N

N

Diversité spécifique et morphologique des amblypyges de
Guyane Francaise et d’Amérique du sud du genre
Heterophrynus

Florian Reveillion

» To cite this version:

Florian Reveillion. Diversité spécifique et morphologique des amblypyges de Guyane Francaise et
d’Amérique du sud du genre Heterophrynus. Biologie animale. Université Bourgogne Franche-Comté,
2022. Francais. NNT': 2022UBFCDO023 . tel-04218316

HAL Id: tel-04218316
https://theses.hal.science/tel-04218316
Submitted on 26 Sep 2023

HAL is a multi-disciplinary open access L’archive ouverte pluridisciplinaire HAL, est
archive for the deposit and dissemination of sci- destinée au dépot et a la diffusion de documents
entific research documents, whether they are pub- scientifiques de niveau recherche, publiés ou non,
lished or not. The documents may come from émanant des établissements d’enseignement et de
teaching and research institutions in France or recherche francais ou étrangers, des laboratoires
abroad, or from public or private research centers. publics ou privés.


https://theses.hal.science/tel-04218316
https://hal.archives-ouvertes.fr

UBFC \\J CHRONO

W S

ENVIRONNEMENT

BOURGOGNE FRANCHE-COMTE

THESE DE DOCTORAT DE L’ETABLISSEMENT UNIVERSITE BOURGOGNE FRANCHE-

COMTE

PREPAREE AU LABORATOIRE CHRONO-ENVIRONNEMENT

Ecole doctorale n°554

Ecole Doctorale Environnement - Santé

Doctorat de Biologie des populations et écologie

Par

Monsieur Réveillion Florian

Diversité spécifique et morphologique des amblypyges de Guyane Francaise et d’Amérique du sud du

genre Heterophrynus

Thése présentée et soutenue a Dijon, le 1% Juillet 2022

Composition du Jury :

Monsieur BRETAGNOLLE, Francois, Professeur, Université Bourgogne Franche-Comté
Madame BOUSQUET MELOU, Anne, Maitre de conférences HDR, Aix Marseille Université
Monsieur VOITURON, Yann, Professeur des universités, Université LYON1

Monsieur BOLLACHE, Loic, Professeur Université Bourgogne Franche-Comté,

Président
Rapporteur
Rapporteur

Directeur de thése



<5

ECOLE DOCTORALE
Environnemente - Sants

UBFC =

UNIVERSITE

BOURGOGNE FRANCHE-COMTE

Titre : Diversité spécifique et morphologique des amblypyges de Guyane Francaise et
d’Amérique du sud du genre Heterophrynus (Amblypygi, Phrynidae)

Mots clés: Diversité cryptique,
Heterophrynus

Résumé : La biodiversité est une notion
complexe qui peut s’appliquer aux

différents niveaux d’organisation du vivant,
des écosystémes, aux especes jusqu’aux
organismes. Au cours de ce travail de
doctorat je me suis interessé aux variations
morphologiques et génétiques au sein de
plusieurs especes d’amblypyges du genre
Heterophrynus, présentes en Amérique du
Sud (Arachnida, Amblypyagi)

Nous étudions tout d’abord la diversité
génétique existant entre des populations et
espéces différentes. Nous utilisons pour cela
les séquences du COI, gene mitochondrial.
Les espéces morphologiques utilisées sont
parfaitement discriminées par le COIl, mais
on note également une forte diversité
cryptique chez ces especes
morphologiquement identiques, diversité
corrélée a la distance geographique entre les
populations.

Dans un second temps j’ai analysé plusieurs
sources de variations morphologiques au
sein des espéces modeéles. En premier je me
suis concentré sur la morphologie du
prosoma et ses variations
développementales, en particulier dans le
cadre de ’utilisation de sa largeur comme
proxi de taille des individus. Les résultats
montrent que si la largeur de la carapace
permet d’avoir un bon indice de la taille
générale dans la comparaison des individus
entre eux, elle n’est pas fiable dans le cas de
jeunes individus.

Dimorphisme

sexuel, Croissance allométrique,

Par la suite j’ai analysé les variations, inter
puis intra spécifiques, du dimorphisme
sexuel et de 1’allométrie de croissance des
appendices préhenseurs (pédipalpes) et

locomoteurs (pattes locomotrices). Les
résultats montrent que les variations
interspécifiques  observées  sur  les

pédipalpes sont liées a un fort effet de la
sélection  sexuelle et du régime
d’appariement, et que celle observée sur les
pattes locomotrices est une résultante de la
sélection naturelle. Quant aux variations
intraspécifiques, elles dépendent, au
contraire des resultats montrant une
diversité cryptique, de [I’utilisation du
micro-habitat et de la taille des individus au
sein de ces habitats, mais pas de la
population géographique étudiée. Le tout
favorisant une grande diversité de forme
chez ces arachnides.

Nous concluons sur les perspectives d’étude
du comportement et de I’utilisation des
micro-habitats par 1’espéce Heterophrynus
longicornis, encore mal connus a ce jour.

N
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Abstract Biodiversity is a complex
notion  comprising  different  levels:
ecosystems, species and diversity within
species. These last two, are of interest here,
as they can apear through various forms:
genetical ,behavioural, morphologically...
This last type of variation can also be very
diversified, and can run between species,
populations, but also between individuals
within a single population, like sexual
dimorphism. Diversity have several origins,
but is firstly driven by evolution and the
main evolutionary forces : natural selection
and sexual selection. We’re interested here
in this diversity within any species of the
genera Heterophrynus — Great South
American  whip  spiders  (Arachnida,
Amblypygi)  which  show  variable
dimorphism between species.

First, we study the genetic diversity
existing between different populations and
species. For that, we use COIl, a
mitochondiral gene, sequences.
Morphological species used are perfectly
segregated by COIl sequences, but we
notice also high cryptic diversity within
each morphological species. This diversity
is highly correlated to geographical
distances between populations, but not to
their habitat used.

Secondly, we study the morphology of the
prosoma and variations on its ontogenic
growth. We particulary focus on its shape
to validate the use of prosoma width to
assess a general body size. Results show
that, if the carapace width allows to assess
the body size to compare mature
individuals’caracters, it is not a great
indicator for juvenils ones. Last, we study
sexual dimorphism and allometric growth
inter and intra specific variations on
prehensive and locomotor appendices
(respectively pedipalps and walking legs).
Results show that observed variations on
pedipalps are linked to great sexual
selection and mating systems, and the
observed variations on walking legs are the
result of natural selection. Intraspecific
variations are due, unlike our geographical
results for cryptic diversity, to the
microhabitat use and individual size
variation within those microhabitats. All of
those aspects favor a great morphological
diversity in this arachnid order.

We conclude to study perspective of
behaviour and microhabitat used by
Heterophrynus longicornis, a poorly
known whip spider species until today
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Chapitre 1

Introduction
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La diversité en biologie

Depuis la fin du XX™™ siécle le concept de biodiversité est devenu un élément familier
de nos discours et de nos vies en méme temps que son déclin s’est affirmé. Plus personnes ne
peut ignorer aujourd’hui les dangers qui menacent la diversité du vivant sous I’effet des
pressions anthropiques diverses. La perte de la biodiversité est de plus en plus documentée et
médiatisée, participant a une prise de conscience croissante de ce phénoméne parmi la
population. Si chacun, du moins en France, est certainement capable de discuter de la notion
de biodiversité, elle cache des éléments parfois complexes et difficile & maitriser pour le

profane.

On identifie généralement I’année 1992 comme la date importante pour désigner la
biodiversité comme un concept clef de nos politiques de gestion. L’article 2 de la Convention
sur la diversité biologique (Signée lors de la Conférence de Rio), défini la diversité biologique
comme: « La variabilité des organismes vivants de toute origine y compris, entre autres, les
écosystémes terrestres, marins et autres écosystéemes aquatiques et les complexes écologiques
dont ils font partie ; cela comprend la diversité au sein des espéces et entre espéces ainsi que

celle des écosystemes. »

Nous retrouvons, dans cette définition, 1’idée de niveaux emboités pour définir la
biodiversité, ou les biodiversités : La diversité des écosystemes, la diversité des espéces a
Iintérieur des écosystémes et la diversité existante a l'intérieur de chaque espéce. Si un
écosysteme était decrit au début du siécle dernier par Tansley (1935) comme « un complexe
d’espéces et de facteurs abiotiques », il est aujourd’hui considéré comme un ensemble vivant
formé par ces especes en interrelation entre elles et leur environnement abiotique (Fischesser
& Dupuis 1996). La diversité a I’intérieur de chaque espéce (intra spécifique), est quant a elle
tout aussi complexe : elle est composée en partie d’une diversité génétique, de par la diversité
allélique, mais également d’une diversité phénotypique, comportementale et morphologique,
resultant de I’expression des différents alleles présents en fonction de 1I’environnement. Cette
diversité phénotypique se traduit alors par des tailles, des formes, des couleurs, des
comportements ou des phénologies trés variables entres les individus au sein d’une méme

population et d’'une méme espece.

Le concept de biodiversité est souvent réduit a un nombre d’espéces, aisé a comprendre
et facilement identifiable pour le grand public, mais comparant la complexité du vivant a une

simple valeur quantitative. Pourtant I’espéce est elle-méme un concept a manier avec
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prudence. Si elle est utile & la mesure de la diversité il me semble important d’en appréhender

la complexité pour introduire mon travail de doctorat.

Comment définir ’espéce ?

o, ’
« !//”}/ e o vesscrirt b cossitirlen e le corece ol ///%//“// s2e fovde b

4 : . 7 7 .

(Pierre, 2002)

Bien que I’homme ait identifi¢ des espéces depuis des millénaires, qu’il ait trés vite
nommé des « espéces vernaculaires », puis s’est essayé a les ordonner avec 1’invention de la
classification par Carl von Linné (1735 ; 1758) ; définir la notion d’espéce n’est toujours pas
chose facile. De nombreuses défnitions ont été proposées et je propose ci-dessous d’en
exposer les plus utilisées.

