendo filtros ambientais, a limitacdo da dispersdo é outro processo que
contribui para explicar os padrbes de diversidade, principalmente nos tropicos (Salisbury et al.
2012). Como espécies que vivem em regibes tropicais geralmente possuem nichos (Salisbury
et al. 2012) ou interagcbes mais especializadas (Salazar e Marquis 2012, mas veja Moles e
Ollerton 2016), a probabilidade de dispersar entre barreiras geograficas é mais reduzida e, desse
modo, a limitacdo da dispersdo pode aumentar a especiacéo alopétrica e, portanto, contribuir

para a variacdo na diversidade em determinadas regides (Capitulo 2).
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1.3 Opilides

As comunidades de opilides mais diversas sdo encontradas nas areas tropicais,
principalmente em florestas Umidas perfazendo cerca de 41% do total de 6.500 espécies
descritas no mundo (Kury 2013, Curtis e Machado 2007, Giribet e Sharma 2015). Opilides
apresentam uma das mais altas taxas de endemismo exibidas para a Floresta Atlantica (~97%,
Pinto da Rocha et al. 2005), além de apresentarem grande diversidade de formas, tamanhos e
estruturas morfoldgicas (Figura 1). A maior parte dos opiliGes sdo vulneraveis ao aumento da
temperatura e diminuicdo de umidade (Curtis e Machado 2007), pois ndo apresentam controle
espiracular e possuem uma baixa concentracdo de hemolinfa osmética (Santos 2007). A
sensibilidade microclimética destes organismos tem gerado alta especificidade de habitat e
micro-habitat (e.g., serapilheira, estratos verticais de troncos de arvores e copa de vegetagdes
altas; veja Curtis e Machado 2007) e o desenvolvimento de comportamentos como gregarismo
e subsocialidade (Machado 2002, Santos 2007). Algumas adaptacdes morfoldgicas estdo
relacionadas ao uso do habitat como, por exemplo, (i) a reducéo ou perda completa de olhos e
aumento no comprimento de pernas em espécies cavernicolas, e (ii) 0 aumento no nimero de
segmentos nos tarsos das pernas Il e IV em espécies arboricolas quando comparadas com as

gue vivem no solo (Curtis & Machado 2007).

De acordo com as informacdes que apresentei, podemos observar que tradicionalmente,
os trabalhos que investigaram mudancas da biodiversidade em diferentes escalas espaciais
focaram principalmente em riqueza de espécies (Rahbek et al. 2007). Além disso, os estudos
que buscam compreender a relagdo entre as facetas taxondmica, funcional e filogenética da
diversidade e gradientes ambientais sdo escassos e voltados, principalmente, as comunidades
de plantas e de vertebrados em regides temperadas (Devictor et al. 2010; Meynard et al. 2011,

Bernard-Verdier et al. 2013; Teichert et al. 2018, Moreno et al. 2018). Para invertebrados, a
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escassez de estudos empiricos é ainda mais marcante (e.g., Arnan et al. 2018, Iserhard et al.

2018).
1.4 Objetivos gerais

Nesta tese, utilizamos opilides como grupo modelo para avaliar os efeitos dos fatores
ambientais na estruturagdo da diversidade das comunidades distribuidas na Mata Atlantica.
Além disso, investigamos o papel da escala espacial - diferencas dentro de um local (escala o)
e entre locais (escala ) — para a determinacgéo da diversidade regional. Ainda, comparamos e
discutimos como as diferentes facetas da diversidade (i.e., taxondmica, funcional e filogenética)

respondem aos gradientes ambientais nas diferentes escalas.

Esta tese estd composta por dois capitulos (i.e. no formato de artigos), com o0s seguintes

objetivos:

Capitulo 1: Avaliar se variagdes em componentes microclimaticos, tipo de habitat e
heterogeneidade ambiental, sdo fatores determinantes na estruturacdo dos padres de

diversidade de opilides.

Capitulo 2: Avaliar os efeitos de componentes relacionado com clima, topografia e presenca
de potenciais barreiras biogeograficas sobre padrdes macroecoldgicos das diversidades

taxonémica, funcional e filogenética de opilides.



1.5 Figuras
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Fonte: Bernabé 2019

Figura 1: Prancha representando a diversidade de formas e tamanhos presentes em opilifes encontrados na
Floresta Atlantica. A) Icaleptidae sp; B) Paratricommatus sp; C) Tibangara sp; D) Parapucrolia ocellata; E)
Paecilaema sp; F) Caldasius nigripes; G) Carlotta serratipes; H) Liogonyleptoides tetracanthus; I) Jussara
rosea. Eslaca = 1 mm. Fotos Fig. A-E, G e |: Adriano B. Kury e Foto Fig. F e H: Tiago N. Bernabé.
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2. CAPITULO 1

FATORES AMBIENTAIS EM ESCALA FINA AFETAM AS MULTIPLAS FACETAS
DA DIVERSIDADE DE OPILIOES

Este capitulo sera submetido para a revista Oecologia
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2.1 Resumo

Os padrdes de diversidade variam amplamente em funcdo de gradientes ambientais em
diferentes escalas espaciais. Gradientes de temperatura e umidade, por exemplo, podem limitar
a distribuicdo das espécies, principalmente aquelas com altas restri¢bes fisioldgicas, afetando
os padrdes de diversidade das comunidades. OpiliGes sdo organismos extremamente sensiveis
as alteracOes ambientais por apresentarem altas taxas de endemismo, baixa capacidade de
dispersdo e restricdes fisiologicas ao aumento da temperatura e dessecagdo. Neste trabalho,
investigamos a influéncia de variaveis abioticas (temperatura, umidade, heterogeneidade
ambiental e tipo de habitat) sobre as diversidades a e  taxondmica, funcional e filogenética de
opilides em uma area de Mata Atléntica. Para tanto, realizamos amostragens das comunidades
de opilides em sete areas da Reserva Bioldgica Augusto Ruschi. Avaliamos os padrfes de
diversidade em duas escalas espaciais: (i) fina (i.e., diversidade em cada parcela (n = 6) dentro
de uma localidade (n = 7)) e (ii) média (i.e., diversidade entre localidades). Nossos resultados
demonstram que, em uma escala espacial fina, o tipo de habitat pode mediar diferencas nas
diversidades taxonémica, funcional e filogenética entre comunidades de opilides. Além do tipo
de habitat, a reducdo da temperatura apresenta um efeito negativo sobre as diversidades oTD e
aFD. Em uma escala espacial média, os padrbes de diversidade taxondmica e filogenética
diferem entre as areas em funcdo de variacdes da temperatura e profundidade da serapilheira.
Demonstramos que, para um grupo considerado sensivel as mudangas nos fatores climaticos e
no tipo do habitat, as respostas aos gradientes variam dependendo da escala espacial e das

dimensodes da diversidade envolvidas.

Palavras-chave: diversidade funcional, diversidade filogenética, diversidade taxonémica,

gradiente ambiental, comunidades
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2.2 Introducao

A teoria ecoldgica contemporanea prevé que processos em diferentes escalas espaciais
determinam conjuntamente os padrdes de diversidade nas comunidades (Ricklefs 2015). Ao
passo que fatores historicos, biogeogréficos e climéticos adicionam espécies via especiacdo e
dispersdo em escala regional (Wiens e Donoghue 2004), interacBes bidticas e condicbes
microclimaticas atuam mais fortemente em escala local (Chesson 2000; Leibold et al. 2004;
Gongalves-Souza et al. 2014; Ricklefs 2015). Além disso, a importancia relativa de processos
estocéasticos e baseados no nicho sdo dependentes da escala espacial, tornando essencial a
inclusdo explicita da escala para a compreensdo dos processos que regulam a diversidade

(Meynard et al. 2011; Viana e Chase 2019).

Uma das maneiras de avaliar padrGes de diversidade em diferentes escalas espaciais
consiste na decomposicédo da diversidade bioldgica de uma regido (y) em diversidade local (o)
e em um componente associado as diferencas entre comunidades locais, que podem ser geradas
via substituicdo ou perda de espécies (diversidade B) (Jost 2007; Baselga 2010).
Historicamente, os estudos que buscaram desvendar os padrdes de diversidade ao longo de
gradientes ambientais utilizaram riqueza de espécies (Chiarucci et al. 2011). Uma das
limitacGes da utilizacdo isolada da riqueza de espécies € o pressuposto de que todas as espécies
sdo evolutivamente independentes e ecologicamente equivalentes (Chiarucci et al. 2011;
Swenson et al. 2012; Magurran 2013). Além disso, estudos baseados apenas em riqueza de
espéceis ndo capturam variacdes funcionais e filogenéticas presentes nas comunidades,
limitando o poder preditivo dos mecanismos envolvidos na estruturacdo de comunidades.
Medidas alternativas de diversidade como a alfa e beta taxondmica (TD), funcional (FD) e
filogenética (PD) permitem uma melhor compreensao dos processos subjacentes aos padrdes
de diversidade em diferentes escalas e ao longo dos gradientes ambientais associados (Devictor

et al. 2010; Meynard et al. 2011).
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A utilizacdo das abordagens funcional e filogenética fornece informacdes adicionais
sobre processos ecoldgicos e histdricos que regulam os padrbes de diversidade (Webb et al.
2002; Meynard et al. 2011). A FD descreve atributos comportamentais, morfoldgicos e
fisiolOgicos das espécies, 0s quais estdo diretamente relacionados com as respostas e efeitos das
espécies ao ambiente (Petchey e Gaston 2006; Violle et al. 2007; Swenson 2011). A PD, por
sua vez, compreende a relacdo da histdria evolutiva entre as espécies de uma comunidade ou
entre comunidades, permitindo inferir processos ecoldgicos locais ou prever propriedades
ecossistémicas (Webb et al. 2002; Mouquet et al. 2012; Tucker et al. 2017). Em geral, espécies
que compartilham um ancestral comum tendem a apresentar similaridade nos atributos
funcionais, nos nichos e nas interacGes ecoldgicas (Wiens et al. 2010; Gomez et al. 2010).
Porém, fatores como competicdo podem favorecer o surgimento de espécies simpatricas mais
dissimilares do que o esperado ao acaso, 0 que sugere cuidado nas interpretacdes (Losos 2008;
Kraft et al. 2015). Deste modo, integrar as trés facetas da diversidade, funcional, filogenética e
taxonémica, pode fornecer informacdes mais confiaveis dos mecanismos envolvidos na
estruturacdo de comunidades ao longo de gradientes ambientais. Por exemplo, Teichert e
colaboradores (2018) demonstraram que variaveis abioticas tém efeitos diferenciados sobre TD,
FD e PD, o que sugere que combinar as facetas da diversidade aumenta o poder preditivo de
estudos ecoldgicos. De fato, estudos prévios argumentam que integrar escalas (o, B) com as
diferentes facetas da diversidade aprimora a qualidade do estudo e suas implicacdes para

manejo da biodiversidade (Devictor et al. 2010; Teichert et al. 2018).

No entanto, trabalhos que buscam compreender a relacdo entre as trés facetas da
diversidade e gradientes ambientais séo escassos e voltados, principalmente, as comunidades
de plantas e de vertebrados em regides temperadas (Devictor et al. 2010; Meynard et al. 2011;
Bernard-Verdier et al. 2013; Teichert et al. 2018, Moreno et al. 2018). Para regides tropicais, a

falta de estudos empiricos é mais evidente quando consideramos os invertebrados (e.g.,
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Gongalves-Souza et al. 2015; Arnan et al. 2018; Iserhard et al. 2018) e para alguns grupos,
como opilides, os estudos séo ainda inexistentes. A compreensdo da relagdo entre diversidade
de opilides e gradientes ambientais é um objetivo de crucial relevancia, uma vez que estes
organismos apresentam caracteristicas que os tornam especialmente vulneraveis as alteraces
ambientais. Por exemplo, opilides apresentam uma das maiores taxas de endemismo (~97%,
Pinto da Rocha et al. 2005) e uma baixa capacidade de dispersdo (Curtis e Machado 2007).
Além disso, a relacdo area:volume corporal destes aracnideos é relativamente alta, eles ndo
apresentam controle espiracular e possuem uma baixa concentragcdo de hemolinfa osmética —
tais caracteristicas geram restri¢des fisiologicas e pouca tolerancia as variacfes na temperatura
e umidade (Machado 2002; Curtis e Machado 2007; Santos 2007). Logo, podemos esperar que
variacfes em condi¢Ges microclimaticas ao longo de gradientes ambientais sejam fatores
determinantes aos padrdes de diversidade. Neste sentido, Almeida-Neto e colaboradores (2006)
demonstraram que variagdes na temperatura e umidade do ar, ao longo de um gradiente
altitudinal (em uma escala fina < 1000 m), foram fatores determinantes na distribuicdo das

espécies de opilides bem como nos padrdes de diversidade a em diferentes faixas altitudinais.

Além da temperatura e umidade, diversos fatores abidticos podem influenciar os
padrGes de diversidade das espécies. Dentre eles, a complexidade estrutural do habitat
desempenha um papel fundamental no estabelecimento das comunidades e interagdes entre as
espécies (Srivastava 2006; Zellweger et al. 2017). Habitats estruturalmente mais complexos
apresentam uma maior disponibilidade de nichos e proveem uma variedade de recursos aos
animais como, maior area de forrageamento, locais para nidificacéo, abrigo contra predacao e
protecdo contra adversidades climaticas (Langellotto e Denno 2004; de Omena et al. 2018). De
maneira geral, em ecossistemas terrestres, a complexidade estrutural da vegetacdo tem forte
influéncia na distribuicdo espacial das comunidades animais, bem como nos padrbes de

diversidade (Langellotto e Denno 2004; Zellweger et al. 2017). Nos trépicos, podemos observar
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uma relagdo positiva entre heterogeneidade ambiental e diversidade de mamiferos (e.g.,
Camargo et al. 2018), anfibios (e.g., Oliveira e Scheffers 2018), aves (Poulsen et al., 2002) e
invertebrados, como lepiddpteros, besouros, aranhas e opilides (Basset et al. 2003; Bragagnolo
etal. 2007; Gongalves-Souza et al. 2011; Kitchin et al. 2013). A diversidade de estruturas fisicas
presentes nas florestas como, folhico, presenca de troncos caidos e a propria vegetacdo em si,
contribuem para criagdo de uma maior variedade de microclimas e microhabitats, que por sua
vez, geram uma maior oferta de recursos favorecendo a diversidade de espécies (MacArthur e

MacArthur 1961; MacArthur 1964; Carey et al. 1999; Hunter 1999).