Les premicres sont des définitions typologiques, a I’instart de celle de Linné. Elles
reposent sur des spécimens de référence (I’Holotype, et les Paratypes) et considérent des
individus morphologiquement proches comme tenant de la méme espece (Darwin 1859). Ces
définitions supposent I’utilisation de caractéres diagnostiques permettant de distinguer les
groupes d’individus en espéce, ces caracteres devant étre suffisamment stables entre les
individus pour les regrouper, mais pas trop de maniere a pouvoir distinguer ce que ’on
considere comme une espece par rapport a une autre. La combinaison de différents caractéres
formant alors la diagnose de ’espéce. Le principal probleme de cette définition vient avant
tout de nos connaissances et de nos capacités techniques d’observation. Ainsi, les caracteres
utilisés au siecle dernier ont maintenant eté approfondis et sont complétés par d’autres
notamment avec les progrés des outils techniques, loupes, microscopes et autres appareils,
nous permettant d’acceder a des différences jusqu’alors invisibles. De nombreux groupes
autrefois considérés comme une espéce a part entiére ont ainsi été séparés en plusieurs
especes. Cependant I’inverse existe également, certaines espéces décrites comme tres
différentes ont pu, avec les avancées des connaissances, étre réunifiées en une seule entité
spécifique, ce qui est illustré par les nombreux cas de synonymie lors des révisions

taxonomiques.
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Un saut conceptuel a été franchit lorsque les scientifiques ont essayé de transposer
biologiquement le concept d’espéce typologique. C’est ainsi qu’est née la définition la plus
généralement admise en biologie : celle de 1’espéce biologique. Elle regroupe les organismes
en se basant sur leur interfécondité et le degré d’interfécondité de leurs descendants (Mayrs
1942). Cependant cette définition ne peut évidemment s’appliquer qu’aux organismes a
reproduction sexuée, et n’est pas vérifiable chez certains taxons comme chez les especes
parthénogénétiques (Singh 2012) ou chez les espéeces fossiles. Par ailleurs d’autres difficultés
apparaissent. S’il est possible de tester dans des conditions controlées 1’idée de 1’espece
biologique pour des petits organismes, comment procéder pour des organismes plus
imposants difficile a manipuler. Enfin, les barrieres empéchant deux entités biologiques
différentes d’avoir une descendance sont multiples. Elles peuvent prendre place avant ou
apres la formation du zygote. Par exemple, I’isolement reproducteur pré zygotique n’est
souvent pas li¢ a une impossibilité biologique de concevoir une descendance, mais a d’autres
causes comme des barrieres spatiales ou temporelles qui une fois levées permettent la
formation d’hybrides viables. La multiplication des hybrides naturels fertiles entre I’ours brun
(Ursus arctos) et I’ours blanc (Ursus maritimus) sous les effets du changement climatique sont

une illustration d’une réalité de 1’espece biologique a nuancer.

Afin d’éviter ce probléme, de nouvelles définitions ont vu le jour, revenant a 1’échelle
fondamentale a laquelle des différences peuvent étre observées : L’échelle moléculaire. Il est
donc possible de baser cette définition sur I’existence de différences génétiques ou
biochimique (MALDI-TOF par exemple). Ainsi, des individus suffisamment différents sur

certains génes ou molécules pourront étre considérés comme des especes différentes.

Dans les dédales des définitions, Singh (2012) n’en dénombre pas moins de 23. Aucune
d’entre elles ne pouvant s’appliquer a ’ensemble du vivant, ni a toutes les méthodes de
description utilisées par la communauté scientifique. Par ailleurs, la notion d’espece, peu
importe la définition employée, est profondément fixiste. Donner un nom similaire a deux
spécimens appartenant a des périodes ou a des populations différentes présuppose que ces
deux individus possédent des caractéristiques semblables. La distinction entre deux especes
ne peut alors prendre la forme que d’une scission franche entre deux entités. Quant a la
spéciation, il s’agit d’un phénomene évolutif long et continu, semblant ainsi incompatible

avec toute définition d’espéce. Fort de ce constat, pourquoi définir des espéces ?
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L’explicitation la plus logique de ce besoin pourrait se résumer en une phrase d’Edward O.
Wilson (1998) : “The first step to wisdom is getting things by their right names.”« La
premiere étape de la sagesse, c’est d’appeler les choses par leur bons noms »

Ainsi, le besoin de nommer les organismes est la base de toute connaissance en biologie
des organismes. Toute communication, apprentissage ou compréhension sur un organisme
précis a besoin d’une unité taxonomique, que ’on peut nommer aujourd’hui unité
taxonomique opérationnelle (OTU), mais qui, bien souvent, correspond a ce que 1’on appelle
[’espece. La notion d’espéce apparait parfois plus comme une nécessité sémantique que

comme une réalité biologique.

Afin de répondre a cette nécessité, I’indispensable notion d’espece doit étre sujette a un
grand nombre de paramétres. Tout d’abord, il parait peu probable de pouvoir délimiter
précisément le moment ou deux populations (d’une méme espéce) deviennent au cours de leur
histoire évolutive, deux espéces différentes. La distinction entre les deux especes soeurs, dans
I’histoire évolutive, ne peut alors se faire qu’arbitrairement. Un autre parametre parait
également nécessaire lorsque 1’on souhaite prendre en compte 1’évolution permanente, qu’elle
concerne les organismes ou les méthodes utilisées pour les étudier, il s’agit de la prise en

compte du facteur temporel.

L’espece est un concept arbitraire permettant de considérer comme un seul groupe ou
entité, tous les individus constituant une lignée monophylétique suffisamment réduite pour
exhiber les mémes caracteres diagnostiques (qu’ils soient morphologiques, génétiques...)
choisit a la lumiere de nos connaissances et a un instant précis. Il existe cependant un cas
particulier, celui dans lesquel, en fonction de nos connaissances et compétences en
morphologie, des populations d’individus peuvent étre considérées comme faisant parti de la
méme espéce ou non, tout en exprimant suffisamment de différences génétiques ou
moléculaires pour étre considérées comme des especes différentes. Ces especes sont alors

appelée especes cryptiques.

Tres tot, les scientifiques se sont rendu compte de 1’existence d’espéces se ressemblant
phénotypiquement au point d’étre difficilement différenciable. En 1718, i.e. avant méme la
premiére classification de Linné, William Derham s’est rendu compte de ’existance de
plusieurs espéces au sein d’une seule espéce phénotypique de Pouillot (Aves, Passeriformes)
(Winker 2005). La premicre description officielle d’espéces semblables a quant a elle eu lieu

en 1768 par Gilbert White, toujours chez le genre Phylloscopus (Winker 2005). Jusqu'a
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récemment, les termes d’espéces semblables et cryptiques étaient confondus. Les especes
cryptiques sont maintenant définies comme des especes distinctes classées par erreur et
cachées derriere un seul nom. Les espéces semblables sont quant a elles des especes
cryptiques sceurs, i.e. les plus proches phylogénétiquement, et qui n’ont pas encore été
distinguées d’un point de vue taxonomique (Bickford et al. 2007). L’existance d’espéces
cryptiques peut s’expliquer de différentes maniéres : 1) par une évolution de caractéristiques
non visuelles, comme par exemple des signaux conduisant au de choix de partenaires (eg. Les
phéromones ou signaux sonores). 2) par des conditions environnementales extremes
favorisant le maintient d’une forme ou de caractéres spécifiques, ou favorisant une

convergeance évolutive d’espéces distinctes vers ces formes ou caractéres (Bickford et al.
2007).

Les espéces cryptiques posent d’importants problemes de conservation: en effet,
certaines mesures sont prises pour préserver des espéces en danger d’extinction, mais le
mélange de populations supposées mono specifiques — dans le but d’éviter la dépression de
consanguinité par exemple — conduit in fine a I’hybridation entre espéces et a la perte de
diversité. Ce fut notamment le cas pour I’espéce morphologique de salamandre géante de
Chine, Andrias davidianus (Blanchard, 1871) (Caudata, Cryptobranchidae), reproduite a
grande échelle en Chine afin de préserver les populations sauvages, et dont les spécimens ont
¢été échangés entre fermes d’¢élevage. Il s’est avéré, suite a des études génétiques postérieures
a ces échanges, que cette unique espéce morphologique était en réalité composée d’au moins
quatre espéces cryptiques, chacune vivant dans un bassin versant différent (Che et al. 2018).
Ces especes ont ainsi été hybridées, et les spécimens hybrides relachés in natura. Une perte de
diversité génétique a eu lieu, entrainant par la méme une perte de biodiversité, mais également

une diminution du potentiel adaptatif des salamandres géantes, fragilisant ainsi ce clade.
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(Che et al. 2018)

« Une mauvaise taxonomie peut tuer »

Les variations morphologiques intraspécifiques

Les variations morphologiques interindividuelles sont les plus visibles et les plus faciles
a documenter. Elles peuvent concerner la taille, la forme ou encore la couleur de quelques
parties du corps ou du corps entier. 1l faut aussi distinguer les variations touchant n’importe
quel individu comme les variations de taille entre males des variations dépendantes du sexe,
encore nommées dimorphisme sexuel. De méme, les variations peuvent exister dés la

naissance des individus tout comme apparaitre au cours de leur croissance.

L’étude des causes des variations reste beaucoup plus intéressante que leur simple
description. Tres tot des scientifiques se sont attachés a comprendre 1’origine de patrons de
variations repétables dans la nature. Au XIXeme siécle, Bergmann (1847) et Allen (1877)
décrivent deux reglés célébres qui portent leur nom. La loi de Bergmann stipule que les
animaux endothermes sont plus grands dans des climats froids que leur conspécifiques vivants
en climats chauds. Il est possible d’expliquer ceci par la production de chaleur plus importante
chez les gros animaux, ainsi que par un ratio entre la surface de peau (se refroidissant au
contact de I’air extérieur) par rapport au volume (se réchauffant) moins important chez les
plus gros animaux, favorisant ainsi la conservation de la chaleur en climat froid. Tandis que
celle d’Allen formule que les animaux vivant en climat chaud auront des membres et
appendices plus longs que ceux vivant en climat froid. De la méme maniere que la régle de
Bergman, des appendices plus courts permettent une meilleur évacuation de la chaleur sous

climat chaud, et ceux plus court une meilleure conservation de la chaleur.

Ces régles sont encore aujourd’hui analysées et confrontées aux données empiriques.
Ainsi, Herfindal et al. en 2006, ont montré que les variations de masse corporelle le long d’un
gradian latitudinal, chez I'orignal Alces alces (Linnaeus, 1758) (Mammalia, Cervidae), ne sont

pas uniquement dues aux températures, comme le prédit la régle de Bergmann, mais sont
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aussi reliées au régime alimentaire. Les variations peuvent également dépendre des micro-
habitats (Kaliontzopoulou et al. 2010), du climat (Schauble 2004) ou encore du degré de
socialité des animaux (les especes eusociales montrent des variations interindividuelles (inter-

caste) bien plus importantes que les especes non sociales) (Toth & Duffy 2008).

Les variations non liées au sexe peuvent étre multiples et dépendent d’un grand nombre
de facteurs. Tout d’abord a 1’age et au stade de développement de I’individu. Dans ce cas, la
croissance des juvéniles est une premiére source de variation sur la taille. Dans de nombreux
cas, cette croissance n’est pas linéaire, conduisant a des relations allométriques (eg. une
croissance plus rapide pour une partie ou un membre que pour le reste du corps). Les
variations peuvent encore dépendre du génotype des individus, ou de leurs conditions de
développement ontogénique. Il arrive ainsi que ces variations soient plus importantes au sein
d’une méme population qu’entre des sous especes différentes. Par exemple, chez les cétoines
Africaines Mecynorrhina oberthuri Fairmaire, 1903 (Coleoptera, Cetoniidae), les différences
entre les formes «unicolor », (ayant des élytres jaunes unis), et « decorata » (ayant des
élytres quadrillés de noir), sont plus importantes que celles existant entre les deux sous
espéces M. oberthuri oberthuri et M. oberthuri kirchneri (de 1égéres variations des dessins du
pronotum mais vivant surtout a plus de 400 km de distance (Drumont 1998)). Dans d’autres
cas, les variations entre des populations différentes sont les plus importantes pouvant conduire

a ’apparition de ce ’on nomme des écotypes.

Le dimorphisme sexuel

L’histoire de la systématique regorge d’erreurs de classifications due aux différences
entre males et femelles d’une méme espece. Linné lui-méme s’était trompé, faisant du canard
colvert deux especes différentes, I'une avec un plumage brun tachet¢ nommée Anas
platyrhynchos Linnaeus, 1758 (Aves, Anatidae), I’autre gris clair avec un cou et une téte vert
métallique nommée Anas boschas. Les variations liées au sexe des individus, appelées

dimorphisme sexuel, consituent une part importante de mon travail de doctorat.

On observe un dimorphisme sexuel chez la majorité des especes vivantes. Chez les
plantes ou 1’on note par exemple que les fleurs femelles de Thymus vulgaris L. sont plus
petites que les fleurs hermaphrodites (Thompson et al. 2002). Chez les invertébrés, avec la
présence de cornes chez les males de nombreux Dynastinae (Emlen et al. 2007 ; Gasca-

Alvarez & Amat-Garcia 2010) ou encore un sexe pouvant étre plus grand que 1’autre (Abbott
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& Svensson 2008). Chez les vertébrés, ou 1’on constate également des dimorphismes de taille
ou de forme chez de petits carnivores (Abramov & Puzachenko 2005) et méme un
dimorphisme sexuel au niveau de la forme du crane chez Homo sapiens Linnaeus, 1758
[Mammalia, Hominidae] (Bastir et al 2011). Les dimorphismes sexuels sont classés en deux
grands types, le Dimorphisme Sexuel sur la Taille ou « sexual size dimorphism » (SSD) ; et le
Dimorphisme Sexuel sur la Forme ou « sexual shape dimorphism » (SShD).

La morphologie, discipline visant a décrire la forme et ’aspect visuel, n’est plus
uniquement la description et la quantification des caractéres morphologiques variants. Comme
pour la systématique moderne essayant aujourd’hui de définir les relations de phylogénies
entre les espéces et I’évolution des caractéres (Prat et al. 2008), elle essaye de définir les
causes des variations (Herfindal et al. 2006 ; Kaliontzopoulou et al. 2010) et leur mise en

place ontogénique (Emlen et al. 2007 ; Bever 2008).

Les causes du Dimorphisme sexuel

Darwin (1871) suggére que les mécanismes évolutifs expliquant 1’apparition du
dimorphisme sexuel peuvent étre regroupés en trois types : la sélection sexuelle, la selection

de fécondité, et la sélection naturelle regroupant les causes ecologiques.

Cause de variation du dimorphisme : sélection sexuelle

La sélection sexuelle est certainement le mecanisme le plus couramment évoquée pour
expliquer I’origine du dimorphisme sexuel. Cette sélection peut se produire a travers soit la
sélection intersexuelle, ou le sexe sélectif (généralement les femelles) choisi de se reproduire
avec certains partenaires plus que d’autres, soit la sé€lection intrasexuelle ou des individus

(généralement les males) s’affrontent pour accéder a la reproduction.

Dans le cas ou la sélection porte sur les males, on peut s’attendre, pour un dimorphisme
sexuel important, a une taille des males variant plus que celle des femelles. Cette idée a éeté
formalisée par Rensch (1950 in Herczeg et al. 2010) qui montre que les variations inter-
populationnelles dans les taux de dimorphisme sont généralement reliées avec la taille des
individus. Ainsi, pour les populations ou un dimorphisme de taille est avéré avec des males
plus grands que les femelles, le taux de dimorphisme sera proportionnel a la taille moyenne

des individus. Dans le cas contraire, lorsque ce sont les femelles qui sont plus grandes que les
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males, le taux de dimorphisme sera inversement proportionnel & la taille moyenne des

individus.

Shine & Fitzgerald (1995) prédisent un lien entre la compétition inter-males et le SSD :
s'il existe une compétition entre les males, alors le SSD sera biaisé en leur faveur (les méales
seront plus grands que les femelles) car il y aura un avantage sélectif des grands maéles
(Darwin 1871). Si au contraire il n'existe pas de compétition, alors les femelles seront les plus
grandes (par processus de sélection naturelle, les plus grandes ont une meilleure aptitude
phénotypique reliée a leur plus grande fécondité). Cette prédiction, sur un dimorphisme de
taille, peut aussi s'appliquer aux autres types de dimorphisme, comme par exemple la
longueur des canines, tres corrélée chez les primates au niveau de compétition entre les males
(Plavcan & Schaik 1992).

L’évolution du dimorphisme sexuel en relation avec la compétition intra sexuelle est
appuyee par le fait que ce dimorphisme sexuel soit étroitement relié aux regimes de
reproduction des espéces. Ainsi, Dunn et al (2001) concluent que les espéces d'oiseaux
monogames ou polyandres ont des taux de dimorphisme sexuel assez faibles, alors que les
espéces polygynes strictes ou occasionnelles, ou formant des leks, montrent des taux de
dimorphisme sexuel bien plus importants (Figure 1). Plavcan (2011), propose également que
les niveaux de dimorphismes varient en fonction des régimes d’appariements : il n’observe
pas de dimorphisme ou un dimosphisme faible chez les primates monogames ou polyandres,
mais un dimorphisme tres important chez les especes polygynes ou promiscuites.

L’intensité de la sélection sexuelle peut aussi varier entre les populations d’'une méme
espéce en fonction de D’intensit¢ de la compétition sexuelle comme 1'a montré Schauble
(2004) chez une espece de grenouille australienne (Limnodynastes peronii (Duméril et
Bibron, 1841) (Anura, Limnodynastidae)) vivant dans des régions plus ou moins froides et
humides. Si les populations bénéficient d'une longue saison de reproduction (plus de temps en
période fraiche et humide), alors la compétition intra-sexuelle sera trés importante, favorisant
alors des individus (les males dans ce cas précis) de trés grande taille. Dans le cas d'une courte
saison de reproduction, alors la compétition n'est pas aussi importante et les males ne sont
alors pas aussi grands que dans les autres zones. La taille des femelles restant la méme pour
chaque population, on observe une variation dans les taux de dimorphisme. Ceci étant bien
conforme aux previsions de Lindenfors & Tullberg (1998) (plus la saison de reproduction

dure et plus la pression est élevée).
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Figure 1 : taux de dimorphisme sexuel chez les oiseaux en relation avec leur régime d'appariement.
Pa : polyandrie ; Coop : coopération ; Mon : monogamie ; M/P : généralement monogamie, mais
parfois polygynie ; Polyg : polygynie ; lek : lek et promiscuité. Les points représentent les moyennes et
les segments les erreurs standards. Selon Dunn et al. 2001

Cause de variation du dimorphisme : sélection de fécondité

Les différences intrinséques dans le r6le reproducteur des males et des femelles peuvent
conduire au dimorphisme. La sélection de fécondité porte sur le fait qu'un sexe (généralement
les femelles) aura plus intérét & maximiser ou réguler sa taille pour favoriser sa reproduction
(nombre de jeunes produits ou leur survie) ou sa survie. Par exemple, chez les mammiferes,
c'est généralement la femelle qui, parce qu’elle doit apporter de nombreux soins parentaux, a

avantage a investir son énergie dans la reproduction plutét que dans sa propre croissance.

L'origine du dimorphisme peut aussi résulter de la sélection d'un trait chez I'un des deux
sexes. C’est ce qui est par exemple constaté dans une population de Morelia spilota
(Lacépéde, 1804) (Serpentes, Pythonidae) ou les individus ne montrent aucune agressivité
envers leurs conspécifiques. On remarque que dans cette population les femelles sont deux
fois plus grandes et dix fois plus lourdes que les males. Cette différence est expliquée
uniquement par une sélection sur les plus grosses femelles, pondant plus d'ceufs que les autres,
aucun choix des males pour une taille particuliere de femelle n'est constaté, et aucune
différence de succeés de reproduction n'est constatée entre les méles de grande ou de petite
taille (Pearson et al. 2002).

11
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Autre exemple, chez I'épinoche a neuf épines, Pungitius pungitius (Linnaeus, 1758)
(Actinopterygii, Teleostei) les femelles sont plus grosses que les males. C’est alors leur taille
qui est sélectionnée car plus elles seront massives, et plus elles auront une progéniture
abondante. 1l en est de méme pour les insectes, pour lesquels les plus grosses femelles ont
généralement une fécondité positivement corrélée a leur taille (Preziosi et al. 1996 in
Amarillo Suarez et al. 2011).