Neste trabalho, buscamos investigar a influéncia de varidveis abioticas sobre as
diversidades a e B taxondmica, funcional e filogenética de opilides em uma area de Mata
Atlantica. Para tanto, avaliamos os padrdes de diversidade em duas escalas espaciais as quais
denominamos de (i) fina (i.e., diversidade em cada transecto [n = 6] dentro de uma area [n =
7]), e (ii) média (i.e., diversidade entre areas). Opilides geralmente apresentam uma alta
especificidade no uso de habitats e microhabitats (e.g., serapilheira, estratos verticais de troncos
de arvores e copa de vegetacOes altas; veja Curtis e Machado 2007) possivelmente em
decorréncia da baixa capacidade de disperséo e alta sensibilidade a variacbes microclimaticas.
Nesta perspectiva, algumas das adaptacdes morfologicas de opilides estdo diretamente
relacionadas a especificidade no uso do habitat. Por exemplo, espécies arboricolas possuem
maior nimero de segmentos nos tarsos das pernas Ill e IV quando comparadas com as que
vivem no solo (Curtis e Machado 2007; Proud et al. 2012). Deste modo, podemos esperar que
variagcdes em componentes microclimaticos (i.e., temperatura e umidade), tipo de habitat (i.e.,
dentro e acima da serapilheira) e heterogeneidade ambiental, aqui expressa pelo numero de
troncos caidos no solo, profundidade de serapilheira, sejam fatores determinantes na
estruturacdo dos padrdes de diversidade de opilides. Especificamente, nossas predigdes sao as

de que: (1) em escala fina, a heterogeneidade ambiental e condi¢Bes climaticas aumenta a
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diversidade alfa taxondmica, funcional e filogenética. (2) Em escala fina, o tipo do habitat é o
principal fator determinante das diversidades BTD, BFD e BPD. (3) Em escala média, o
gradiente climético e a heterogeneidade do habitat aumentam as diversidades pTD e BFD. (4)
Em escala média, clados proximos na filogenia estdo distribuidos entre as areas independente

do gradiente climatico, tipo de habitat e heterogeneidade ambiental.

2.3 Material e Métodos
2.3.1 Coleta de Dados
2.3.1.1 Area de estudo

Desenvolvemos este trabalho na Reserva Bioldgica Augusto Ruschi (RBAR),
localizada em Santa Teresa, Espirito Santo, Brasil (19°45° S; 40°27° O). A RBAR compreende
uma area de 3598.41 ha de Floresta Atlantica Ombrofila Densa Montana, com altitude variando
de 800 a 1.100m, apresentando fortes declividades e manchas de afloramentos rochosos
(Tabacow 1992). A area apresenta temperatura, precipitacdo e umidade média de 20°C, 1630
mm e 85% respectivamente, sendo 0s meses de maio e junho 0S mais secos com
aproximadamente 65 mm e novembro e dezembro os mais imidos chegando a cerca de 270

mm (Gongcalves 1997).
2.3.1.2 Desenho amostral

Realizamos as coletas no periodo entre 10 de agosto e 26 de outubro de 2006.
Selecionamos sete areas distribuidas em toda a extensdo da RBAR para garantir uma maior
amostragem da Reserva (Cada area foi considerada aqui como “escala média”; Fig. 1).
Dividimos cada area em seis transectos de 30 x 5 m (150 m?: escala considerada aqui como

“escala fina”; Fig.1), totalizando 42 pontos amostrais e uma area de 6300 m?, adaptado de
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(Bragagnolo e Pinto da Rocha 2003). Determinamos os transectos da seguinte forma: (i)
Entramos na floresta e nos distanciamos da estrada de acesso, em torno de 600 metros, a fim de
reduzir efeito de borda, (ii) estabelecemos um transecto de 30 x 5 m, (iii) dispomos cada
transecto a uma distancia de 200 m entre si para aumentar a probabilidade das amostras serem

independentes.
2.3.1.3 Amostragem, Técnicas e ldentificacdo

A combinacdo de diferentes métodos e periodos de amostragem (dia e noite) pode
otimizar a coleta das comunidades de aracnideos (Green 1999, Almeida-Neto et al. 2006). Além
disso, a combinacdo de diferentes métodos permite a amostragem de grupos que ndo sao
capturados por armadilhas de coleta passiva. Portanto, utilizamos os seguintes métodos: (i)
busca ativa noturna (i.e., coleta acima da serapilheira), com intuito de abranger as distintas
espécies que podem sair dos abrigos para forragear e (ii) busca na serapilheira diurna (i.e., coleta
de serapilheira), visando as espécies que vivem exclusivamente dentro deste habitat.

Realizamos ambos os métodos uma Unica vez em cada um dos 42 transectos.

Realizamos as amostragens dos opilibes que ocorrem acima da serapilheira entre 0s
periodos das 20:00 e 23:00 horas. Formamos duas duplas de coletores e em cada dia de
amostragem cada dupla realizou a busca ativa em trés transectos por noite/area (i.e., uma hora
por transecto). Com auxilio de lanterna de cabeca, coletamos os opilides manualmente desde
aqueles que ocorriam sobre a serrapilheira até na vegetacdo em uma altura maxima de 2 metros.
Inspecionamos cuidadosamente ambientes tais como troncos ou arvores caidas, espagos entre
as cascas das arvores, sob rochas, pequenas cavidades e buracos, raizes expostas, que poderiam
conter espécies com caracteristicas cripticas (i.e., espécies que se confundem com o ambiente
em que vivem). A coleta da serapilheira sempre ocorreu no dia seguinte a coleta noturna acima
da serapilheira, as 7:00 horas. Em cada transecto estabelecemos seis parcelas de 1 m?, distantes

entre si em 5m e 2,5 m da linha do transecto, totalizando 252 m? de serapilheira amostrada. Esta
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amostragem ocorreu em trés etapas. Primeiro, coletamos a serapilheira de cada transecto e
separamos em sacos para posterior amostragem. Segundo, passamos as amostras por uma
peneira com malha de 4 mm sobre um tecido de superficie cinza para facilitar a identificacdo
dos opilides. Apos este procedimento obtivemos dois tipos de amostras, uma fina e uma grossa,
que foram cuidadosamente inspecionadas pelas duplas de coletores para amostragem de
opilides pequenos (<4 mm). A busca por opilides da serapilheira teve a duragdo de 30 minutos,
em cada tipo de amostra, para garantir que os individuos saissem da tanatose, totalizando 6

horas de triagem de serapilheira em cada uma das sete localidades.

Preservamos todos os opiliGes coletados em etanol a 75% e os identificamos até o nivel
taxondmico mais especifico possivel, os exemplares que ndo conseguimos estabelecer tal
refinamento n6s morfotipamos. Para as analises estatisticas, consideramos apenas individuos
adultos. Todo o material testemunho foi depositado no Museu Nacional do Rio de Janeiro

(MNRJ: curador Adriano B. Kury).
2.3.1.4 Variaveis ambientais

Para avaliar o efeito das condi¢cdes ambientais na diversidade de opilides, obtivemos as
seguintes variaveis em cada um dos 42 transectos: (i) a profundidade da serapilheira, (ii) 0
namero de troncos caidos no substrato (i.e., preditores de heterogeneidade do habitat), (iii) a
temperatura e umidade (i.e., componentes climaticos). Estimamos a profundidade da
serapilheira em cada parcela por meio da inser¢do de um bastdo graduado (cm) até que o solo
fosse atingido (adaptado de Almeida-Neto et al. 2006). Utilizamos a média da profundidade das
seis parcelas de cada transecto como uma estimativa da profundidade da serapilheira do
transecto. Contabilizamos todas as estruturas de cobertura lenhosa (troncos caidos com
didametro > 1 cm) presentes ao longo de cada transecto. Aferimos temperatura e umidade com
auxilio de um termo-higrémetro posicionado no meio de cada transecto no nivel do solo.

Obtivemos todos valores de temperatura e umidade no periodo da manha (i.e., 7:00h am).
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2.3.1.5 Atributos morfoldgicos

Para as analises da relacdo entre varidveis ambientais e diversidade funcional,
selecionamos os atributos funcionais do tipo resposta (sensu Violle et al. 2007). Os atributos
morfolégicos selecionados sdo, possivelmente, condicionados por fatores ambientais (Machado
2002; Curtis e Machado 2007; Shultz e Pinto-da-Rocha 2007; Proud et al. 2012; Caetano e
Machado 2013; Machado et al. 2016). Para cada espécie, obtivemos os seguintes atributos
funcionais: biomassa, comprimento do fémur IV e nimero de segmentos tarsais das pernas I,
I, Il e IV (Fig. S1). As interpretagdes funcionais dos atributos utilizados estdo apresentadas
na Tabela |. Fotografamos a maior parte das espécies coletadas (72,2%) e as medimos (mm)
utilizando estereomicroscépio (Leica M125) com méaquina fotografica acoplada (Leica
DFC425). Utilizamos a literatura para obter os dados de 8,3% das espécies e para 0s 19,5%

restantes n6s ndo obtivemos dados morfoldgicos (Tabela S1).

Obtivemos a biomassa dos individuos por meio de regressao proposta por Hodar (1996)
em gue, o comprimento do escudo dorsal pode ser utilizado como variavel preditora. Obtivemos
o comprimento do escudo dorsal, desconsiderando os tergitos livres conforme literatura de
descricdo das espécies (Acosta et al. 2007). Contabilizamos a segmentacéo tarsal pela contagem
dos segmentos dos pares de pernas I, 11, 11, IV e aferimos o comprimento do fémur IV sempre
utilizando a perna direita dos opilides (Fig. S1). Sempre que possivel, as medidas obtidas
abrangeram machos e fémeas das espécies coletadas (Tabela S1), com intuito de refletir os
valores de atributos presentes na comunidade. Para as analises de FD utilizamos somente

espécies (n = 29) que possuiam os valores de todos os seis atributos selecionados.
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2.3.1.6 Construcéo da Filogenia

Construimos a arvore filogenética que descreve as relacfes entre as espécies de opilides
presentes na RBAR manualmente com programa Mesquite 3.51 (Maddison e Maddison 2018)
(Fig. S2). Estabelecemos uma topologia consensual com base nas hipoteses filogenéticas
morfologicas, comportamentais e moleculares (utilizando quatro locos mitocondriais e
nucleares: COI, 28S rRNA, 12S rRNA, e 16S rRNA), propostas nos seguintes trabalhos: Hara
e Pinto-da-Rocha (2010), Mendes (2011), Caetano e Machado (2013), Kury (2014), Pinto da
Rocha e colaboradores (2014), Kury e Villarreal (2015), Pinto-da-Rocha e colaboradores
(2017). Incluimos estimativas de idade com base na mega arvore proposta por Fernadéz e
colaboradores (2017), utilizando apenas as estimativas que eram consistentes com a topologia
da mega arvore. Os nés ndo-datados foram ajustados adotando o algoritmo BLADJ do software
Phylocom 4.2 (Webb et al. 2008). Em seguida, obtivemos a arvore filogenética utilizando o
maodulo Phylomatic 2 do software Phyloco 4.2 (Webb e Donoghue 2005). Por fim, definimos
0s comprimentos dos ramos com a funcdo compute.brlen do pacote ape (Paradis e Schliep

2018).
2.3.2 Analises Estatisticas
2.3.2.1 Preditores espaciais

Utilizamos o método Mapas de Autovetores de Moran baseados em distancia
(dbMEMS) a partir das coordenadas geograficas dos nossos 42 transectos e o pacote adespatial
(Dray et al. 2018) para o estabelecimento dos vetores espaciais. Para gerar uma lista de matrizes
de ponderacdo espacial (i.e., chamado de “modelos espaciais candidatos”: SWM; fungao
listw.candidates), utilizamos um conjunto de matrizes de conectividade e ponderagéo
predefinidas a partir das coordenadas geograficas dos nossos 42 transectos. Em seguida,

ajustamos o valor de p utilizando a correcéo de Sidak (Sidak 1967); selecionamos o melhor
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subconjunto de autovetores com base nos maiores valores de R? ajustados, utilizando a funcéo
listw.select. Este procedimento foi realizado para evitar o erro do tipo I, uma vez que espera-se
que a probabilidade de detectarmos acidentalmente um sinal espacial para uma determinada
variavel resposta aumenta com o nimero de candidatos (Bauman et al. 2018). Os autovetores
do melhor modelo candidato foram retidos para as analises estatisticas como “preditores

espaciais” (i.e., MEMs).

2.3.2.2 A heterogeneidade ambiental e condi¢Bes climaticas aumentam a diversidade alfa

taxondmica, funcional e filogenética?

Para avaliar a diversidade alfa taxonémica, funcional e filogenética realizamos a série
de Hill através do pacote hillR (Chao et al. 2014). O pacote utiliza a amostra da abundancia ou
incidéncia observada (i.e., amostra de referéncia) para contabilizar a diversidade estimada com
o0 intervalo de confianca de 95%, baseado no método de reamostragem (i.e., bootstrap).
Selecionamos a interpolacdo (até a menor amostra) e extrapolacdo (extrapolando até o dobro
da amostra de referéncia) baseada no tamanho da amostra, e estimamos a diversidade
taxonémica, funcional e filogenética local baseando-se na ordem g = 1 (exponencial da entropia
de Shannon), onde as espécies sao ponderadas em propor¢do a sua abundancia na comunidade
amostrada (Chao et al. 2014). Utilizamos Modelo Linear Misto para investigar o efeito das
varidveis climaticas e de heterogeneidade do habitat sobre os indices de diversidades

Taxondmica, Funcional e Filogenética locais (Série de Hill).