Cause de variation du dimorphisme : I’environnement (sélection naturelle).
La sélection naturelle porte sur des facteurs independant de la reproduction ou du choix
de partenaire, comme la différence de ressources disponibles ou des pressions de sélection

pouvant varier avec I’environnement.

Des chercheurs ont pu relier les variations du niveau de dimorphisme sexuel en fonction
des habitats utilisés par les individus. Nishikawa et Maly (1996) ont montré une variation du
dimorphisme sexuel chez des copépodes en fonction du type de mare: les niveaux de
dimorphismes sont beaucoup plus importants dans les mares temporaires, ou 1’on ne trouve
pas de poisson prédateur (& cause de I’asséchement de la mare), que dans les mares
permanentes ou les prédateurs présents reperent beaucoup plus rapidement et prédatent plus

facilement les grosses femelles (les femelles sont plus grandes que les males).

On peut également observer une variation du dimorphisme sexuel causé par une
plasticité phénotypique. La taille des males chez les lycoses Lycosa tarantula (Linnaeus,
1758) (Arachnida, Araneae) dépend de la quantité de nourriture disponible, la taille des
femelles adultes, quant a elle, reste fixe. Il y a donc une variation potentielle du dimorphisme
dépendant de la quantité de nourriture disponible (Fernandez-Montraveta & Moya-Larano
2007). Chez d’autres espéces, d’insectes cette fois ci, au contraire, c’est la taille des femelles
qui est dépendante de I’environnement et la taille des méales qui est fixe, le ratio dépend ici
encore des variations environnementales (Teder & Tammaru 2005). Les auteurs de cet article
insistent sur le fait que méme si I’environnement joue un réle dans les degrés de dimorphisme
sexuel, il n’influe en aucun cas sur une direction précise du dimorphisme. Chez quelques
especes d'insectes pour lesquelles les temps de croissance et de maturation sont les mémes, ce
sont les quantités de nourriture disponible et les densités de larves qui influent sur la
croissance : plus la compétition pour la nourriture et I'espace sera importante, plus la taille des
adultes sera petite et le dimorphisme observé de faible amplitude (Amarillo-Suarez et al.

2011). Badyaev et al (2001) décrivent également des différences dans les taux de
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dimorphisme sexuel inter-populationnel dues aux variations des processi développementaux
(histoires évolutives différentes des populations). On note par exemple une variation du
dimorphisme sexuel pour la taille chez Homo sapiens, pour les populations ou les femmes
jouent un grand role dans la production de la nourriture (agriculture etc.). On observe une
baisse du SSD causé par une taille moyenne des femmes plus importante dans ces populations
que dans les autres. Cette variation peut étre expliqué par un meilleur statut social des femmes
dans les populations ou elles prennent part a la production des ressources et y ont ainsi un

meilleur accés (Holden et Mace 1999).

Chez le thym, Thymus vulgaris, les plus petites fleurs ont tendance a plus avorter que
les grandes, ce qui favorise a terme les plus grandes fleurs (Thompson et al. 2002). D’autres

rajoutent aussi a ces éléments la compétition intra et interspécifique (Szuma, 2007).

Une hypothése alternative proposée pour expliquer I’évolution d’un SD est 1’existence
d’adaptation différentielle entre males et femelles pour des niches écologiques différentes
(Shine 1989). Cette explication est avancée dans le cas de toxicités différentes du venin chez
Bothrops jararaca (Wied-Neuwied, 1824) (Serpentes, Viperidae) (Furtado et al. 2006).

Lorsqu’un dimorphisme sexuel est observé, il est légitime de suggérer que le cotit de la
mise en place de celui-ci ne sera pas le méme chez les méles et chez les femelles. Les jeunes
ne se reproduisant pas encore n'‘ont donc pas intérét a payer un co(t trop important. Cela
suggere une mise en place tardive du dimorphisme sexuel pour les especes ou une telle
variabilité est observée. C’est effectivement ce qui est observé et décrit dans de nombreuses
études ou les taux de dimorphisme sexuel des jeunes individus sont tres inférieurs a ceux des
adultes (Weygoldt 2000 ; Kaliontzopoulou et al. 2008 ; Abbott & Svensson 2008). Ainsi, le
dimorphisme sexuel portant sur la taille des individus (SSD) peut étre d0 soit a une croissance
plus rapide de I'un des deux sexes, soit a une durée de croissance plus courte (Abbott &
Svensson 2008 ; Kaliontzopoulou et al. 2008), les deux mécanismes n’étant pas mutuellement
exclusif. S’il porte cette fois sur un appendice plus développé chez un des deux sexes (SShD),
c’est cette fois-ci une relation allométrique, au cours de la croissance, différente entre les deux

sexes qui sera la cause de ce dimorphisme (Weygoldt 2000 ; Ljubisavljevic et al. 2010).

Les trois causes expliquées ci dessus ne sont naturellement pas mutuellement
exclusives. Par exemple, Ljubisavljevic et al (2010) soulignent que le dimorphisme sexuel de
différentes espéces de lézards serait di conjointement aux effets de la sélection naturelle et de

la sélection sexuelle.
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Il est, dans ce dernier exemple, assez aise de comprendre pourquoi le dimorphisme se
met en place, les méles n'ayant aucun avantage a grandir plus qu’ils ne le sont déja. On peut
cependant se demander pourquoi leur taille n'est pas inévitablement entrainée vers le haut par
celle des femelles (les genes responsables de la grande taille des femelles sont aussi portés par
leur fils) et, encore plus étonnamment, pourquoi, pour des espéces ou la taille des méles est
sélectionnée (par sélection sexuelle par exemple), observe-t-on une relation d'allométrie pour
la taille des femelles en fonction des populations (i.e. que la taille des femelles augmente
aussi, mais jamais autant que celle des males) ? Pourquoi pas une taille constante pour les
femelles ? Ou pourquoi pas une augmentation aussi importante que pour la taille des méles ?
(Lindenfors 2002). L'auteur répond a ces questions par les conflits parents-enfants en utilisant
comme modéle des especes de primates. Plus une femelle sera de grande taille, plus elle
pourra avoir des petits de grande taille et optimisera ainsi leur survie, ce qui explique
l'augmentation de la taille des femelles. Cependant, plus elles seront de grande taille, et plus
leur croissance sera longue, réduisant aussi le nombre d'événements de reproduction possible,
et plus I'énergie dépensée par petit sera importante (car de plus grande taille) (Lindenfors
2002). Ce dernier facteur va donc fortement limiter la croissance des femelles. Il est ainsi
possible de conclure que, si le dimorphisme sexuel chez ces espéces a pour origine la

sélection sexuelle, sa variation a une origine toute autre : la sélection naturelle.

Parmi les especes animales présentant de fortes variations des niveaux de dimorphisme
sexuel, les Amblypyges (Arachnida, Amblypygi), ordre d’arachnides peu étudié, sont un
modeéle biologique remarquable (Weygoldt 2000).

J’ai rencontré pour la premicére fois les amblypyges en 2006 dans une grotte de la forét
guyanaise, il s’agissait d’Heterophrynus longicornis (Butler, 1873) (Amblypygi, Phrynidae).
En cherchant par la suite des informations sur leur taxonomie et leur biologie, je me suis
rendu compte que cet ordre était encore tres (trop) peu étudié, hormis quelques publications
régulieres decrivant de nouvelles espéces. La quasi-totalité des connaissances sur leur
biologie, physiologie et systématiques étaient alors compilées en 163 pages dans le seul livre
leur étant consacré : « Whip spiders (Chelicerata: Amblypygi) Their Biology, Morphology
and Systematics » de Peter Weygoldt (2000). J’ai alors commencé a profondément
m’intéresser a ce groupe si particulier, aussi bien par des observations en ¢élevage que d’un

point de vue taxonomique..
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Aprés une présentation détaillée des Amblypyges, mon modele biologique tout au long
de cette thése, j’aborderai dans un premier temps la diversité cryptique chez trois espéces
d’Heterophrynus. Le chapitre 2 s’attachera a exporer quelques aspects des modifications de la
forme du prosoma (céphalothorax) des amblypyges au cours de leur croissance, et
I’implication de ces modifications sur les études morphologiques. J’aborderai ensuite
I’évolution du dimorphisme sexuel au travers de 1’étude de la variation du dimorphisme
sexuel et de sa mise en place allométrique chez trois espéces d’Heterophrynus. Enfin, ce
méme axe sera analysé en étudiant les variations du dimorphisme chez des populations d’une

seule espece morphologique, avant de conclure.
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Les Amblypyges

Les Amblypyges sont un petit ordre d’Arachnides composé¢ d’un peu plus de 250
espéces connues a I’heure actuelle (Miranda et al. 2021). Bien que la phylogénie des
arachnides ainsi que les groupes les composant soit encore incertaine et remise en cause
(Ballesteros et al. 2022), la place qu’occupent les Amblypyges reste relativement fixe parmis
les différentes hypothéses proposées. Ainsi, les Amblypyges forment avec les Uropyges et les
Palpigrades le groupe des pédipalpes, lui-méme formant, avec les Araignées, le groupe des
Tetrapulmonés (Fig. 2).
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Figure 2 : Arbres phylogénétiques des arachnides. (a) . d’aprés Ontano et al. (2021), basé sur des
données génétiques ; (b) d’aprés Ballesteros et al. (2022), basé sur des données génétiques ; (C)
d’apres Balesteros et al. (2022), basé sur des données morphologiques. Les trois arbres sont issus de
la publication de Ballestero et al. (2022)
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La taille des Amblypyges est tres variable, allant de 0,4cm pour les plus petites espéces
comme Charinus sillami Réveillion & Maquart, 2015 (Amblypygi, Charinidae) a 5 cm de
long pour la plus grande, Acanthophrynus coronatus (Butler, 1873) (Amblypygi, Phrynidae).
Les Amblypyges arborent des chéliceres dentés, mais non venimeux, permettant de dilacérer
les proies. Les pédipalpes, transformés en de puissantes pattes ravisseuses, sont utilisés
comme armes ravisseuses pour chasser, se défendre ou encore défendre une ressource contre
des compétiteurs. Lucifuges et ayant une vue médiocre, leur premiere paire de pattes, dite
antenniformes, permet de s’orienter, tandis que les différentes soies, les trichobothries,
présentes sur les tarses, renseignent sur la nature de leur environnement immédiat. Enfin, six
longues pattes ambulatoires permettent les déplacements de 1’animal (Weygoldt 2000) (Fig.
3).

e

=
# PIV

Figure 3 : Anatomie d’un amblypyge : Pr : Prosoma ; Op : Opistosoma ;Ch : Chélicére ; Ped :
Pédipalpe ; PA : Patte antenniforme ; P x : Patte marcheuse ; Tr : Trochanter ; Fe : Femur ; Pa :
Patelle ; Bti : Basitibia ; Dti : Distitibia ; Ti : Tibia ; Bta : Basitarse ; Ta : Tarse. Modifié a partir de
Réveillion 2008.

Ces arthropodes sont présents dans toutes les régions tropicales et sub-tropicales

terrestres, ainsi que dans des zones tempérées telles que le bassin méditerranéen (Weygoldt
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2000). Les habitats fréquentés sont multiples, allant des foréts tropicales aux milieux
désertiques en passant par le feuillage des broméliacées, les termitieres ou les grottes
(Weygoldt 2000 ; Jocque & Guipponi 2012 ; Réveillion & Maquart 2015; Maquart &
Réveillion 2016).

Le régime alimentaire des Amblypyges est tres varié, en effet, majoritairement
insectivores, certaines especes pratiquent également la nécrophagie (Trujillo et al. 2021),
capturent de petits vertébrés (Ladle & Velander 2003) tandis que d’autres peuvent accepter

des aliments végétaux (Weygoldt 2000)

Parmi les arachnides, les Amblypyges font exception tout particulierement dans un
domaine : celui de la croissance. En effet, ce sont les seuls arachnides qui, pour les deux
sexes, effectuent des mues tout au long de leur vie, y compris une fois la maturité sexuelle
atteinte. Ce phénomeéne de croissance continue n’est connu que chez certaines Araneae, en
particulier les mygalomorphes (Orthognatha), mais ne concerne alors que les femelles
(Weygoldt 2000).

Les Amblypyges montrent un fort dimorphisme sexuel se caractérisant par une taille des
pédipalpes plus importante chez les males que chez les femelles (Weygoldt 2000). Ces
pédipalpes jouent un réle important dans les combats ritualisés chez la plupart des espéces.
Ainsi, les individus « se menacent » avec un pédipalpe ouvert, celui de I’autre c6té est fermé.
Les animaux, décalés d’environ la taille d’un corps et demi, sont soit face a face, soit de coté
(figure 4) (Weygoldt 2000 ; 2002). Cette position et la distance séparant les deux individus
leur permettent alors vraisemblablement de "mesurer” leur taille respective. Lors des parades
de reproduction, les deux partenaires ouvrent également leurs pédipalpes (Weygoldt 2000 ;
Réveillion 2008). Les individus peuvent alors juger de la taille de leur partenaire. On peut
alors penser qu’une variation autour du dimorphisme sexuel associ¢ a I’intensité de la

compétition entre males est susceptible d’exister.
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Figure 4 : Représentationd'un duel d'Amblypyges

Le genre Heterophrynus

Les espéces du genre Heterophrynus sont relativement communes en Amérique du sud,
plus précisément en Amazonie (lato sensus) et dans les massifs montagneux entourant cette
région, du Brésil a la Colombie, de la Bolivie au plateau des Guyanes. Pas moins de 19
espéces ont déja été décrites, certaines ocupant un vaste territoire comme Heterophrynus
longicornis (Harvey 2003 ; Réveillion et al. 2022), présente de la fagade Atlantique a I’est du
Brésil jusqu’a la frontiére avec le Pérou, et d’autres n’étant jusqu’a maintenant connues que
des localités types. Elles se rencontrent dans des habitats trés variés : des grottes ou cavités,
ou des dizaines d'individus peuvent étre observeés ensemble ; des troncs d'arbres dans des
milieux forestiers, ou lI'on ne trouve jamais plus d'un couple d'individus dans le cas de H.
longicornis et jamais plus d'un individu dans le cas de Heterophrynus alces Pocock, 1902
(Dias & Machado 2007), mais parfois des groupes comprenants jusqu’a huit adultes chez
Heterophrynus batesii (Butler, 1873) (Chapin 2014). Au sein méme d’une méme espece, les
micro-habitats utilisés peuvent étre trés variés, comme c’est le cas chez H. longicornis
(Carvalho et al. 2012). Les Heterophrynus montrent encore de larges variations inter
spécifiques du dimorphisme sexuel (Mc Arthur et al. 2018). Tous ces éléments en font un

excellent modele pour I’étude de la diversité chez les amblypyges.
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Dans le cas des populations forestieres d'H. longicornis, Weygoldt (2000) a pu
remarquer des couples relativement stables dans le temps, ou les deux individus pouvaient
rester ensemble plus de six mois. Par ailleurs, la femelle amblypyge est connue pour
prodiguer de nombreux soins parentaux aux jeunes, entre autres en les portant sur son dos
durant leur premier cycle de mue (Weygoldt 2000). Méme si les régimes d’appariement n’ont
jamais été précisément décrits, il est possible de faire I’hypothése que les individus vivants sur
les troncs d’arbres aient un régime de reproduction proche de la monogamie. En suivant les
travaux de Dunn et al (2001) et ceux de Shine & Fitzgerald (1995), nous pouvons nous
attendre a ce que le taux de dimorphisme sexuel dans une telle population ne soit pas tres
élevé. Au contraire, pour les populations troglophiles ou « grégaires », ou de trés nombreux
individus sont susceptibles de se rencontrer fréquemment, augmentant alors trés largement la
compétition intrasexuelle entre males, un taux plus élevé de dimorphisme sexuel est attendu.
Cependant, cette hypothese que nous formulons suppose un pré-requis suffisamment fort pour
pouvoir, s'il n'est pas Vérifié, la discréditer. Ce pré-requis est le non brassage entre les
individus forestiers et les individus troglophiles, autrement dit une trés faible dispersion. Cette
faible dispersion a été observée auparavant chez H. longicornis, laissant penser que
I'nypothése est tenable (Weygoldt 1977). Il reste cependant que ces travaux meériteraient
d’étre confirmés par une approche moléculaire, en testant les différences génétiques observées

intra et inter populations.

Par ailleurs, il a été observé que les amblypyges forestiers privilégient avant tout les
plus gros arbres avec des contreforts imposants, et qu’il existe une corrélation positive entre la
taille des amblypyges et le diamétre des arbres utilisés (Dias & Machado 2007). Ainsi, a
I’inverse des populations troglophiles, la compétition entre individus males serait plus faible,

et les individus sélectionneraient leur habitat (tronc d’arbre) en fonction de leur propre taille.

Les Amblypyges comme modéle d’étude :

Alors que les amblypyges ne constituent qu’un petit groupe d’especes comparativement
a d’autres ordres d’arachnides, ou méme de vertébrés, ces animaux montrent suffisament de
variations interspécifiques dans leurs comportements, régimes alimentaires, techniques de
chasse ou morphologies pour s’y intéresser plus en détail. De plus, leur importante durée de
vie ainsi que leur apparente facilité d’élevage permet de répéter relativement simplement
certaines manipulations. Concernant le maintient en captivité de ces animaux, il est aisé car

les arachnides se contentent généralement de peu. L’alimentation n’a lieu qu’une fois par
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semaine avec des insectes morts ou vivants (grillons ou blattes), Le bac d’¢levage doit rester
humide en permanence, avec une température avoisinant les 25°C. Ces conditions climatiques
stables sont trés importantes pour les especes vivant en grotte ou en forét tropicale. Une
température inférieure a 20°C peut ainsi étre fatale. Les espéces provenant de milieux ouverts
supportent en revanche beaucoup mieux les variations de température et hygrométrie. Les
animaux sont maintenus séparément, hormis pour la reproduction. Leur taille raisonnable
permet cependant de limiter la taille des bacs d’élevage, dont les parois et le plafond doivent
étre recouvertes de supports afin de permettre les déplacements et I’exuviation. Le principal
probléme relatif a I'utilisation des amblypyges comme modele biologique réside dans leur
identification, en effet, il existe de trés nombreuses variations utilisées comme critéres
morphologiques diagnostiques des especes. Si la présence d’un arolium (ou non) permet la
ségregation des familles en deux groupes, ou si la spination des pédipalpes permet souvent
I’identification des genres, 1’identification des espéces morphologiques est plus ardue. Elle
passe trés souvent par I’étude des génitalia ou par le nombre et I’emplacement des
trichobothries du distitibia IV (cf. en annexe trois descriptions d’especes que j’ai pu réaliser
au cours des derniéres années (Réveillion & Maquart 2015 ; 2018 ; Maquart et al. 2018)).

L’obtention de mues voir un individu mort sont ainsi souvent nécessaires.

Dans notre cas, en Guyane francaise, au Brésil, au Pérou et en Bolivie, les amblypyges
ont été relativement bien étudiées, ce qui permet une identification généralement plus simple :
En Guyane frangaise les clés que nous avons fournies en 2016 (voir la publication de Maquart
& Réveillion 2016 en annexe) permettent ainsi 1’identification des quatre espéces présentes,
méme a partir de spécimens vivants. Au Pérou, seulement deux especes du genre
Heterophrynus sont connues, H. elaphus, relativement commune, et H. gorgo (Wood, 1869),
ces deux especes se distinguant aisément par leurs pédipalpes respectivement trapus ou fins.
En Bolivie, uniquement H. elaphus est connue (Réveillion et al. 2014). Enfin, au Brésil,
environ trente espéces d’amblypyges sont aujourd’hui répertoriées. Parmis celles-ci figurent 6
espéces d’Heterophrynus (Réveillion et al. 2022). Pour ces individus, une identification
appronfondie de tous les spécimens s’avere donc nécéssaire afin d’éviter toute erreur

d’identification.