2.3.2.3 Em escala fina, o tipo do habitat € o principal fator direcionandor das diversidades

STD, pFD, pPD?

Para identificar se a composicdo de espécies difere entre os habitats (serapilheira e
acima da serapilheira), utilizamos analise de variancia permutacional multivariada

(PERMANOVA; Anderson 2006) por meio da funcdo Adonis2 do pacote vegan (Oksanen
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2018). Para testar os pressupostos da PERMANOVA utilizamos a funcéo betadisper do pacote

vegan (Oksanen 2018).

Para avaliar se existem diferencas funcionais entre as comunidades que ocorrem nos
dois habitats, i.e., na serapilheira e acima da serapilheira, criamos uma matriz de comunidade
baseada no atributo médio (CWM) entre os dois estratos utilizando o pacote SYNCSA
(Debastiani e Pillar 2012; fungdo matrix.t). Utilizamos a matriz CWM para gerar uma matriz
de distancia (funcdo vegdist [pacote vegan] e método Bray-Curtis). Em seguida, realizamos
uma PERMANOVA com a funcdo adonis. Por fim, utilizamos a fungédo betadisper para testar

os pressupostos da PERMANOVA.

Para testarmos as diferencas filogenéticas das comunidades entre os dois habitats,
realizamos uma andlise de associacao entre a composicao de espécies ponderadas pela filogenia

e o tipo de habitat (funcdo matrix.p.sig [pacote PCPS] (Vanderlei 2018)).

2.3.2.4 Em escala média, o gradiente climético e a heterogeneidade do habitat aumentam as

diversidades fTD, fFD?

Para avaliar se as variaveis ambientais explicam a composicdo de espécies de opilides,
isolando o efeito do espaco, utilizamos uma Analise de Redundancia Baseada em Distancia
(dbRDA) parcial através da funcdo dbrda do pacote vegan (Oksanen et al. 2018). Para obter
nossa matriz ambiental, verificamos a colinearidade das varidveis ambientais e selecionamos
as variaveis a serem retidas, através da fungdo forward.sel (i.e., baseado em permutacGes dos
residuos do modelo). Para conduzir a dbrda parcial, padronizamos a matriz de espécies
utilizando a funcéo deconstand do pacote vegan com o método Hellinger (Legendre e Gallagher
2001; Oksanen et al. 2018). Em seguida, com a matriz padronizada, geramos uma matriz de

dissimilaridade com distancia Bray-curtis, utilizando a funcdo vegdist do pacote vegan.
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Para avaliar a influéncia das varidveis ambientais sobre a variabilidade dos atributos
entre as sete areas, geramos uma matriz de comunidade baseada no atributo médio (CWM) das
sete comunidades e seguimos 0s mesmos passos descritos anteriormente (i.e., item 2.2.3). Para
ilustrar como se comporta o padrdo alométrico das espécies entre os estratos, realizamos uma
regressdo entre os atributos biomassa e comprimento do fémur da comunidade inteira (i.e.,
espécies da serapilheira e acima da serapilheira) e estimamos o valor da inclinacdo da reta (i.e.,
slope) da comunidade. Em seguida, estimamos os slopes para cada uma das espécies e
subtraimos da comunidade para gerar uma estimativa do padrdo alométrico presente nos
estratos. Para minimizar o erro na estimativa dos slopes, selecionamos as 14 espécies que

apresentaram quatro ou mais individuos mensurados.

2.3.2.5 Em escala média, clados proximos na filogenia estdo distribuidos entre as areas

independentemente do gradiente climatico, tipo de habitat e heterogeneidade ambiental?

Para as analises de filobetadiversidade, utilizamos uma arvore consensual, previamente
construida e datada. Para descrever a estrutura filogenética de opilides, utilizamos a matriz de
composicao de espécies e a matriz de distancia filogenética para criar uma matriz que descreve
a composicdo de espécies ponderadas pela filogenia (Matriz P). Em seguida, aplicamos PCA
sobre a Matriz P para gerar autovetores conhecidos como Coordenadas Principais da Estrutura
Filogenética (PCPS; Duarte 2011). Cada PCPS descreve um gradiente filogenético ortogonal
na metacomunidade e indica quais clados estdo mais associados a ele, possibilitando que
comunidades locais possam ser comparadas entre si, em termos de similaridade filogenética,
evidenciando quais clados séo os responsaveis por tal similaridade (Duarte 2011). Os PCPSs
com autovalores elevados descrevem grandes gradientes filogenéticos relacionados a nés mais
profundos na filogenia. Em contrapartida, os autovalores menores descrevem gradientes
filogenéticos relacionados aos nds terminais (e.g., género). Acessamos a relacéo entre os PCPS

e as variaveis ambientais para serem utilizadas na dbRDA. Realizamos as analises utilizando o
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pacote pcps (Debastiani e Duarte 2014). Apo6s a obtencdo do escores relacionados com as
variaveis ambientais (preditora filogenética-ambiental), utilizamos as MEMs (preditoras
espaciais) e inserimos as variaveis no modelo da anélise dbRDA parcial com a funcéo dbrda do
pacote vegan (Oksanen et al. 2018) para isolar o efeito do espaco e permitir avaliar o efeito das

preditoras ambientais selecionadas sobre a filogenia.

Realizamos todas as anélises estatisticas no ambiente de programacéo R (R Core Team

2017).

2.4 Resultados

Coletamos 1056 espécimes de opilides, dos quais 83% (877) eram adultos. Os adultos
coletados estdo distribuidos em 36 espécies pertencentes a cinco familias (6 Sclerosomatidae,
25 Gonyleptidae, 3 Cryptogeobiidae, 1 Cosmetidae e 1 Icaleptidae) e duas subordens
(Laniatores e Eupnoi). Dentro de Eupnoi, quatro representantes da familia Sclerosomatidae
foram os mais abundantes, Jussara rosea (167 espécimes), Jussara spl (165 espécimes),
Holcobunus dissimilis (229 espécimes), Abaetetuba sp. (54 espécimes). Para Laniatores, as
espécies mais abundantes foram os representantes da subfamilia Tricommatinae Gen. nov. (39
espécimes), Gonyleptinae - Proctobunoides tuberosus (23 espécimes), Mitobatinae -
Encheiridium ruschii (21 espécimes) e Pachylinae - Gen. nov. (21 espécimes). Os exemplares
coletados comp8em uma parcela representativa da comunidade presente na RBAR (D =
11.066; Fig. S3). A umidade relativa se manteve alta para toda a regido (88,7 = 9,97; média *

DP) e a temperatura variou de 11,9°C (minima) a 25,54°C (maxima) (18,5 + 3,81; média = DP).

2.4.1 Em escala fina, a heterogeneidade ambiental e condi¢BGes climéaticas aumentam a

diversidade alfa taxonémica, funcional e filogenética?
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Em escala fina, a temperatura exerceu um papel relevante na estruturacdo da
comunidade, afetando de forma negativa as medidas de diversidade o taxonémica e funcional
(Tabela 2; Fig. 2). Em contrapartida, a diversidade o filogenética ndo apresentou relagdo com a
temperatura (Tabela 2; Fig. 2). Os preditores umidade, profundidade de serapilheira e nimero
de troncos ndo apresentaram relagdo com as trés facetas da diversidade em escala local (Tabela

2).

2.4.2 Em escala fina, o tipo do habitat é o principal fator direcionandor das diversidades fTD,

BFD, BPD?

O tipo do hébitat afetou a diversidade beta taxondmica (F1,70= 25,02; R*= 0,26; P <
0,001; Fig. 3b), Funcional (F16s = 206,6; R?>= 0,76; P = 0,001; Fig. 5a; Fig. 5b) e filogenética
(F170 = 5,59; R>=0,08; P = 0,002). As espécies que ocorrem na serapilheira apresentaram
biomassa 13 vezes menor (0,49 + 0,31 mg; média = DP) em relacdo as espécies acima da
serapilheira e comprimento do fémur IV trés vezes menor (1,93 +- 0,29 mm; média +- DP) (Fig.
6). O padrdo restritivo da serapilheira se repete para PD, porém com uma dispersao entre 0s
clados que compdem este estrato (i.e., os clados ndo estdo proximos na filogenia embora haja

essa restricdo).

2.4.3 Em escala média, o gradiente climéatico e a heterogeneidade do habitat aumentam as

diversidades beta TD, FD e PD?

A diversidade beta taxondmica diferiu entre as areas amostradas (Fig. 3a). Estas
diferencas foram mediadas pela temperatura (F1,37= 3,33, P = 0,009; Fig. 4a) e profundidade de
serapilheira (F1,37= 2,98, P = 0,008; Fig. 4b). De maneira similar, a temperatura (F1,3s= 3,16, P
= 0,004) e profundidade da serapilheira (F1,3= 3,16, P = 0,011) afetaram a diversidade beta
filogenética. Entretanto, a diversidade funcional ndo diferiu entre as areas (Fess= 1,75, R>=

0,23, P = 0,087).
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2.5 Discussao

Este é o primeiro estudo a utilizar em conjunto as trés facetas da diversidade para o
grupo dos opilides e os resultados obtidos traz nova visao sobre 0s mecanismos subjacentes aos
padrdes de diversidade destes organismos em diferentes escalas espaciais. N0ossos resultados
demonstram que, em uma escala espacial fina (~ 150m?), o tipo de habitat pode mediar
diferencas nas diversidades taxondmica, funcional e filogenética entre comunidades de
opilides. Além do tipo de habitat, 0 aumento da temperatura apresenta um efeito negativo sobre
as diversidades aTD e aFD, mas ndo para aPD. Quando analisamos a diversidade em uma
escala espacial média (3.500 ha), os padrdes de diversidade taxonémica e filogenética diferem
entre as areas em funcédo de variagdes da temperatura e profundidade da serapilheira. Contrario
as nossas expectativas, a diversidade beta funcional, em escala média, n&o foi influenciada por
nenhum dos preditores ambientais. No entanto, o tipo de habitat exerceu um uma forte
influéncia sobre a morfologia dos opilides. Desse modo, os resultados demonstram que
mudancas na temperatura, tipo de habitat e heterogeneidade ambiental apresentam efeitos
relevantes sobre varias dimensdes da diversidade de opilibes mesmo em uma escala espacial

fina (i.e., de poucos metros).
2.5.1 Padroes de diversidade em escala fina (da heterogeneidade ao clima)

As diferencas observadas entre os tipos de habitat indicam que possiveis variacdes
estruturais do ambiente, mesmo em uma escala espacial reduzida, podem determinar os padrdes
de diversidade das comunidades de opiliGes. VariagOes estruturais em uma dada localidade
permitem a coexisténcia de maior nimero de espécies permitindo a inclusdo de novas espécies,
atributos e clados as comunidades (Gongalves-Souza et al. 2011; DeVries et al. 2012; Camargo
et al. 2018). A restricdo na variabilidade dos atributos apresentada na serapilheira sugere a agéo
de filtro ambiental. A maior diversidade 7D, FD e PD presente acima do folhico e maior

guantidade de microhabitats (i.e., troncos caidos, raizes expostas, rochas, bromélias, nas folhas
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e troncos das arvores) sdo indicios de que uma maior variabilidade e disponibilidade de
microhabitats exerce um papel crucial na distribuicdo da diversidade. Nossos resultados se
assemelham ao padrdo encontrado por Bragagnolo e colaboradores (2007), em que a riqueza de
opilides esteve relacionada com a maior complexidade vegetal presente no sub-bosque (0 — 1
m de altura) das areas de Floresta Atlantica maduras. Estudos envolvendo outros grupos
animais, como besouros e anfibios de regibes tropicais, onde &reas Umidas com temperaturas
mais estaveis, alta precipitacdo e estruturacdo vegetal complexa, também apresentam maior

diversidade no estrato acima da serapilheira (Charles e Basset 2005; Oliveira e Scheffers. 2018).