Je propose dans cette these de doctorat d’explorer les variations de quelques especes du
genre Heterophrynus, nous permettant d’approfondir 1’aspect génétique de leur diversité dans
un premier temps, puis de comparer les niveaux de dimorphisme sexuel interspéecifiques et

enfin inter-populationnelles.
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Chapitre 2
Diversité cryptique chez trois especes

d’ Amblypyges (Arachnida, Amblypygi) Sud
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La diversité cryptique, correspondant a la présence de lignées phylogénétiques
hautement divergentes mais morphologiquement tres proches, a été documentée chez de

nombreux taxons (Pfenninger & Schwenk 2007).

Les grands ordres d’arachnides comme les araignées sont trés étudi€s et de nombreux
cas d’especes cryptiques ont été décrits dans ces groupes (Derraik 2002). Pour des ordres

moins étudiés comme les amblypyges, ce type d’études fait encore défaut.

Nous avons étudié différentes populations d’amblypyges sud américains du genre
Heterophrynus, a savoir Heterophrynus longicornis (Butler, 1873), Heterophrynus batesii
(Butler, 1873) et Heterophrynus alces Pocock, 1902 représentées par 65 spécimens. Les
séquences du Cytochrome Oxydase | (COI) ont été amplifiées par PCR a partir de fragments
de pattes antenniformes (cf Réveillion et al 2020 : Supplementary Materials and Methods).

Les séquences ont été comparées en utilisant trois modeles différents : BIN, bPTP et ABGD.

L’analyse de ces séquences montre 1’existence d’une forte diversité cryptique chez les
trois espéces nominales étudiées : Les deux haplotypes recensés chez H. alces constituent
chacun un MOTU (Unité Taxonomique Opérationnelle Moléculaire) d’aprés les trois
modeles. Les modeéles BIN et bPTP renvoient trois MOTU pour les trois haplotypes observes
chez H. batesii tandis que ABGD ne distingue que 2 MOTU. Enfin, trois (ABGD) a quatre
(BIN et bPTP) MOTU sont renvoyés dans le cas d’H. longicornis. Il est & noter, dans le cas de
cette derniére espéce, que les quatre haplotypes recensés en Guyane Francaise, constituent un

seul MOTU selon les trois mod¢les et ne différent entre eux qu’au maximum de 0,3 %.

De plus, on note que les MOTU déterminés par les modeles BIN et bPTP sont en
parfaite adéquation avec les populations inventoriées. i.e. que chaque MOTU déterminé
correspond a une seule et méme localité (population). Dans les cas des MOTU déterminés par
le modéle ABGD, les populations regroupées (2 pour H. batesii et 2 pour H. longicornis) en
un seul MOTU sont également les populations se situant a la plus faible distance
géographique. De méme, on remarque une importante structure géographique des MOTU :
Plus la distance géographique séparant les populations est importante, plus la distance

géneétique séparant les MOTU augmente.

Enfin, les spécimens échantillonnés en Guyane francaise de I’espéce nominale H. longicornis
ont été trouvés dans deux principaux biotopes : directement en milieu forestier, au sol ou sur

des troncs, ainsi que dans des grottes de plus ou moins grandes tailles. Il est intéressant de

30



F. Réveillion — Diversité chez les Amblypyges du genre Heterophrynus

remarquer 1’absence de structuration génétique entre ces différents milieux (Figure 1). Ceci
laisse supposer des échanges importants d’individus entre les biotopes, ou une trés faible

fidélité a ces milieux a I’échelle de la vie des individus.

De par son existence au sein de ce genre, il est important de considérer cette diversité
cryptique et la distribution spatiale des individus dans les futurs projets de recherche ainsi que

dans de potentiels projets de conservation.
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Figure 1 : Arbre phylogénétique
construit a partir des séquences
COlI des spécimens capturés en
Guyane Frangaise dans des
grottes “a- ou en forét 1", ou
issus de la banque de donnée
genbank.
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ZOOLOGICAL RESEARCH

Cryptic diversity within three South American whip
spider species (Arachnida, Amblypygi)

DEAR EDITOR,

Cryptic diversity (CD), the presence of highly divergent
phylogenetic lineages within closed morphological species,
has been documented for many taxa. Great arachnid orders
such as Araneae or Scorpiones are well studied and many
cases of CD have been described therein; to date, however,
related research on smaller arachnid orders, such as whip
spiders (Amblypygi), remains lacking. In the current study, we
investigated CD based on cytochrome oxidase 1 (COI) in
three nominal species of the genus Heterophrynus (H. alces,
H. batesii, and H. longicornis), represented by 65 specimens.
The sequences were compared using three different methods.
All three species showed geographically structured CD. Thus,
given its existence in this genus, it is important that CD and its
spatial distribution be considered in future studies and
possible conservation projects.

Cryptic diversity (i.e., a nominal species that includes two or
more highly divergent lineages at the DNA level) has been
detected in many biomes and taxa (Pfenninger & Schwenk,
2007), and is now a key element in conservation biology
(Bickford et al., 2007). Indeed, CD and its geographical
patterns are seminal for identifying the true extent of
biodiversity, including biodiversity hotspots and taxa that
warrant special conservation status (Funk et al., 2011). This is
particularly true for invertebrates in tropical regions, which
exhibit low mobility and are often used as predictors of
conservation priorities (Moritz et al., 2001).

Whip spiders are a small arachnid order (Weygoldt, 2000)
characterized by spectacular appendages such as raptorial
pedipalps and extremely elongated antenniform first legs.
Currently, over 200 species are described within Amblypygi
(Miranda et al., 2016), most of which are found in tropical
regions of the world. Although studies targeting the
phylogeography of Amblypygi are scarce, Prendini et al.
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(2005) on Damon variegatus (Amblypygi: Phrynichidae) and
Esposito et al. (2015) on Phrynus longipes, P. alejandroi, P.
eucharis (Amblypygi: Phrynidae) reported at least two highly
molecularly divergent lineages within each nominal species,
thus suggesting CD. The above studies also showed that such
lineages were geographically structured, which has
implications for conservation strategies.

The Heterophrynus (Amblypygi: Phrynidae) genus of whip
spiders includes 16 nominal species endemic to South
America (Weygoldt, 2000). The distribution and ecology of
each species remain poorly documented except for H.
longicornis (see Carvalho et al., 2011, 2012; Dias & Machado,
2006) and H. batesii (see Chapin, 2014). Like most whip
spiders, Heterophrynus species are nocturnal and can be
found in diverse microhabitats including rocks, caves, large
trees with buttresses, burrows, and termite nests (Carvalho et
al., 2012; Dias & Machado, 2006). Recently, Lehmann &
Friedrich (2018) showed the absence of CD to be associated
with very low (average 0.2%) genetic divergence for the CO/
DNA barcode sequence (i.e., 5' part of the mtDNA COI gene)
among six sympatric specimens of H. elaphus from Peru.
However, our knowledge of CD in other Heterophrynus
species remains lacking.

Here, we explored the level of CD in three nominal species
of the genus Heterophrynus (i.e., H. alces, H. batesii, and H.
longicornis) from five populations collected from five
geographical areas in South America. Material originated from
eight sites in French Guiana and Brazil (Table 1, Figure 1),
totaling 65 individuals ascribed to H. alces (6), H. batesii (4),
and H. longicornis (55). Specimens were identified by F.
Réveillion or L. Sousa Carvalho. All identifications were done
using the morphological diagnostic characters proposed by
Quintero (1981) and Weygoldt (2000), including pedipalp
spination and shape of genitalia. The CO/ DNA barcode
sequence (i.e., 5' part of the mtDNA CO/ gene) was used to
assess the extent of CD as this marker has been successfully
used in insects (Low et al., 2016). Following Kekkonen &
Hebert (2014), COIl was used as a quantifier of diversity and
an ‘efficient start for taxonomic workflow”, targeting the
delineation of molecular operational taxonomic units (MOTUs)
as a way to propose a testable “species hypotheses” (e.g.,
FiSer et al., 2018). Detailed methods are available in the
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Table 1 Genetic diversity parameters within three Heterophrynus morphospecies

Taxa N 1SO BIN BS Hap AveD MaxD DNN (BIN)

H. alces 5 GF ADC2276  0.883 1 0 0 4.91 (ACH7023)
1 GF ACH7023  0.883 1 NA N/A 4.91 (ADC2276)

H. batesii 1 BRAmazonas  ADC0812  0.794 1 N/A N/A 3.68 (ADC0814
1 BRAmazonas  ADC0814  0.794 1 N/A N/A 3.68 (ADC0812)
2 BRAmazonas  ADC0813  1.000 1 0 0 17.19 (ACA0762)

H. longicornis 3 BR Piaui ADC2132  0.742 2 0.12 0.18 3.33 (ADC2133)
1 BR Piaui ADC2133  0.783 1 N/A N/A 3.33 (ADC2132)
6 BRCearé ADC2134 0911 2 0.06 0.18 8.77 (ADC2132)
45 GF ACH7022  0.914 4 0.08 053 9.31 (ADF0920")

N: Number of sampled individuals; ISO code for country (BR, Brazil, GF, Guiana French); BIN: Barcode Index Number; BS: Bayesian support in
bPTP analysis for same MOTU as BIN; Hap: Number of haplotypes; AveD: average P (%) distance within BIN members; MaxD: Maximum P (%)
distance within BIN members; DNN (BIN): Distance to nearest neighbor and (associated BIN); N/A: Not available; ": Records of Heterophrynus
vesanicus from Brazil can be found in BOLD, but raw sequence data are not publicly available in BOLD and have not been deposited in GenBank.
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Figure 1 Collection site and phylogenetic position of three Amblypygi species

A: Distribution map and eight sampling sites for three Amblypygi nominal species: H. alces (Ha), H. batesii (Hb), and H. longicornis (HI). States with
recorded presence of a given species are in gray. B: Maximum-likelihood (ML) phylogenetic tree based on haplotypes (Hap) of COI sequences (570
nucleotides). Code associated with each haplotype is BOLD BIN code. Bootstrap values are shown at nodes. Scale bar represents 0.1 substitutions
per nucleotide position. Columns beside tree represent sampling sites (SS), sampling sizes (N), and clusters recognized by three MOTU
delimitation methods (BIN, bPTP, and ABGD). Discrepancies among delineation methods are observed for MOTUs with low divergence (P-distance
divergence of 3.5%)i.e., ADC0812 and ADC0814; and ADC2132 and ADC2133, respectively.