Nossos resultados também demonstram que h& uma variacdo nos tipos de atributos
relacionados ao uso dos diferentes tipos de habitats pelos opilides. O aumento da biomassa dos
opilides e do nimero de segmentos tarsais das pernas Il e 1V, reportados no nosso estudo,
reforcam as evidéncias de que alguns aspectos morfoldgicos desses organismos estdo
diretamente relacionados com adaptacdes ao uso de habitats especificos (Curtis e Machado
2007; Proud et al. 2012). Resultados similares, reportados por Proud e colaboradores (2012),
demonstraram um aumento no comprimento da perna IV de opilides (da subordem Laniatores)
gue ocorrem na vegetacdo em comparacao aos de solo. O comprimento da perna, assim como
0 namero de segmentos tarsais, tem sido sugerido como um dos fatores que contribuem para a
distribuicdo de opilides em diferentes estratos nos habitats (Curtis e Machado 2007; Proud et
al. 2012). As caracteristicas das pernas podem estar relacionadas com a capacidade desses
organismos se deslocarem e subirem na vegetacdo. Por exemplo, um grande nimero de
segmentos tarsais permite que alguns opilides se prendam a objetos com pequenos diametros
(Guffey 2000), como os ramos de pequenos arbustos, ao passo que pernas mais longas, além
do caracter sexual, poderiam facilitar a escalada em objetos com grande didmetro, como tronco

de arvores.
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Além dos efeitos relacionados ao tipo de habitat, a temperatura apresentou uma forte
relagdo com padrdes de diversidade em escala fina. O aumento na temperatura exerce um
Impacto negativo sobre as diversidades alfa funcional e taxondmica. Ecossistemas tropicais séo
caracterizados por apresentarem temperaturas mais elevadas e relativamente constantes ao
longo do ano (Machado et al. 2016; Oliveira e Scheffers 2018). Em virtude de tais
caracteristicas climaticas, estudos sugerem que ectotermos de areas tropicais sejam altamente
vulneraveis ao aumento da temperatura, e 0s impactos sdo maiores aqueles que (i) apresentem
uma baixa capacidade de aclimatacdo (Stillman 2003) e (ii) especializacdo fisiolégica com
relacdo a temperatura (Ghalambor et al. 2006). Em especial, para os opilides, variagcdes na
temperatura e umidade podem ser determinantes na fenologia do grupo, influenciando a
atividade dos adultos, duracdo da temporada de acasalamento, comportamento reprodutivo,
desenvolvimento de ovos, taxa de crescimento e mortalidade (Machado e Oliveira 1998,
Almeida-Neto et al. 2006; Buzato et al. 2013; Machado et al. 2016). Logo, a redugédo das
diversidades aTD e aFD com 0 aumento da temperatura, possivelmente, esta relacionada a uma
alta sensibilidade dos opiliGes ao aumento da temperatura. Uma vez que a regido onde
desenvolvemos estudo apresenta umidade relativa do ar elevada (88,7 + 9,97; média + DP),
mesmo na estacdo seca, sugerimos que a umidade ndo seja um fator limitante em areas que
apresentem tais condicdes climaticas. Embora as diversidades aTD e aFD tenha diminuido o
aumento da temperatura, este efeito ndo se reflete na estruturacdo da PD, sugerindo uma
auséncia de sinal filogenético ou que, em uma escala tdo fina, ndo seja possivel detectar

mudangas de clados.
2.5.2 Padrdes da diversidade em escala média (da heterogeneidade ao clima)

A auséncia de diferenca na composigéo funcional entre as &reas (i.e., diversidade beta)
reforga a relevancia do efeito do tipo de habitat (i.e., acima e dentro da serapilheira [escala

local]) para a diversidade regional. Mazancourt e colaboradores (2008) sugerem que niveis de



37

diversidade taxonémica elevados tendem a promover a selecdo estabilizadora de caracteristicas
ecoldgicas, inibindo as respostas evolutivas dentro das espécies e levando a altos niveis de
conservadorismo de nicho. Portanto, o padrdo na composicao funcional da RBAR indica que a
BTD possa estar associada com a densa ocupacao do espago ecoldgico ( “ecological packing”
ou “niche packing”), através de especializagdes mais refinada no uso do habitat (Safi et al.
2011; Cooke et al. 2019). Logo, apesar das comunidades das diferentes areas apresentarem
espécies com identidades diferentes e composicdo filogenética distintas, a estrutura funcional
se mantém. Altos niveis de estratégias ecoldgicas similares (redundéncia funcional) entre as
espécies, indicam que filtros abiodticos selecionam conjuntos de espécies funcionalmente
similares dentro dos locais (Purschke et al. 2013; Cooke et al. 2019). Quando olhamos a escala
regional, podemos entender a estruturagdo funcional da comunidade, pois dentre os
mecanismos que contribuem para uma alta redundancia funcional estdo a alta estabilidade
ambiental, fraca competicdo, baixa heterogeneidade em escala regional, filtro ambiental, alta

produtividade e baixa evolucdo do atributo (e.g., Cooke et al. 2019).

Contrario a nossa predicdo inicial, observamos uma substituicao de clados influenciados
pela condicdo climatica e heterogeneidade do habitat entre as areas, seguindo 0 mesmo padrédo
esperado e observado para BTD. Pressdes ambientais, como incidéncia de meses quentes e
precipitacdo, sdo responsaveis por moldar atributos reprodutivos em opilides (dentre eles estdo
tamanho corporal e comprimento de pernas, Machado et al. 2016), apresentando baixa
dependéncia filogenética para estes atributos, além de respostas evolutivas rapidas a mudangas
climéticas. Portanto, a semelhanca entre os padrdes filogenéticos e taxonémicos apresentados
sugere uma convergéncia de nichos ecoldgicos entre espécies distribuidas em diferentes clados,
0 que contribui para explicar o padrdo homogéneo da BFD). Os resultados demonstram que a
substituicdo na composi¢cdo filogenética mantém a dispersdo dos clados (i.e., sem

agrupamento), indicando que as preferéncias de habitat e as tolerancias fisioldgicas
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permanecem relativamente estaveis dentro dos clados da filogenia na regido, conforme a
hipétese de conservacdo de nicho (Wiens et al. 2010; Teichert et al. 2018). Conservadorismo
de nicho climético e de habitat aliados & auséncia de relacdo entre BFD e as preditoras
ambientais, sugerem a necessidade de se analisar respostas fisiologicas diretas do grupo em

relacdo as mudancas climaticas (Lardies et al. 2008).

Ao contrario das descobertas de Almeida-Neto et al. (2006), os nossos resultados
demonstram que a profundidade de serapilheira afeta a composi¢éo taxondmica da comunidade.
Evidenciamos, pela primeira, vez que este componente abiético também explica a varia¢do na
composicdo filogenética. As diferencas das profundidades sugerem que a estrutura do habitat
(i.e., estratos dentro da serapilheira) possam estar contribuindo para este efeito. Estudo com
aranhas identificou que diferentes profundidades na serapilheira abrigam composicédo
taxondmica e filogenética distintas de aranhas (Wagner et al. 2003). A distribuicdo dos valores
de profundidade indica a existéncia desta compartimentalizacdo da serapilheira, haja visto que

é possivel observar os subconjuntos presentes na regido (Fig. 4).

2.6 Limitacoes e conclusdes

Os padrdes e relacbes que descrevemos no presente trabalho refletem uma histéria
complexa que pode envolver fatores como especiacdo, extincao, anagénese e dispersao, com
cada fator sendo provavelmente moldado por caracteristicas das espécies e impulsionados por
pressOes naturais (e.g., filtro ambiental e competicdo) e humanas (e.g., fragmentacgéo e espécies
invasoras) (Davies et al. 2008; Cooke et al 2019). Aqui focamos em analisar os resultados
envolvendo a acdo de caracteristicas ambientais na estruturagdo das comunidades de opilides,
considerando as trés facetas da diversidade, contemplando a distribuicdo de espécies, suas

estratégias ecoldgicas e sua histdria evolutiva. Entretanto, ndo consideramos as interacfes
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diretas entre as espécies as quais podem exercer um papel relevante nos processos de montagem
das comunidades (Kraft et al. 2015; Cadotte e Tucker 2017). Portanto, trabalhos futuros que
evidenciem as questbes envolvidas na coexisténcia das espécies de opilibes em uma
determinada regido podem proporcionar insights sobre um melhor entendimento dos papéis das

espécies e suas contribuicbes para o pool regional.

Apresentamos aqui a relevancia de uma abordagem que considere tipos de habitats em
conjunto com caracteristicas ambientais para se obter uma estimativa mais confiavel de
diferentes parametros relacionados a montagem de comunidades. Demonstramos que, para um
grupo considerado sensivel as mudancas nos fatores climaticos e no tipo do habitat, as respostas
variam dependendo da escala e das dimensdes da diversidade envolvidas. Enfoques
complementares podem ajudar a esclarecer alguns pontos ndo abordados neste trabalho, como
avaliar o efeito sazonal, uma vez que Almeida-Neto e colaboradores (2006) destacaram efeitos
da temperatura e umidade em escala fina (i.e., plotes) entre estacGes secas e chuvosas. Abordar
outros atributos que envolvam comportamento (Machado et al., 2016) ou fisiologia, além de
levar em consideracdo possiveis interacdes bioticas (Cadotte e Tucker 2017), podem ajudar a
esclarecer fatores envolvidos em montagem de comunidades. Esperamos que os resultados
apresentados aqui estimulem maiores discussdes e novas abordagens para trabalhos
relacionados a ecologia de comunidades com enfoque nos multiplos componentes da
diversidade e reforcem, principalmente, a relevancia do grupo dos invertebrados como

ferramentas de trabalho.
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Tabela 1 Lista dos atributos selecionados e considerados como atributo de resposta as

preditoras ambientais definidas.

Atributos Interpretacéo funcional Referéncia
Biomassa Vulnerabilidade as alteragdes na temperaturae Brown et al.
umidade. Individuos maiores devem estar 2004
mais associados as menores temperaturas.
Uso do habitat. Organismos menores estariam  Proud et al.
mais associados a serapilheira 2012
Comprimento do fémur  Uso do habitat. Pernas menores estéo Proud et al.
v associadas a espécies que utilizam o solo e 2012
serapilheira.
NUmero de segmentos Uso do habitat. Maior nimero de segmentos Curtis e
tarsais das pernas I, 11,  tarsais possibilita a ocorréncia sobre a Machado
i, v vegetacao. 2007
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Tabela 2 Modelo linear misto para investigar o efeito das varidveis climaticas e de
heterogeneidade do habitat sobre os indices de diversidades Taxondmica, Funcional e

Filogenética locais (Série de Hill). Valores significativos (P < 0,05) estdo em negrito.

Variavel dfn dfd F P

Hill Taxondmico

n° de troncos 1 31 1,21 0,278
Profundidade 1 31 1,41 0,243
Temperatura 1 31 11,36 0,002
Umidade 1 31 0,03 0,845

Hill Funcional

n° de troncos 1 31 0,41 0,525
Profundidade 1 31 1,82 0,186
Temperatura 1 31 11,39 0,002
Umidade 1 31 0,09 0,756

Hill Filogenético

n° de troncos 1 31 0,90 0,350
Profundidade 1 31 1,59 0,215
1,23 0,274
Temperatura 1 31
1,17 0,287

Umidade 1 31
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area (i.e.,
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Fig. 2 Relagdo entre a temperatura e os indices de diversidade em escala local, a) a-Taxondmico, b) a-Funcional

e ) a-Filogenético. A presenca das retas indica efeito significativo da temperatura sobre o indice de diversidade.
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Fig. 3 Analise de coordenadas principais (PCoA), A) demonstrando similaridade entre comunidades de opili6es
presentes nas sete areas da RBAR. Circulo verde (Cachoeira 1), Circulo azul claro (Marlene), Circulo azul escuro
(Roda D’Agua), Circulo preto (Caixa D’Agua), Circulo Bege (Preguica) e Circulo vermelho (Tanque de peixe).
B) Similaridade taxonémica entre as comunidades que ocorrem na serapilheira (circulo marrom) e acima da

serapilheira (circulo verde). As linhas representam a variagdo dos dados em torno da média.
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Fig. 4 Distribuicdo das varidveis que influenciaram a composicao taxondmica e filogenética de opilides na RBAR

— Categorias: Alta; Intermedidria e Baixa. A) Valores de temperatura e B) profundidade de folhico obtidos nos 42

transectos amostrados.
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Fig. 5 A) Variacdo dos atributos apresentados nos habitats acima (circulo verde) e dentro da serapilheira (circulo
marrom), amostrados na RBAR. B) Representa¢do do padrdo alométrico dos atributos biomassa e comprimento
do fémur 1V, ilustrando como as espécies e seus respectivos atributos estdo distribuidos entre os dois tipos de

habitat.
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Fig. 6 Variabilidade dos atributos encontrados nas comunidades nos dois habitats, i.e., na serapilheira (circulo

marrom) e acima da serapilheira (circulo verde).
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2.10 Material Suplementar

Fonte: Bernabé 2019

Fig. S1 Prancha com 0 macho da espécie Camposicola sp. nov. destacando os atributos medidos para cada espécie
coletada na Reserva Bioldgica Augusto Ruschi. A) Comprimento do escudo dorsal, descontando os tergitos livres,
B) Fémur da perna IV e C) Segmentacéo tarsal das pernas | (TS I), Il (TS II), Il e IV. Escala = 1 mm. (Foto Fig.

Sla: Adriano B. Kury)
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Icaleptidae sp

Tibangara ninegal
Cryptogeobiidae sp. nov.
Paratricommatus sp
Metavononoides albisectus

| Heteropachylus inexpectabilis

Eusarcos spA nov

Eusarcus SpB nov

| Eusarcus spC

Eusarcus spD

Eusarcus fulvus
Eusarcus incus
Eusarcus pusillus

r—Pachylominua sp

L——Tricommatinae sp. nov

Camposicola sp. nov
_EGonyleptinae Gen sp. nov.
Pachylinae sp. nov
_:Carlotta serratipes
Carlotta dubia
Meteusarcoides sp
Ruschia vellutina
Ruschia maculata
Encheiridium ruschii
Mischonyx squalidus
—Proctobuncides tuberosus
L——Gonyleptes perlatus
l_:maagony:eptes spé
etagonyleptes sp
L Thereza albiornata
Abaetetuba sp
Prionostemma farinosum
Jussara spB
Jussara spA

Jussararosea
Holcobunus dissimilis

Fonte: Bernabé 2019

Fig. S2 Arvore filogenética descrevendo as relacdes entre as espécies de opilides presentes na Reserva Bioldgica
Augusto Ruschi (RBAR). Topologia estabelecida com base nas hip6teses filogenéticas morfoldgicas,
comportamentais e moleculares (vide metodologia, intem 2.3.1.6). As cores indicam as espécies que pertencem

aos mesmos clados (Familias e/ou Subfamilias).
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Fig. S3 Rarefacdo baseada no tamanho da amostra (linha solida) e extrapolagdo (linha tracejada, utilizando o dobro
do tamanho da amostra de referéncia) da diversidade de espécies de opilides, presentes na Reserva Bioldgica
Augusto Ruschi (RBAR), baseado na série de Hill (q = 1). O intervalo de confianga de 95% (regido sombreada em
cinza) foi obtido através do método de reamostragens baseado em 200 replicacdes. A amostra de referéncia é

indicada pelo circulo preto. Os valores entre parénteses sdo o tamanho da amostra e o nimero de Hill referente a

amostra.
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Tabela S1. Lista das espécies coletada na RBAR com respectivas abundancias, quantidade de individuos coletados, fonte das medidas e referéncia
de literaturas utilizadas. As espécies sem os dados morfoldgicos foram as espécies desconsideradas para as analises.

Exemplares utilizados para obtencao das medidas dos atributos
Espécies Abundancia N utlllz_ados para 1 machos fémeas fonte Referéncia
as medidas
Abaetetuba sp 54 - - - - -
. RBAR, Morro do
Pachylinae sp. nov. 1 2 1 1 Aricanga -ES MNRJ 18484
Camposicola sp. nov. 3 2 1 1 RBAR
Carlotta dubia 19 23 11 12 RBAR € REBIO Duas | \1\Rj 16239
Bocas - ES
MNRJ 17521; MNRJ
. RBAR, Sta Ldcia, Duas | 18933; MNRJ 17785;
Carlotta serratipes 3 22 12 10 Bocas MNRJ 18950: MNRJ
16240; ABK 394
Metagonyleptes spA 1 2 1 1 RBAR
Gonyleptinae Gen sp. nov. 21 4 2 2 RBAR
Cryptogeobiidae sp. nov. 4 4 2 2 RBAR
RBAR (1 machoe 1
Encheiridium ruschii 21 57 34 23 fémea) + dados Prof.
Dr. Glauco Machado
Eusarcus spA nov 12 10 2 8 RBAR
Eusarcus fulvus 2 6 5 1 RBAR + Literatura MNRJ 16291; Harae
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Pinto da Rocha 2010

Eusarcus incus 9 16 12 4 RBAR
Eusarcus spC 1 1 1 0 RBAR
Eusarcus spB nov 11 11 5 6 RBAR
0 2 N R v
Eusarcus spD 1 1 1 0 RBAR
Proctobunoides tuberosus 23 20 10 10 RBAR
Gonyleptes perlatus 19 5 3 2 RBAR
Heteropachylus inexpectabilis | 2 6 3 3 I(;K[;Iag?\t/lu[? (Santa L tcia Mendes 2011
Holcobunus dissimilis 229 - - - - -
Jussara rosea 167 - - - - -
Jussara spA 165 - - - - -
Jussara spB 3 - - - - -
Metavononoides albisectus 13 2 2 0 RBAR + Literatura mg::g:tg:igg igjgg
Meteusarcoides sp. 2 2 1 1 RBAR
Roewer 1917; Mello-
Literatura (Pinheiro - Leitdo 1935a; Mello-
Mischonyx squalidus 1 6 4 2 RJ; Petrdpolis -RJ; Leitao 1935b; Mello-

Monteiro Lobato - SP)

Leitdo 1940; MNRJ
04516
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Pachylominua sp 1 2 1 1 RBAR

Paratricommatus sp 7 1 1 0 RBAR

Tricommatinae sp. nov 39 2 2 0 RBAR

Prionostemma farinosum 6 - - - - -
RBAR (1 macho) +

Ruschia maculata 8 90 60 30 dados Prof. Dr. Glauco
Machado

Ruschia vellutina 5 1 1 0 RBAR

Thereza albiornata 1 5 2 3 Is_;tr(]at?%yer?eéit?El_st’;cia " | Pinto da Rocha 2002

Icaleptidae sp 1 - - - - -

Tibangara ninegal 4 2 1 1 RBAR

Metagonyleptes spB 8 1 1 0 RBAR
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3. CAPITULO 2

GRADIENTES AMBIENTAIS GERAM PADROES CONTRASTANTES
NAS DIVERSIDADES TAXONOMICA, FUNCIONAL E
FILOGENETICA DE OPILIOES

Este capitulo serd submetido para a revista Global Ecology and Biogeography
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3.1 RESUMO

Objetivos: Noés particionamos a diversidade para identificar a influéncia de fatores ambientais
ao longo de um gradiente ambiental sobre as diversidades taxondmica (TD), funcional (FD) e
filogenética (PD) de comunidades de opiliGes em mdltiplas escalas. Nossos objetivos foram
determinar se (1) fatores climéticos, topograficos e energéticos afetam as diversidades a e 8
TD, FD e PD, e se (2) barreiras geogréficas (i.e., rios) atuam como fatores determinantes na

montagem de comunidades de opilides.
Localizacéo: Floresta Atlantica
Téxon: Opilides

Métodos: Utilizamos conjunto de dados disponiveis em museus, literatura e coletas em campo
para estabelecer a comunidade de opilides presentes em um trecho da Floresta Atlantica (Area
= 645,472 km?), Brasil (periodo de 2015 — 2018). Utilizamos a entropia quadratica de Rao para
decompor as trés facetas das diversidade y em diversidade a e B. Para as trés facetas, utilizamos
GLS para identificar quais fatores ambientais determinam a diversidade o e dbRDA para
diversidade B. Na dbRDA adicionamos 5 conjuntos de sub-bacias hidrograficas para testar o

efeito das barreiras geograficas na diversidade.

Resultados: A oTD responde positivamente as variaveis climaticas e energéticas, a aFD €
afetada de maneira distinta, respondendo positivamente a precipitacdo anual, sazonalidade
térmica e energética e negativamente aos extremos térmicos. Entretanto, aPD ndo apresentou
relacdo com nenhum componente ambiental. Entre as localidades a BTD é determinada pelas
variaveis Topogréaficas e Precipitacdo enquanto BPD € influenciada pela sazonalidade.
Entretanto, pFD se manteve homogénea em toda a regido, sem relacdo com os preditores

ambientais. Contraria as predi¢Ges, bacias hidrogréficas ndo afetam a diversidade. Por fim,
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identificamos um padrdo de diversidade taxondmica e filogenética agrupadas em trés regides

dentro da Floresta Atlantica.

Principais conclusfes: Nossos resultados demonstram que gradientes ambientais estruturam
as mdltiplas facetas da diversidade de maneiras distintas em escala local e regional.
Identificamos a ocorréncia de um padrdo limite da variabilidade funcional para area de estudo,
semelhante ao observado para outros grupos animais. Evidenciamos a necessidade de se aplicar
uma abordagem multifacetada para esclarecer os fatores que envolvem a montagem das

comunidades. Resultados de FD e PD se mostraram dependentes da escala espacial.

Palavras-chave: facetas da diversidade, macroecologia, diversidade alfa, diversidade beta,
Floresta Atlantica
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3.2 INTRODUCAO

No cenério atual de rapido declinio da biodiversidade e alteracGes nos ecossistemas
(Dirzo et al., 2014; McGill et al., 2015), compreender os fatores que determinam os padrdes
macroecologicos de diversidade tornou-se um objetivo de especial relevancia para a ecologia
contemporanea. Um dos padr6es macroecoldgicos mais amplamente conhecidos consiste na
relagdo entre a riqueza de espécies e o clima (Currie et al., 2004). O nimero de espécies e
géneros distribuidos em escalas espaciais amplas (e.g., continental) frequentemente apresenta
uma correlacdo com temperatura, disponibilidade de agua e produtividade (Hawkins et al.,
2003a,b; Currie et al., 2004). Por exemplo, a relagdo riqueza-clima foi documentada para
vertebrados (Hawkins et al., 2003a,b), plantas terrestres (Francis & Currie, 2003; Hawkins et
al. 2003b) e insetos (Hawkins et al., 2003b). Estudos anteriores tém sugerido algumas hipdteses
para explicar essa relacdo. A hipdtese da energia sugere que areas com maior produtividade
primaria apresentam maior nimero de individuos e consequentemente mais espécies (Wright
1983; Hawkins et al., 2003a). A hipotese da tolerancia fisioldgica, por sua vez, afirma que a
riqueza em uma determinada area € limitada pelo nimero de espécies que toleram as condi¢des
climaticas locais (Allen, 2002; Currie et al., 2004). Por fim, a hip6tese das taxas de especiacdo
sugere que a taxa de especiacdo é maior em regides quentes e Umidas em decorréncia das taxas
evolutivas mais aceleradas e de interagdes bidticas mais fortes (Rohde, 1992; Currie et al.,
2004). Porém, essas hipoteses tém sido confrontadas principalmente em estudos com plantas e

vertebrados e em regifes temperadas.

Além das condi¢es climaticas, variacbes nos padrdes macroecoldgicos de diversidade
também s&o influenciados por outros fatores, incluindo, heterogeneidade ambiental, presenca
de barreiras geograficas, contingéncia historica e capacidade de dispersdo das espécies (e.g.,
Kerr & Packer, 1997; Stein et al., 2014). A influéncia de fatores climaticos, topograficos,

energeéticos e historicos refletem as adaptacbes das espécies as condi¢cBes ambientais (e.g.,
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tolerancia a variagdes extremas na temperatura), o que pode afetar a histéria evolutiva do grupo
(e.g., alterando a diversidade filogenética - PD) e suas caracteristicas funcionais (i.e.,
diversidade funcional - FD) (Cavender-Bares et al., 2009; Swenson, 2011). Contudo, €
importante ressaltar que os fatores ambientais e processos ecolégicos que regulam os padrdes
de diversidade em diferentes escalas séo espacialmente estruturados (Hillebrand & Blenckner,
2002). Ao passo que condicBes abioticas, distlrbios e interacGes entre espécies podem
determinar a diversidade em escala local, especiacdo e dispersdo sdo processos que atuam
preponderantemente em escala regional (Hillebrand & Blenckner, 2002). Para entender a
dependéncia de escala dos processos que afetam as espécies, estudos anteriores tém usado a
decomposicdo da diversidade regional (y) em diversidade local (o) e em diferengas na
composicao entre comunidades (B) (Jost, 2007). A variacdo da diversidade beta pode trazer
informacgdes sobre diferencas contemporaneas e histdricas associadas as caracteristicas
ambientais, interacdes ecoldgicas, bem como com a histéria biogeogréfica da regido (Hubbell,
2001; Condit et al., 2002). Tradicionalmente, os trabalhos que investigaram mudancas da
biodiversidade em diferentes escalas espaciais focaram principalmente em riqueza de espécies
(Rahbek et al. 2007), porém apenas recentemente estudos buscam integrar as diferentes facetas

da diversidade (Béssler et al., 2016; Arnan et al., 2017).

Uma vez que as diferentes facetas da diversidade (TD, FD e PD) podem responder de
maneiras distintas aos gradientes ambientais (Bassler et al., 2016), sua inclusdo em estudos
macroecoldgicos pode trazer insights sobre os processos ecoldgicos e evolutivos que regulam
os padrdes de diversidade (Gerhold et al., 2015). Por exemplo, duas localidades com numero
similar de espécies podem apresentar espécies com diferentes caracteristicas funcionais e
historias evolutivas e, desse modo, as facetas da diversidade ndo serdo necessariamente
congruentes no espago/tempo (Cadotte & Tucker, 2018). Areas com condiges ambientais

extremas impdem fortes restricdes fisioldgicas aos organismos (Lamanna et al., 2014) que, por
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sua vez, compactam 0 espaco de nicho e reduzem a FD, mesmo em comunidades que
apresentem alta PD (Teichert et al., 2018) ou TD (Béssler et al., 2016). Por exemplo, Nunes et
al. (2017) mostraram que a TD de besouros diminui ao longo do gradiente altitudinal, mas a FD
ndo seguiu 0 mesmo padrdo por que as espécies dominantes eram funcionalmente equivalentes.
Este exemplo reforca a necessidade de incluir diferentes facetas da diversidade em estudos

ecoldgicos.

Além da questdo envolvendo filtros ambientais, a limitacdo da dispersdo é outro
processo que contribui para explicar os padrfes de diversidade, principalmente nos tropicos
(Salisbury et al., 2012). Como espécies que vivem em regiBes tropicais geralmente possuem
nichos (Salisbury et al., 2012) ou interagfes mais especializadas (Salazar & Marquis, 2012, mas
veja Moles & Ollerton, 2016), a probabilidade de dispersar entre barreiras geograficas é mais
reduzida e, desse modo, a limitacdo da dispersdo pode aumentar a especiacdo alopatrica.
Estudos anteriores sugerem que a hipdtese do rio como barreira (e.g., rio Doce e rio S&o
Francisco) explica o padrao de riqueza de espécies na Floresta Atlantica (Moritz et al., 2000;
Sigrist & Carvalho, 2008). No entanto, outros estudos argumentam que a estabilidade climética
tem maior poder explicativo, uma vez que os rios estdo distribuidos nas bordas das areas de
endemismo de varios grupos taxonémicos (Carnaval & Moritz, 2008). Apesar desses estudos
mostrarem que barreiras geograficas e climaticas sdo determinantes da riqueza e composi¢do
de espécies em escalas geograficas amplas, pouco se sabe como esses fatores afetam as
diversidades funcional e filogenética. Por um lado, as comunidades moldadas por fatores
abioticos podem diferir funcionalmente em regides com climas diferentes, o que pode levar a
substituicdo de atributos ecologicos entre localidades. Por outro lado, comunidades moldadas
por limitacdo de dispersdo podem evoluir independentemente em ambientes com condic¢Ges
semelhantes e, desse modo, possuem espécies com estratégias ecologicas similares e de grupos

filogeneticamente proximos (Cillero et al., 2016).
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Neste trabalho, utilizamos opilides da Mata Atlantica para testarmos os efeitos de
componentes relacionado com clima, topografia e presenca de potenciais barreiras
biogeograficas (i.e., sub-bacias hidrograficas delimitadas por grandes rios) sobre padrdes
macroecoldgicos das diversidades taxonémica, funcional e filogenética. A selecdo desses
organismos pode representar um grande avango para estudos macroecoldgicos, uma vez que
trabalhos com artropodes em regibes tropicais sdo bastante raros. Além disso, ectotermos
tropicais apresentam baixa tolerancia fisiol6gica ao aumento da temperatura (Deutsch et al.,
2008), o que restringe sua distribuicdo em resposta a gradientes climéaticos. A maior parte dos
opilides sdo vulneraveis ao aumento da temperatura e diminuicdo de umidade (Curtis &
Machado, 2007), pois ndo apresentam controle espiracular e possuem uma baixa concentracéo
de hemolinfa osmética (Santos, 2007). Ainda, os opilides sdo caracterizados por apresentarem
uma baixa capacidade de dispersdo bem como altas taxas de endemismo (Pinto da Rocha et al.,

2005; Curtis & Machado, 2007).