Supplementary Materials and Methods. associated with two, three, and nine haplotypes, respectively
The COI barcodes of the 65 individuals of H. alces (six (Figure 1). The maximum-likelihood (ML) phylogenetic tree
sequences), H. batesii (four), and H. longicornis (55) were (Figure 1) showed that the haplotypes associated with each
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nominal species represented monophyletic groups. However,
all three MOTU delimitation methods (i.e., Barcode Index
Number (BIN), Bayesian implementation of Poisson Tree
Processes (bPTP), and Automatic Barcode Gap Discovery
(ABGD)) depicted CD in each nominal species.

For H. alces, all three methods were congruent at identifying
two MOTUs, each being geographically restricted to northem
and southern French Guiana, respectively (Figure 1). The two
identified BINs (ADC2276 and ACH7023) presented 4.91% of
genetic divergence (P-distance, i.e., distance to nearest
neighbor, Table 1).

For H. batesii and H. longicornis, the methods were only
partially congruent. Both the BIN and bPTP methods identified
three and four MOTUs, respectively, but ABGD identified one
MOTU less that the two other methods for each nominal
species (Figure 1). It should be noted that each MOTU defined
by bPTP and recognized as only one MOTU by ABGD had the
lowest Bayesian support (BS) values in bPTP analyses
(Table 1). Even based on the most conservative method in the
present study (ABGD), CD was still present in both H. batesii
and H. longicornis.

For H. batesii and H. longicornis nominal species, the two
BINs (ADC0812 and ADC0814 and ADC2132 and ADC2133,
respectively) shared a similar pattern: i.e., (i) P-distance
divergence of 3.5% (Table 1) and (ii) association to a single
known and very close (=100 km apart) locality in the same
state in Brazil (Amazonas and Piaui, respectively) (Figure 1).

In addition, BINs ADC0813 and ACH7022 shared a similar
pattern relative to other BINs within their respective nominal
species: (i) more distantly related in ML analysis (Figure 1)
and (ii) more geographically distant (i.e., ADC0813 is 900 km
southward in the same Brazilian state (Amazonas) and
ACH7022 is 1 500 km north-eastward in French Guiana)
(Figure 1). These two BINs (ADC0813 and ACH7022) shared
a third surprising feature. Although one would expect to find
the closest BIN to be a BIN of the same nominal species, this
was not the case here, as the closest BIN was associated with
a fourth Heterophrynus nominal species, Heterophrynus
vesanicus Mello Leitdo, 1931 from Brazil (BINs ACA0762 and
ADF0920, respectively) (Table 1). Unfortunately, the
sequences associated with these BINs are not publicly
available in the barcode of life data (BOLD) nor have the
associated sequences been deposited in GenBank. While
BOLD analysis results of private data are available, the raw
data are not, which prevented the inclusion of H. vesanicus in
the ML tree in Figure 1B.

In addition, for H. longicornis, a third Brazilian BIN
(ADC2134; from Ubajara, state of Ceara) showed 8.77%
genetic divergence from ADC2132 from Castelo do Piaui,
state of Piaui (Table 1). Although located in different states in
Brazil, both localities are only ~170 km apart. This pattem
illustrates that CD can increase even at a moderate
geographic scale.

Our analysis of 65 individuals ascribed to three nominal
species of Heterophrynus showed CD even with the most
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conservative method of MOTU delimitation (ABGD). It should
be noted that even in close localities, moderate genetic
divergence was observed, unravelling unexpected CD in both
H. batesii and H. longicornis. Providing a time frame or a full
biogeographical scenario explaining the observed pattern are
not within the scope of the present paper and are
unachievable given current sampling. However, our study
identified high intramorphospecific genetic divergence (ca
>10%) in the examined Heterophrynus specimens. All three
nominal species have large geographical distribution areas,
spanning many thousands of kilometers (Carvalho et al.,
2011), but low dispersal capabilities. Many DNA barcoding
analyses have revealed that such nominal species initially
considered as widespread should instead be considered as an
assemblage of short-range endemics (Magalhdes et al.,
2014), and should be re-evaluated taxonomically and formally
described (e.g., Magalhaes et al., 2017). At present, only two
Amblypygi species are classified as vulnerable on the red list
of endangered species of the IUCN (International Union for
the Conservation of Nature), i.e., Seychelles small whip
spider, Charinus seychellarum (Gerlach, 2014a) and Indian
Ocean whip spider, Phrynichus scaber (Gerlach, 2014b). Their
vulnerable status is partly due to their restricted geographic
distribution and habitat degradation.

Our study highlights new elements of an understudied group
and shows that the taxonomy of the genus Heterophrynus is
complex. The fact that the closest BIN for those of H. batesii
and H. longicomis was from H. vesanicus and not, as one
would expect, one of the BINs already identified in their
respective nominal species, is puzzling. Although only based
on phenetic distance and not on refined phylogenetic
analyses, our results thus challenge the monophyly of both
taxa. Alternatively, one could consider H. vesanicus
sequences as based on a misidentified specimen, possibly the
most parsimonious hypothesis. The MOTUs identified in the
present study can be considered as a way in which to propose
a testable “species hypothesis” (e.g., FiSer et al., 2018). The
observed MOTUs still require further evaluation by integrating
morphological and molecular data of specimens from other
localities throughout their wide geographic distribution. In
addition, Heterophrynus species are known to use many
habitats, and present highly complex microhabitat selection
and interaction among individuals (Carvalho et al., 2012; Dias
& Machado, 2006). Thus, with the confirmation of the
existence of cryptic species, their taxonomy, ecology, and
behavior should be re-assessed. Further studies on genetic
and morphological discrepancies with integration of geometric
morphometry, as exemplified for whip spiders (Phrynus
barbadensis) by Torres et al. (2018), could provide valuable
information for species delimitation and description of new
species.

More broadly, the existence of CD in this genus highlights
the importance of considering MOTUs and geographical
distribution and not species based on morphology in future
studies and conservation projects, especially for invertebrates
with limited dispersal capacity.

Zoological Research 41(5). 595-598, 2020 597
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Supplementary Materials and Methods

The material analyzed in this study originated from eight sites in French Guiana and
Brazil (Table 1, Figure 1), totaling 65 individuals ascribed to three nominal
morphospecies, i.e., H. alces (6), H. batesii (4), and H. longicornis (55) (Table 1,
Figure 1). Samples were either newly collected material as part of the present study
(63 individuals) or were already available from GenBank (two sequences) as part of
research conducted by Arabi et al. (2012) on Amblypygi phylogeny. Newly captured
animals were ascribed to a given nominal species based on the key from Quintero
(1981) and Weygoldt (2002). The three studied species use the same habitats. During
the day they can be found under rocks, in caves, in large trees with buttresses, and in
burrows, where they hide and predate on arthropods, and during the night can be
found on rocks and large trees from the floor to 2 m high (Dias & Machado, 2006;
Weygoldt, 2000). In French Guiana, to limit our impact on population dynamics in
this area known for harboring low density, the terminal parts (1 to 1.5 cm) of the
antenniform leg tarsus were removed from live captured individuals before releasing
the specimens at the same site, with a complete specimen of each species conserved in
the collections at the University of Burgundy. The leg part, which was sufficient for
DNA analysis, was situated after the autotomy point on the leg and can regenerate
after molting (Weygoldt, 2000). As individuals were released at the same site of
capture, they were marked by a small spot of Tipp-Ex® (type correction fluid) on the

cuticle before release to avoid sampling them twice. This mark resists the high
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hygrometry of the habitats, does not injure the animals, and is removed after molting.
The samples were stored on site in 96% ethanol.

In Brazil, we used entire specimens conserved in the collections of the
Universidad Federal do Piaui and the Universidade Federal do Mato Grosso. The
specimens were stored in 96% ethanol. The terminal part of an antenniform leg (1 cm)
was used for DNA analysis.

Total genomic DNA was extracted following a phenol-chloroform protocol
modified from Hillis et al. (1996) using three to six apical segments of an antenniform
leg tarsus. Polymerase chain reaction (PCR) DNA amplification targeting the
mitochondrial-encoded COI gene was performed using a final volume of 30 puL of 1X
buffer (Eppendorf Inc. France), including ca 5 ng genomic DNA, 0.15 U Hotstart
DNA polymerase (Eppendorf Inc. France), 200 pmol/LL dNTPs, and 200 nmol/L
forward LCO1490 and reverse HCO2198 primers (Folmer et al., 1994). PCR cycling
parameters were as follows: initial denaturation for 3 min at 95 °C, followed by 35
cycles of 20 s at 95 °C, 45 s at 40 °C, and 1 min at 65 °C, terminating with a final
elongation at 65 °C for 2 min. PCR amplifications were performed with a Dyal DNA
Engine BioRad thermocycler (Biorad, France). A 2 pL aliquot of each PCR product
was checked to ensure it was the expected size (ca 710 bp) prior to purification with
ExoSAP-IT Express (Thermo Fisher Scientific, France) according to the
manufacturer’s recommendations. Purified PCR products were sent to Macrogen
Europe for sequencing using a BigDye Terminator 3.1 Sequencing kit and

electrophoresed using an ABI 3730XL Genetic Analyzer (Applied Biosystems Inc.,

38



F. Réveillion — Diversité chez les Amblypyges du genre Heterophrynus

USA).

Newly produced sequences were edited with Genious R10.2.2 (Kearse et al.,
2012) and all 63 sequences were deposited in GenBank (accession Nos.:
MT899086-MT899148) and BOLD SYSTEMS (project AMBLY) (Ratnasingham &
Hebert, 2007). All sequences (including two sequences already published by Arabi et
al. (2012) H. alces INO18118 and H. longicornis INO18119) were aligned using the
MAFFT V7 algorithm (Katoh & Standley, 2013) and trimmed to a final dataset of 570
bp sequences for Automatic Barcode Gap Discovery (ABGD), Bayesian
implementation of Poisson Tree Processes (bPTP), and maximum-likelihood (ML)
analyses (see below).

To explore the number of MOTUs that could represent putative cryptic species
within the morphospecies, we applied three different approaches, two based on
genetic distance, i1.e., ABGD (Puillandre et al., 2012) and Barcode Index Number
(BIN) (Ratnasingham & Hebert, 2013), and one based on phylogenetic tree analysis
using bPTP (Zhang et al., 2013).