Deste modo, esperamos encontrar que: 1) Preditores climaticos, topograficos e

energéticos afetem as diversidades a TD, FD e PD:

1.1. RegiBes mais quentes e secas apresentam menor oTD, oFD e aPD,

1.2. regides com menores altitudes, menos acidentadas apresentam menores oTD, aFD

e aPD,

2) Em virtude da baixa capacidade de disperséo e especificidade climatica, as barreiras
geograficas e o clima atuam como determinantes na montagem de comunidades de opilides.

Assim;

2.1. localidades com semelhanca climatica, topografica e energética possuem menor

diversidade BTD, BFD e BPD,
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2.2. localidades dentro de uma mesma sub-bacia hidrogréafica apresentam menor

diversidade BTD, BFD e BPD do que entre sub-bacias.

3.3 METODOS

3.3.1 Area de estudo e dados de ocorréncia

A érea de estudo engloba a Floresta Atlantica ao longo de um gradiente latitudinal de -
23,25° S a-13,75° N e limites longitudinais de -48.25° O a -39.25° L. As localidades apresentam
uma variacao altitudinal de 0 até 2.600 m acima do nivel do mar (Figura 1). Obtivemos os dados
de ocorréncia das espécies de opilides, pertencentes a subordem Laniatores e superfamilia
Gonyleptoidea, através de base de dados das colecdes cientificas de trés museus que apresentam
0s maiores acervos de espécies coletadas para a regido de estudo (i.e., Museu Nacional do Rio
de Janeiro — MNRJ, Museu de Zoologia da Universidade Estadual de S&o Paulo — MZUSP e
Universidade Federal de Minas Gerais — UFMG). Complementamos a base de dados com
informagdes de distribuigdo presente na literatura. Por fim, ampliamos o ndmero de &reas
amostradas por meio de coletas pontuais em campo (julho de 2015 e janeiro de 2016) com o
objetivo de diminuir lacunas evidenciadas por levantamentos prévios. Apds a obtencdo dos
pontos de ocorréncia, convertemos a ocorréncia das espécies em uma matriz de presenca e
auséncia baseada em grids com resolucéo de 30 arcsec (~1 km; funcdo lets.presab.points; pacote
“LetsR”; Vilela & Villalobos, 2015). Em seguida, mantivemos na matriz apenas os grids com
mais de 3 espécies e as espécies com ocorréncia em mais de um grid, para reduzir o efeito de
espécies ou localidades subamostradas sobre as analises estatisticas. Por fim, obtivemos uma

matriz com 159 espécies distribuidas em 64 grids.

3.3.2 Atributos morfologicos e construcdo da filogenia

Para cada uma das 159 espécies, obtivemos 0s seguintes atributos funcionais: biomassa,

comprimento do fémur 1V e nimero de segmentos tarsais das pernas I, I, 11l e IV (veja mais
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detalhes no capitulo 1 em Bernabé 2019). Selecionamos os atributos funcionais que podem ser
condicionados por fatores ambientais (Machado 2002; Curtis & Machado 2007; Shultz & Pinto-
da-Rocha 2007; Proud et al., 2012; Caetano & Machado 2013; Machado et al., 2016) e,

portatanto, caracterizados como atributos de resposta (Violle et al,. 2007).

Com base nas 159 espécies obtidas nos construimos, manualmente com auxilio do
programa Mesquite 3.51 (Maddison e Maddison 2018), a arvore filogenética para estabelecer
as relacdes entre as espécies de opilides presentes na area de estudo (Figura S1). Estabelecemos
uma topologia consensual e datada com base na metodologia descrita no capitulo 1 (Bernabé

2019).
3.3.3 Preditores espaciais e barreiras geograficas

Como observac0es realizadas em diferentes localidades séo espacialmente dependentes,
a estrutura espacial na composicdo de espécies pode ter relacdo bioldgica, histérica ou
ambiental. Desse modo, modelos estatisticos multivariados que possuem estrutura espacial nos
residuos podem aumentar o erro do tipo | e gerar relacdes espurias entre ambiente e espécies
(Dray et al., 2012). Portanto, utilizamos as coordenadas geogréaficas dos centroides dos grids
para gerar preditores espaciais com o método Mapas de Autovetores de Moran baseado em
distdncia (dbMEMs; Dray et al., 2012), os quais sdo utilizados nos modelos estatisticos para
incluir a estrutura espacial e reduzir correla¢fes espurias. Este método utiliza um conjunto de
matrizes de conectividade e ponderacao predefinidas a partir das coordenadas geograficas para
gerar modelos espaciais candidatos: “SWM” (i.e., spatial weighting matrix). Em seguida,
ajustamos o valor de p utilizando a correcdo de Sidak, e selecionamos o melhor subconjunto de
autovetores baseado nos maiores valores de R? ajustado (Bauman et al., 2018). Este
procedimento foi realizado para reduzir o erro do tipo I, uma vez que a probabilidade de

detectarmos acidentalmente um sinal espacial para uma determinada variavel resposta aumenta
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com o numero de candidatos (Bauman et al., 2018). Os 11 autovetores do melhor modelo

candidato (i.e., SWM) foram retidos para as analises estatisticas como “preditores espaciais”

(i.e., MEMs).

Utilizamos bacias hidrogréficas como possiveis barreiras geograficas para a dispersdo
de opilides, resultando em cinco regides distintas (Figura S2a). Essa variavel foi utilizada como
categorica (cinco niveis) nas analises estatisticas. Além disso, consideremos como alternativa
a proposta de Carnaval & Moritz (2008) de que a regido nordeste do Brasil representa uma
regido biogeografica que é separada pelo Rio Doce (Figura S2b) e, desse modo, nao representa

as mesmas cinco regides das bacias hidrogréficas da regido de estudo.

3.3.4 Preditores Climaticos, Topogréaficos e Energéticos

Extraimos as 25 varidveis ambientais disponiveis nas plataformas do WorldClim verséo

2 (Fick & Hijmans, 2017) e ENVIREM (Title & Bemmels, 2018) (Tabela S1, Apéndice).

Realizamos uma Anélise de Componentes Principais (PCA) para as 25 variaveis
ambientais e retivemos 0s cincos primeiros eixos (75,5 % de explicacdo da variacdo dos dados).
Selecionamos as variaveis mais representativas de cada um dos cinco eixos (i.e., variaveis com
loadings maiores que 0,25 e menores que -0,25; Tabela 1). Por fim, mantivemos oito variaveis

climaticas, duas topogréaficas e duas energéticas.

Os componentes climaticos retidos do WordIClim 2.0 foram: bio 3 = Isotermalidade
(Intervalo médio da temperatura diaria/ bio 7); bio 4 = Sazonalidade da Temperatura (DP x
100); bio 5 = Temperatura do més mais quente; bio 6 = Temperatura minima do més mais frio;
bio 7 = Faixa de temperatura anual (bio 5 - bio 6); bio 9 = Temperatura média do trimestre seco;
bio 12 = Precipitagdo anual; bio 16 = Precipitacdo do trimestre mais chuvoso; bio 19 =

precipitacdo do trimestre mais frio.
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As variaveis topogréficas selecionadas do ENVIREM (Title & Bemmels, 2018) foram:
TRI = indice de rugosidade do terreno; topoWet = indice de umidade topografica SAGA-GIS.
O indice TRI indica a variagdo local do terreno (i.e., pixel central) comparando com o entorno,
desta forma as variagfes no terreno podem estar associadas a mudangas nos habitats e,
consequentemente, refletir na colonizacdo (Wilson et al., 2007). O indice topoWet reflete a
distribuicdo do acimulo de &gua lateral em uma determinada area (Conrad et al., 2015). Estes
componentes podem refletir aspectos do nicho das espécies, ndo correlacionados com o clima,

desde escalas locais a regionais (Title & Bemmels, 2018).

A variaveis energéticas foram: AnnualPET = Evapotranspiracdo anual potencial, que
reflete uma medida da capacidade atmosférica de remover a dgua através de processos de
evapotranspiracdo (Title & Bemmels, 2018). PETseasonality = variabilidade mensal na
evapotranspiracdo potencial, que reflete a sazonalidade da &gua disponivel no sistema. Esses
componentes fornecem uma medida do regime de energia que reflete a capacidade de fluxo de
transpiracdo e producdo priméaria em circunstancias em que a 4gua ndo é um fator limitante

(Fisher et al., 2011).

Apresentamos os valores dos loadings das variaveis ambientais mais representativas,

bem como a interpretacdo e porcentagem de explicacdo de cada eixo da PCA na tabela 1.

3.3.5 Facetas da diversidade

Utilizamos o indice de diversidade de Rao para calcular a diversidade alfa e analisar as
trés facetas da diversidade (de Bello et al., 2010). A medida alfa do indice de Rao pode ser
definida como a dissimilaridade entre espécies dentro de um grid e, desse modo, representa a
diferenca esperada entre duas espécies selecionadas aleatoriamente. Este indice utiliza a
abundéancia relativa de cada espécie i (pi) da comunidade e a distancia (dj;) entre cada par de

especies. A definicdo de dij depende da faceta da diversidade escolhida. Para a diversidade
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taxondmica dj; € igual a 1 para comparacdes entre espécies diferentes e 0 para individuos da
mesma espécie. A diversidade aTD calculada com o indice de Rao € equivalente ao indice de
Simpson (de Bello et al., 2010). Para calcular as diversidades aFD e oPD utilizamos as
distancias funcional (calculada como a raiz quadrada do indice de similaridade de Gower) e
filogenética (obtida pelo método de Grafen). O indice de Rao foi usado para calcular as
diversidades B TD, FD e PD, que representam a diferenca média entre a diversidade de um grid
(o) e a diversidade gamma (i.e., todos os grids) (Meynard et al., 2011). Para evitar valores
enviesados, a correcdo de Jost foi utilizada (de Bello et al., 2010). Além disso, como a
diversidade beta taxonémica pode ser afetada pelas diferencas na diversidade alfa e gama,
calculamos a diversidade beta taxondmica com o indice de Raup-Crick, que permite comparar

a dissimilaridade entre areas controlando as diferengas em alfa e gama (Chase et al., 2011).
3.3.6 Analises estatisticas

3.3.6.1 Preditores Climéticos, Topograficos e Energeéticos afetam as diversidades o e g TD,

FD e PD?

Utilizamos correlogramas baseados no indice | de Moran para examinar a presenca de
autocorrelacdo espacial nas varidveis dependentes e nos residuos de modelos lineares
generalizados de minimos quadrados (GLS). Este método é utilizado para modelos lineares com
residuos autocorrelacionados. Assim, construimos modelos com diferentes estruturas de
autocorrelacao espacial (corExp, corGaus, corRatio, corSpher) e selecionamos o melhor
modelo com a fungdo model.sel (package MuMIn; Barton, 2018). As diversidades oTD, aFD e
aPD foram consideradas varidveis dependentes e os eixos da PCA as variaveis preditoras. Por

exemplo:

modl <- nlme::gls(aTD ~ PC1+...PC5, correlation = corExp(form = ~ long + lat, nugget =

TRUE)).
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mod2 <- nlme::gls(aTD ~ PC1+...PC5, correlation = corGaus(form = ~ long + lat, nugget =

TRUE)).

model.sel(mod1, mod2, + other models)

Para comparar o efeito das variaveis preditoras (expressas nos eixos da PCA) e das
barreiras geograficas sobre as diversidades BTD, BFD e BPD, utilizamos uma Analise de
Redundancia Parcial baseada em distancia (dbRDA). A diversidade beta das diferentes facetas
(matrizes de distancia) foi considerada a variavel dependente dos modelos e 0s vetores espaciais

incluidos para “remover” padrdes espaciais nas variaveis dependentes.

Os seguintes pacotes foram utilizados: vegan, nime, SYNCSA, adespatial e MuMin.

3.3.6.2 Barreiras geograficas atuam como determinantes na montagem de comunidades de

opilides?

Para comparar a diversidade beta dentro e entre sub-bacias, foi utilizado o método
Recluster Region (Dapporto et al., 2015). Este método aleatoriza a ocorréncia das espécies para
comparar 0 numero de vezes que cada comparacdo pareada entre grids se posiciona em
agrupamentos diferentes. Os valores produzidos variam de O (pares de grids que sempre
ocorrem no mesmo agrupamento) a 1 (pares de grids que nunca ocorrem no MesmMo
agrupamento). O método produz a estatistica “largura média da silhueta” que indica a “for¢a”
dos grupos formados. Valor de silhueta igual a 1 indica que todos os grids possuem composi¢do
de espécies independentes. Utilizamos este método para comparar a similaridade na
composigdo taxonémica e filogenética dentro das sub-bacias (Figura 4f) e para calcular a

similaridade das variaveis ambientais entre os grids.
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3.4 RESULTADOS

Encontramos 159 espécies de opilides distribuidos em cinco familias (Cosmetidae,
Cryptogeobiidae, Gerdesiidae, Gonyleptidae e Stygnidae) e 20 subfamilias dentro da subordem
Laniatores. As familias Gonyleptidae, Cosmetidae e Cryptogeobiidae foram as mais diversas,

apresentando respectivamente 129, 16 e 11 espécies.

3.4.1 Relacéo entre Diversidade alfa e condi¢gdes ambientais

As diversidades aTD e aFD apresentaram uma relacdo positiva com a precipitacéo
(anual [bio 12] e do trimestre mais frio [bio 19]), com a sazonalidade da temperatura (bio 4),
bem como com a varia¢do mensal da temperatura e umidade relativa do ar (i.e., PETseasonality
que também reflete a produtividade priméria) (Figura 2a, b; Tabela 2). Estes componentes
relacionados ao clima representam as principais variaveis associadas aos eixos 2 e 3 da PCA
(Tabela 1). Além disso, a aFD foi afetada negativamente por temperaturas baixas durante o
inverno (bio 6) e temperaturas elevadas no trimestre mais seco (bio 9) (Figura 2c; Tabela 2).

Por outro lado, nenhuma variavel ambiental afetou a aPD (Tabela 2).

3.4.2 Relacéo entre Diversidade beta e condi¢cdes ambientais TD

No gradiente abordado neste trabalho, identificamos trés grupos regionais distintos (k=
3, silhueta = 0,206, dissimilaridade explicada = 0,72; Figura 3 e S3). As diversidades beta
taxonémica e filogenética diferem entre 0s grupos regionais, e estas diferencas foram mediadas
por varidveis ambientais distintas. Componentes topograficos e precipitacdo influenciaram a
BTD, enquanto sazonalidade envolvendo temperatura e produtividade afetaram a pPD (Tabela

3). A BFD ndo apresentou diferenca entre as areas (Tabela 3).

3.4.3 Barreiras geograficas atuam como determinantes da diversidade beta de opilides?
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Para todos as dimensdes da diversidade ndo encontramos influéncia de barreiras
geogréficas sobre a diversidade beta (Tabela 3). Isto é, a composicao de espécies de opilibes
ndo foi mais semelhante (i.e., menor diversidade beta) dentro das regiGes potencialmente
isoladas, seja pela proposta das bacias hidrograficas ou de Carnaval e Moritz (Figura 3a).
Porém, encontramos com a analise de agrupamento (“Recluster region”) que a Floresta
Atlantica apresenta trés regides com caracteristicas climaticas e topograficas distintas (Figura
3b). Essas trés regides com diferentes condigdes abidticas possuem composicdo de espécies
bastante diferentes (alta diversidade beta entre regifes). As varidveis relacionadas com o indice
de umidade topografica, precipitacdo anual e rugosidade do terreno (associadas ao PC5, Tabela
1) afetaram a BTD (Figura 3c, Tabela 3), enquanto a sazonalidade (varidveis do eixo PC3)
influenciou a BPD (Figura 3d). A auséncia de relacdo de BFD com as varidveis preditoras
evidenciou que os atributos estdo amplamente distribuidos em toda a regido. De fato, a variacao
da diversidade morfoldgica dentro de uma das cinco regides (area colorida da Figura 4) é
semelhante a variacdo de toda a regido (&rea cinza da Figura 4). Em média, a area do poligono
(convex hull) de uma regido representou 68% (min = 48% e max = 93%) do poligono

combinando a diversidade morfolégica das cinco regides (Figura 4).

3.5 DISCUSSAO

Os opiliBes representam um dos grupos de maior endemismo entre animais e plantas
(Pinto da Rocha et al., 2005). Apesar disso, esses organismos tém recebido pouca aten¢do em
estudos de ecologia e conservagdo. Neste trabalho, demonstramos que gradientes climaticos de
temperatura e umidade tém uma forte influéncia sobre os padrdes de diversidade alfa e beta de
opilides. Estes achados suportam a hipétese de que os padrées macroecoldgicos de diversidade
em ecossistemas terrestres sdo determinados, em grande parte, pelo clima (e.g., Hip6tese do
balanco agua-energia) (Wright, 1983; Hawkins et al., 2003b; Currie et al., 2004). Porém, 0s

efeitos do clima dependem da escala espacial e da faceta da diversidade considerada. Apesar
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do clima ter afetado as diversidades oTD, aFD e BPD a topografia também promove a
substituicdo das espécies entre as localidades (BTD). Estes resultados ndo concordantes
reforcam a importéncia da utilizagdo integrada das multiplas facetas da diversidade, uma vez
que elas fornecem informacgdes complementares sobre 0s mecanismos que regulam a

diversidade em diferentes escalas espaciais (e.g., Monnet et al., 2014).

3.5.1 Diversidade alfa

Variaveis associadas a disponibilidade de energia e ao clima influenciam os padrdes
macroecoldgicos de riqueza de varios grupos de animais e plantas (e.g., aves: Hawkins et al.,
2003a; lepiddpteros: Hawkins et al., 2003b; Currie et al., 2004; anfibios e répteis: Aradjo et al.,
2008). Nossos resultados sugerem que extremos climaticos relacionados ao aumento da
temperatura e a seca restringem o nimero de espécies (aTD) e a diversidade de atributos (aFD)
de opilides em ampla escala. Este padrao de diversidade deve refletir restri¢Ges fisioldgicas dos
opilides ao aumento da temperatura e a dessecacdo (Curtis & Machado, 2007; Santos, 2007),
uma vez que variacdes nos nichos climaticos podem refletir adaptacdes fisiologicas,
morfologicas e comportamentais das espécies aos gradientes de temperatura e umidade
(Kearney & Porter, 2004). Estudos sugerem que, em condicdes de produtividade elevada ou
intermediaria (um proxy do balan¢o de &gua-energia do sistema), as espécies apresentam
diferentes estratégias ao uso de recursos, reduzindo assim a competicdo e aumentando a
diversidade de atributos (e.g., Cantarel et al., 2013). A medida em que a severidade ambiental
aumenta, o nimero de estratégias disponiveis reduz e, como consequéncia, espécies apresentam
convergéncia evolutiva de atributos, o que pode promover a reducdo da diversidade funcional
(Violle et al., 2007). Neste contexto, sugerimos que a diversidade de opilides em ambientes de
elevado estresse climatico (elevadas temperaturas e reduzida precipitacdo) seja
primordialmente determinada por processos ecolégicos que atuam filtrando o pool regional de

espécies limitando assim, a riqueza e o espaco de atributos. Além disso, a relacdo positiva entre
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precipitagdo/umidade e as diversidades oTD e oFD reforcam a hipotese de que a
disponibilidade dgua seja um dos principais preditores da diversidade de metazoarios em &reas

tropicais (Hawkins et al., 2003Db).

Outros estudos reportaram que regides com condic¢des climéticas severas, como topos
de montanhas, podem apresentar comunidades filogeneticamente proximas (Machac et al.,
2011; Hoiss et al., 2012; Smith et al., 2014). Entretanto, ndo encontramos uma relacdo entre
aPD e as varidveis ambientais. Estudos anteriores argumentam que a historia evolutiva desse
grupo esté correlacionada com padrées biogeograficos. Desse modo, fatores exdgenos, como a
formacao de barreiras geograficas e condigdes climaticas especificas de cada area sao apontados
como responsaveis pelo processo de ramificacdo e diversificacdo evolutiva das linhagens (Pinto
da Rocha et al., 2005; Da Silva & Pinto da Rocha, 2011; Da Silva et al., 2016). A auséncia de
relacdo entre aPD e varidveis ambientais pode estar relacionada ao processo de diversificacdo
evolutiva das familias de opiliGes e idade estimada de formacéo das barreiras consideradas neste
estudo. As familias de opilides divergiram entre 290 e 65 milhdes de anos atras (Ma) (Fernandez
etal., 2017), sendo, portanto, mais antigas que a formacao de barreiras como os rios Paraiba do
Sul e Doce (36-23 e 1.8 Ma respectivamente; Saadi, 1993). Desse modo, como ndo haveria
nenhuma barreira clara no periodo pré-formacéo das barreiras (e.g., Rio Doce), as familias de
opiliGes ocorriam potencialmente em toda regido e, de fato, ndo encontramos nenhuma familia
com ocorréncia exclusiva a uma bacia. Como consequéncia, fatores climaticos e topograficos
(que sdo bastante variaveis na area de estudo) poderiam afetar a divergéncia de grupos mais
recentes (e.g., dentro do mesmo género) e, assim, a aPD seria menos sensivel, uma vez que é

influenciada por divergéncias mais antigas (e.g., familia e sub-ordem).
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3.5.2 Diversidade Beta

De fato, encontramos que 0s componentes climéaticos e topogréficos afetaram a
diversidade beta taxonémica e filogenética em escala regional. Quando comparamos a
diversidade entre regides biogeogréficas, a diversidade beta taxondmica passa a ser
influenciada pela topografia e precipitacdo. Apesar de ndo termos encontrado efeito das
barreiras geogréficas sobre os componentes da diversidade beta, as analises de agrupamento
revelaram uma congruéncia marcante entre a diversidade BTD e o clima-topografia (Fig. 3b,
c). Nossos resultados revelaram que a regido de Floresta Atlantica estudada apresenta trés
regides com caracteristicas climaticas e topograficas distintas e composicdo de espécies
bastante diferentes (alta diversidade beta entre regides). Uma vez que os opiliGes apresentam
baixa capacidade de dispersao e especificidade climatica, sugerimos que fatores topograficos e
climéticos tenham afetado a divergéncia de grupos mais recentes (espécies) determinando assim
os padrdes de BTD contemporaneos. Além disso, variagdes na topografia podem (i) influenciar
a diversidade ao atuarem como barreiras (e.g., presenca de montanhas) e limitar a distribuicéo

espacial das espécies e (ii) determinar o clima da regido.

Além da identidade das espécies mudar entre regides a estrutura filogenética também
difere quando consideramos a sazonalidade das condi¢fes climaticas. A regido mais ao norte
do rio Doce (Figuras 3b, ¢, d) compreende uma regido com climas mais estaveis e com
precipitacdo sazonal elevada, o que, possivelmente, favoreceu o surgimento de um grande
namero de areas de endemismo (Carnaval et al., 2014; Da Silva et al., 2016). A maior
similaridade filogenética dentro da regido norte (Figura 3d) condiz com as ideias discutidas
para opilides e outros grupos animais (Carnaval et al., 2014; DaSilva et al., 2016). Semelhanga
nas condi¢cBes ambientais refletem a distribuicdo das espécies com implicagdes filogenéticas,
destacando o surgimento de areas de endemismo (Carnaval et al., 2014; DaSilva et al., 2016).

Em contrapartida, as condi¢des climaticas e topograficas das duas regides distintas ao sul
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indicam que processos biogeograficos historicos (criagdo de reflgios) possam ter levado a essa
dispersdo filogenética entre as &reas. Para opilibes, areas ao sul do Paraiba do Sul apresentam
uma nitida mudanca de espécies com claros padrdes de endemismos entre as localidades
(DaSilva et al., 2016). Os autores destacam que este padréo apresentado pode estar relacionado
ao modelo de diversificacdo por reflgio, com eventos de dispersdo durante periodos imidos e

eventos vicariantes durante os periodos de refagio.

As regides de sub-bacias e seus grandes rios ndo agem como barreiras para a distribuicao
de opiliGes. Alguns estudos propdem que 0s eventos biogeograficos histdricos que geraram as
regides da Baia de Todos os Santo, Vale do rio Doce e Vale do rio Paraiba do Sul com seus
topos de montanha, vales e regides xeromdrficas em decorréncia das transgressées maritimas
possam ter atuado como principais eventos vicariantes nesta regido da Floresta Atlantica (Pinto
da Rocha et al., 2005; Da Silva et al., 2016). A grande diversificagdo dos opilides, difere, em
média, 121 Ma quando comparamos com o aparecimento dos grandes rios que abrangem as
sub-bacias (i.e., Paraiba do Sul e Rio Doce) que datam entre 36 - 23 e 1,8 Ma respectivamente,
indicando que a principal diversificacdo na composicdo filogenética tenha ocorrido antes do
aparecimento dos rios. Portanto, nossos resultados reforcam que o clima é o principal fator que
explica diversidade taxonémica e filogenética entre regides, proposto para outros grupos
animais (Carnaval et al., 2014) e especulado para opilides (DaSilva et al., 2016). Além disso,
corroboramos (1) a limitacdo espacial dos opilides no hotspot Floresta Atlantica, e (2) a

dependéncia dos opilides por amplitudes de temperatura e umidade especificas.

Demonstramos que componentes climéticos e topogréficos ndo influenciaram a BFD, 0
que indica que gradientes ambientais ndo geram, necessariamente, substituicdo de atributos
funcionais. Desse modo, é possivel que o clima modifique a variacdo espacial das diversidades
beta taxondmica e filogenética, mas que os atributos sejam redundantes. De fato, nossos

resultados mostraram que o espaco funcional (i.e., a variacdo na diversidade morfologica) de
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uma regido é bastante similar (~70%) com o espaco funcional de todas as regiGes combinadas,
0 que indica que existe alta redundéncia funcional entre regies. Estudos anteriores sugerem
que comunidades com alta redundancia funcional possuem maior capacidade de responder a

variacOes ambientais (Boersma et al. 2014).

3.6 CONCLUSAO

Nossos resultados revelaram que gradientes climaticos de temperatura e umidade tém uma forte
influéncia sobre os padrées de diversidade alfa e beta de opilides. Reforcamos a hip6teses de
que a disponibilidade de agua € um dos principais preditores da diversidade em regides tropicais
(Hawkins et al., 2003b). Destacamos que os grandes rios e suas bacias hidrograficas ndo afetam
as multiplas facetas da diversidade. Entretanto, evidenciamos que a regido de Floresta Atlantica
estudada apresenta trés regibes com caracteristicas climéaticas e topograficas distintas e
composicdo de especies bastante diferentes. Sugerimos que gradientes climaticos geram
modificacdes espaciais nas diversidades beta taxondmica e filogenética, mas os atributos
apresentam alta redundancia funcional. Embora alguns estudos indiquem a utilizacdo de uma
das facetas da diversidade como substituto para as demais, em decorréncia de respostas
similares entre as trés facetas (Gerhold et al 2015; Fournier et al., 2017), o presente estudo
sugere que as respostas das diferentes facetas podem ser contrastantes e estas incongruéncias
reforcam a importancia da utilizacdo de multiplas dimensdes da diversidade para entendermos
0s processos ecoldgicos, historicos e evolutivos envolvido na distribuicdo das espécies (e.g.,
Devictor et al., 2010). A estreita relacdo que os opiliGes apresentaram com o0s gradientes
ambientais, demonstra que o grupo apresenta potencial para estudos de ecologia e conservacgéo
e novas abordagens que investiguem atributos ecoldgicos comportamentais respostas em
escalas mais finas podem contribuir bastante tanto para conhecimento do grupo quanto para a

ecologia em geral.
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3.8 TABELAS

TABELA 1. Eixos da PCA com a porcentagem de explicacdo dos eixos, varidveis ambientais mais representativas dos eixos, valores de Loadings
e interpretacdo ecoldgica do eixo.
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Explicacéo

Interpretacéo do Eixo

Eixo do eixo Variaveis ambientais e significados Loadings
PC1 29,17% bio 7: amplitude de temperatura anual -0,248 PC1 representa o primeiro gradiente de extremos
bio 16: precipitacdo do trimestre mais chuvoso -0,246 climaticos 'de temperatura e L.’m'dad,e' O gradiente
contrasta (i) umidade e amplitude térmica elevadas com
bio 6: temperatura minima do més mais frio 0,264 (ii) temperaturas minimas no inverno e maximas na
. - . estacdo seca.
bio 9: temperatura média do trimestre seco 0,251
PC2 16,43% Annual PET: evapotranspiracéo anual potencial -0,386 PC2 representa o segundo gradiente de extremos
climaticos de temperatura e precipitagdo. O gradiente
bio 5: temperatura do més mais quente -0,346 contrasta (i) temperaturas elevadas e umidade relativa do
) L ar baixa [maior PET ocorre em ambientes quentes com
bio 12: precipitagdo anual 0,307 umidade relativa baixa] com (ii) precipitacéo elevada anual
Bio 19: precipitac&o do trimestre mais frio 0,261 € no Ivemo.
PC3 11,7% bio 3: isotermalidade -0, 607 PC3 representa um gradiente relacionado a sazonalidade.
PETseasonality: variabilidade mensal na 0. 506 O gr_adlente contrasta (i) amplltudfe d(~a oscilagdo térmica
evapotranspiracio potencial , dlal_’la eIevada_ com (i) granqe variacdo na temperatura e
umidade relativa do ar no més [PETseasonality] e maior
bio 4: sazonalidade da temperatura 0, 375 sazonalidade da temperatura
topoWET: acimulo de agua lateral em uma PC4 representa um gradiente de umidade e rugosidade do
PC4 9,37% . ) -0, 539 . X SO
determinada area terreno. O gradiente contrasta (i) elevada precipitacédo e
bio 12: precipitacio anual 0,348 umlda_lde (acdmulo de agua lateral) com (ii) alta
rugosidade.
Tri: indice de rugosidade do terreno 0, 609
PC5 8,77% topoWET: indice de umidade topogréfica -0, 293 PC5 representa um gradients d? umidade e “.Jgos'dade do
terreno. O gradiente contrasta (i) elevada umidade
bio 12: Precipitacio anual 0, 449 (acumulo de'agua !ateral) com (ii) alta rugosidade e
elevada precipitagdo anual.
Tri: indice de rugosidade do terreno 0, 345
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TABELA 2 Efeito das variaveis ambientais, organizadas pelos eixos da PCA*, sobre as
diversidades aTD, aFD e oPD. Valores significativos (P < 0,05) estdo em negrito. * PC1 (bio
6, bio 7, bio 9, biol6); PC2 (AnnualPET, bio 5, bio 12, bio 19); PC3 (bio 3, PETseasonality,
bio 4); PC4 (topoWet, bio 12, tri); PC5 (topoWet, bio 12, tri). ** e.p = erro padréo

Variavel valor e.p** t p
aTD
PC1 -0,008 0,009 -0,89 0,375
PC2 0,028 0,009 3,11 0,002
PC3 0,041 0,020 2,03 0,046
PC4 0,007 0,013 0,51 0,608
PC5 -0,009 0,014 -0,62 0,532
o FD
PC1 -0,005 0,001 -2,99 0,003
PC2 0,008 0,003 2,52 0,014
PC3 0,023 0,004 4,97 < 0,001
PC4 -0,0007 0,005 -0,12 0,897
PC5 0,003 0,006 0,54 0,586
a PD
PC1 -0,0005 0,004 0,11 0,907
PC2 0,008 0,007 1,22 0,224
PC3 0,001 0,011 0,15 0,877
PC4 -0,008 0,011 0,75 0,456

PC5 0,005 0,012 -0,41 0,676
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TABELA 3 - Analise de Redundancia baseada em distancia parcial (dbRDA) avaliando o efeito
das variaveis ambientais, organizadas pelos eixos da PCA* sobre as trés facetas da diversidade
BTD, BFD e BPD. Valores significativos (P < 0,05) estdo em negrito. * PC1 (bio 6, bio 7, bio
9, biol6); PC2 (AnnualPET, bio 5, bio 12, bio 19); PC3 (bio 3, PETseasonality, bio 4); PC4
(topoWet, bio 12, tri); PC5 (topoWet, bio 12, tri). ** Df = graus de liberdade. *** SS = soma

dos quadrados.

Variavel Df** SS*** F p

BTD
PC1 1 0,430 0,88 0,602
PC2 1 0,602 1,23 0,209
PC3 1 0,444 0,90 0,578
PC4 1 0,479 0,98 0,494
PC5 1 0,957 1,95 0,010
Barreira (Carnaval 2014) 1 2,105 1,07 0,317
Barreira (Sub-bacias) 1 0,532 1,08 0,340
Residuos 42 20,524

B FD
PC1 1 0,217 0,931 0,647
PC2 1 0,192 0,822 0,898
PC3 1 0,258 1,103 0,238
PC4 1 0,212 0,909 0,657
PC5 1 0,207 0,885 0,760
Barreira (Carnaval 2014) 1 0,960 1,026 0,351
Barreira (Sub-bacias) 1 0,209 0,896 0,717
Residuos 42 9,828

B PD
PC1 1 0,248 1,25 0,127
PC2 1 0,173 0,87 0,695

Continuacéo tabela 3 1 0,298 1,51 0,030



PC3

PC4

PC5

Barreira (Carnaval 2014)
Barreira (Sub-bacias)

Residuos

e e e

0,160
0,194
0,833
0,193
8,292

0,81
0,98
1,05
0,97

0,793
0,438
0,310
0,466

94
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3.9 FIGURAS

200 km
100 mi

Fonte: Bernabé 2019
FIGURA 1 Area de estudo utilizada para fazer o levantamento das espécies de opilides da superfamilia
Gonyleptoidea. Trecho da Floresta Atlantica (sombra na cor verde) destacando os 64 grids utilizados (circulos

vermelhos). Os 64 grids englobam os estados da Bahia, Minas Gerais, Espirito Santo e Rio de Janeiro.
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' '
-5.0 -2.5 0.0 25 50

PC2: AnnualPET, bio 5, bio 12, bio 19

PC3: bio 3, PETseasonality, bio 4

5.0 25 00 25 5.0 2 a0 i 2 3
PC2 PC3

Fonte: Bernabé 2019
FIGURA 2 Relacdo entre as diversidades oTD e aFD e componentes climéticos representados pelos eixos PC1,
PC2 e PC3 da PCA. As principais variaveis correlacionadas com os eixos da PCA (r < - 0.25 ou r > 0.25) estéo

apresentadas no quadro inferior direito da figura.
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FIGURA 3 (a) Representacdo das cinco regides separados em func¢do das bacias hidrogréficas. Identificacdo de

trés regides geograficas, segundo a fungdo “recluster.region” de Dapporto et al. (2015), (b) agrupamento

climético-topografico, (c) taxonémico e (d) filogenético.
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FIGURA 4 Distribuicdo dos atributos na area de estudo, distribuidos nas cinco regides de sub-bacias proopstas.
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Tabela S1 — Resumo das variaveis ambientais extraidas para posterior selecdo das varidveis mais representativas.
Referéncias: A: Fick & Hijmans, 2017; B: Title & Bemmels, 2018.

Variaveis ambientais

Breve descricéo

Referéncias

bio 1

bio 2

bio 3

bio 4

bio 5

bio 6

bio 7

bio 8

bio 9

bio 10
bio 11
bio 12
bio 13
bio 14
bio 15
bio 16
bio 17
bio 18
bio 19
Altitude
Aridity
Annual PET
PETseasonality
topoWET

tri

Temperatura média annual

Intervalo médio diurno (média mensal (temp max - temp min)
Isotermalidade (bio2/bio7) (*100)

Sazonalidade térmica (desvio padrdo *100)
Temperatura maxima do més mais quente

Temperatura minima do més mais frio

Faixa annual de temperatura (bio5 - bio6)

Temperatura média do trimestre mais imido
Temperatura médio do trimestre mais seco
Temperatura média do trimestre mais quente
Temperatura médio do trimestre mais frio

Precipita¢do annual

Precipitacdo do més mais umido

Precipitacdo do més mais seco

Sazonalidade da precipitagdo (Coeficiente de Variacao)
Precipita¢do do trimestre mais chuvoso

Precipitacdo do trimestre mais seco

Precipitacdo do trimestre mais quente

Precipitacdo do trimestre mais frio

Elevacdo acima do nivel do mar

indice do grau de défcit hidrico presente em determinada area
Evapotranspira¢do annual potencial

Variabilidade mensal na evapotranspiracao potencial
indice de umidade topogréfica

indice de rugosidade do terreno

A

> » » » » » » >» » » > » » » r>» » > > >r
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Familia e Subfamilia
l:‘ Gerdesiidae

D Cryptogeobiidae
D Stygnidae

D Cosmetidae

D Heteropachylinae
[] Eusarcinae

. Pachylinae

. Mitobatinae

D Bourguyiinae

[ ] Gonyassamiinae
. Gonyosomatinae
. Cearininae

. Hernadariinae
D Gonyleptinae
. Sodreaninae

[ ] caelopyginae &y
{3
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FIGURA S1 Arvore filogenética descrevendo as relagdes entre as espécies de opilides presentes na area de

Fonte: Bernabé 2019

estudo (i.e., 64 grids). Topologia consensual estabelecida com base nas hipdteses filogenéticas morfoldgicas,
comportamentais e moleculares (vide metodologia do capitulo 1, intem 2.3.1.6). As cores indicam as espécies
que pertencem aos mesmos clados (Familias e/ou Subfamilias).
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FIGURA S2 Mapas com as cincos regiGes propostas como barreira geogréficas, levando em consideragdo (a) as
bacias hidrogréficas da regido e (b) regiGes adaptadas de Carnaval & Moritz (2008) que propdem que a regido
nordeste do Brasil representa uma regido biogeografica que é separada pelo Rio Doce e, desse modo, ndo

representa as mesmas cinco regioes das bacias hidrograficas da regido de estudo (i.e., proposta “a”).
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FIGURA S3 Representacdo da distribuicdo das diversidades dentro e entre cada uma das trés regiGes proposta

pela analise de agrupamento “recluster.region” (Dapporto et al., 2015).



103

4. SINTESE

Da escala fina para a Macro

Demostramos que fatores que ocorrem em escala de poucos metros apresentam um
papel muito importante na estruturacdo da diversidade nas comunidades de opiliGes. Aspectos
estruturais e uma maior disponibilidade de microhabitas de uma dada localidade permitem a
inclusdo de um maior nimero de espécies, possibilitanto entrada de novas caracteristicas
ecoldgicas e clados. Demosntramos que para os opilides as temperaturas em escala fina afetam
negativamente a identidade das espécies e suas caracteristicas morfoldgicas, evidenciando um
forte filtro ambiental. Entretanto, em uma escala tdo reduzida ndo é possivel detectar mudancas
de clados. Quando aumentamos nossa escala para uma visdo intermedidria observamos a
auséncia do efeito nas caracteristicas funcionais, porém demosntramos que a semelhanca entre
os padrdes filogenéticos e taxondmicos apresentados indicama ocorréncia de uma convergéncia
de nichos ecoldgicos entre espécies distribuidas em diferentes clados contribuindo para o
padrdo homogéneo da diversidade funcional da regido.

Em uma escala macroecoldgica observamos que gradientes climaticos de temperatura e
umidade tém uma forte influéncia sobre os padrdes de diversidade alfa e beta de opilides. A
diversidade taxondmica e funcional sdo afetadas dentro de uma mesma regido enquanto a
diversidade filogenética ndo apresenta relacdo com os gradientes. Quando comparamos entre
regides biogeograficas sugerimos que os gradientes climaticos sao grandes responsaveis pelas
modificacOes espaciais nas diversidades beta taxonémica e filogenética, mas os atributos
apresentam alta redundancia funcional. Refor¢camos a hipoteses de que a disponibilidade de
agua € um dos principais preditores da diversidade em regides tropicais, além de registrarmos
gue grandes rios e suas bacias hidrograficas ndo afetam as mdultiplas facetas da diversidade.
Partindo de uma escala fina até uma escala macro, observamos que as respostam das trés

diversidades ndo sdo homogéneas e destacamos a relevancia de se considerar as diferentes
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dimensGes da diversidade em estudos de ecologia de comunidades para inferirmos 0s processos
envolvidos na estruturacdo das comunidadades. Além disso, corroboramos (1) a limitagdo
espacial dos opilides no hotspot Floresta Atlantica, e (2) a dependéncia dos opilides por

amplitudes de temperatura e umidade especificas.
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