Both BIN and ABGD share the principle of clustering sequences into MOTUs
according to their molecular divergence using algorithms to find discontinuities, 1.e.,
barcoding gaps, between clusters. For the ABGD method, we used primary partitions
as a basis for group definition, P-distance model, and the default value of 0.001 the
minimum intraspecific distance. The BIN algorithm is implemented in the Barcode of
Life Data system (BOLD; Ratnasingham & Hebert, 2007). Sequences deposited in

BOLD or mined by BOLD from GenBank are clustered and each cluster is ascribed a
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globally unique and specific identifier (aka BIN). In addition, BINs may be registered
and made publicly available through BOLD, allowing tractability and have similar
properties as classic taxonomy descriptors (e.g., can be split or synonymized).

The tree-based bPTP method assumes the branch lengths of a non-ultrametric
phylogenetic tree to be generated by two independent classes of Poisson events, one
corresponding to speciation and one to coalescence (Zhang et al., 2013). Additionally,
the Bayesian version of the PTP method adds Bayesian support values (BS) for the
delimited “‘species” (Zhang et al., 2013). For the input tree, we used an ML tree
obtained using Mega-X (Kumar et al., 2018) from the haplotype data. The ML
analysis was run under a thorough tree search with the HKY+G+I model of
substitution 1.e., Hasegawa-Kishino-Yano model (HKY, Hasegawa et al., 1985), with
a discrete Gamma rate difference among sites (+G) and some sites being
evolutionarily invariable (+I). Scorpionidae Pandinus cavimanus (GenBank accession
number AY156580) was used as an outgroup. The bPTP analysis was performed on
the bPTP web server (available at: http://www.species.h-its.org/ptp/) with 250 000

MCMC iterations, 10% burn-in, and outgroup exclusion.
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Chapitre 3
Variations de la forme de la carapace chez les

Amblypyges
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En Biologie, une variable dite explicative telle que la taille des individus est souvent
utilisée pour expliquer partiellement les variations inter individuelles observées sur des
caractéres phénotypiques, qu’ils soient physiologiques, comportementaux ou morphologiques
(eg. Galipaud et al. 2013 ; Mc Arthur et al. 2018 ; Velasco et al. 2019). Une telle utilisation de
la taille suppose avant tout une certaine stabilité a court terme. Ainsi, on considére que
I’utilisation de la taille totale peut étre pertinente dans 1’étude de mammiféres ou des oiseaux
dont la taille ne varie que peu au cours de I’année pour un méme individu adulte (Sempé et al.
1979). Cependant pour d’autres organismes 1’utilisation de ces valeurs parait nettement plus
hasardeuse. C’est le cas chez les arthropodes, mangeant peu et irrégulierement et dont
I’influence de I’environnement peut provoquer d’importantes variations en quelques jours ou
en quelques heures (a la suite d’un repas par exemple ou a la suite d’un changement de
salinité pour les organismes aquatioques) (Moya-Larano et al. 2008 ; Schmidt et al. 2012). De
plus, la position du corps et de ces appendices, la courbure générale de 1’animal peut conduire
a d’importantes erreur de mesures. Dans ce cas, 1’utilisation de la taille d’une seule partie du
corps parait beaucoup plus appropriée. C’est ainsi que différentes parties de I’exosquelette
sont utilisées comme proxi d’une taille générale chez les arthropodes, avec une nette
préférence pour la carapace, partie supérieure chitineuse du céphalothorax, prosoma ou thorax
(appellation en fonction du groupe taxonomique considéré) (eg. Austad 1983; Emlen 1994 ;
Bissaro et al. 2013).

Chez la majeure partie des arachnides, 1’utilisation — comme estimateur de la taille — de
la longueur ou largeur de la carapace ne pose en effet pas de probléeme particulier, la plupart
d’entre eux n’effectuant plus de mue — et donc ne grandissant plus — a I’age adulte (Weygoldt
2000). Ce n’est pas le cas des amblypyges, seuls arachnides continuant leur croissance par
mues une fois la maturité sexuelle atteinte chez les femelles comme chez les méles (Weygoldt
2000). Il est alors légitime de se demander si l’utilisation de leur carapace en tant
gu’estimateur de la taille totale des individus est tout a fait pertinente. En effet, le prosoma ou
cephalothorax peut présenter des variations de formes entre individus et une variation de la
forme de celui-ci au cours de la croissance engendrerait inévitablement un biais des valeurs.
Cependant, méme si ce doute existe, aucune étude n’a essayé¢ d’évaluer la déformation du
prosoma des individus au cours de leur vie, entre les diférentes mues. Une raison principale et
qu’il faut disposer pour ce type d’é¢tude d’individus en captivité, dans des conditions
controlées, dont il est possible d’effectuer des mesures des mémes caractéres au cours de leur

croissance.
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J’ai donc souhaité répondre a cette question que je considére comme primordiale avant
de poursuivre plus en avant les autres études morphologiques comme le dimosphisme sexuel
qui seront abordées dans les chapitres suivant. Pour ce faire, nous avons étudié la variabilité
des contours des carapaces, obtenu par dessins de spécimens morts ou de mues venant de
spécimens d’élevages afin de normaliser les conditions de croissance des individus. Les
analyses ont pu porter sur les deux especes pour lesquelles suffisamment de mues ou
individus étaient disponibles : Damon medius (Herbst, 1797) (Amblypygi, Phrynichidae) et
Heterophrynus longicornis (Butler, 1873) (Amblypygi, Phrynidae).

Les résultats montrent une importante variation de la forme de la carapace des
amblypyges au cours des premiers stades de développement. Cette variation consiste en une
diminution de la longueur relative, et une augmentation de la largeur relative de la carapace.
Ainsi, un biais de taille de référence existe effectivement avec une utilisation d’une mesure de

largeur de carapace chez les individus les plus jeunes.

Cette variation devient, au fil des mues et de I’age des individus de moins en moins
importante, jusqu’a devenir négligeable une fois la maturité sexuelle atteinte. Cette maturité
est caractérisée par la disparition d’une partie blanche a I’articulation tibia — tarse des pattes
antenniformes. Ainsi, si 1’utilisation de la largeur de la carapace n’est pas possible chez de
jeunes individus, sous peine d’une induction de biais dans les résultats, elle est au contraire

totalement justifiée chez des individus adultes.

Par ailleurs, je demontre que la forme du prosoma pourrait &tre un outil pertinent pour la

taxonomie des amblypyges, au moins entre certaines grandes familles.
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Abstract

Morphological studies often need to reference body size to correctly characterise
the shape of organisms. In arthropods, the most commonly used reference for this is
the length or width of the carapace, thorax, or the prosoma in the case of
chelicerates. However, in the case of animals with unlimited growth, such as whip
spiders, this measure could be irrelevant if growth is allometric. In this study, we
analyse the ontogenetic modifications in prosoma outline shape in whip spiders
during growth and compare the differences in shape between species. Differences
are important for the relative prosoma width between species and, in the case of
Damon medius, during growth in the juvenile stages, whereas the shape remains
stable in mature stages. We conclude that a one-dimensional measure (i.e., length or
width) suffices for mature specimens of a single species or family, but for larger
studies, or when including immature specimens, at least the prosoma area (within the
outline shape) should be used as a size estimator.

Email: florian.reveillion@shny.fr
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1 | INTRODUCTION

Zoologists are frequently challenged with measuring the overall
body size of various organisms, as such measurements affect
their scientific questions and hypothesis predictions. For exam-
ple, Bergmann's (1847) rule and Allen's (1877) rule relate overall
body size to morphological variations in comparisons of species
or populations with large-scale geographical distributions. In
evolutionary ecology or ecophysiology, studies of allometric
relationships, variations in sexual dimorphism, and standard
measurements of metabolic activity require accurate measure-
ments of overall body size and are expressed as functions of
individual body size.

Overall body size, however, is often difficult to measure for
several reasons. Sometimes a specimen's complex shape does not
allow a single linear measurement, and sometimes measuring is highly
variable due to external factors regardless of growth. This issue is

allometry, Damon, heterophrynus, morphology, taxonomy

particularly true, for example, for bird-wing length measurements,
which are known to decrease as feathers progressively become more
worn (Freeman & Jackson, 1990; Rising & Somers, 1989). This issue is
also true for arthropods such as spiders, whose abdominal size varies
greatly depending on their recent food consumption (Moya-Larafo
et al., 2008; Schmidt et al., 2012). In studies using morphological
measurements, a single body part measure is frequently used as a
proxy when obtaining a measurement of the overall body size of a
specimen is impossible (McArthur et al.,, 2018). However, since the
relative size of body parts can be determined by both natural and
sexual selection, ideally, the traits chosen to represent overall body
size should be those with allometric values equal (or close) to 1 (i.e.,
isometry; Eberhard et al., 1998). Because allometry is characterised
by variation in the shape associated with size variation (Gould, 1966),
the measured morphological traits should show stability in their
shape during growth when testing the isometry hypothesis is not
possible.

J. Morphol. 2022;1-12.
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With over 220 known species across the world (McArthur et al.,
2018), whip spiders are one of the smaller arachnid groups (Harvey,
2003). While the first species, Phalangium reniforme, was described in
1758 by Carl von Linné, few species were described before the end of
the 19th century. However, the interest in this group continues to grow,
as the number of species described and the studies published on whip
spider systematic and morphometry increase each year (Chapin &
Hebets, 2016; Harvey, 2003; Maquart et al, 2018; McArthur et al.,
2018; Miranda & Reboleira, 2019; Réveillion & Maquart, 2018;
Reveillion et al., 2020; Weygoldt, 2000; Zhu et al., 2021).

Whip spiders are nocturnal arachnids with a limited vision
capacity. Their first pair of walking legs are elongated (antenniform
leg) and has a sensory role. Their spined pedipalps are used as
raptorial legs for collecting small invertebrates and vertebrates (Ladle,
2009; Schmidt et al., 2021; Seiter et al., 2019). Whip spiders can live
up to 10-15 years and are the only arachnids where both sexes
moult throughout their entire lifetime. Therefore, they are the only
arachnids considered as continuously growing (Weygoldt, 2000).

Measuring overall body size is inappropriate for whip spiders because
they are physogastrous, that is, that is, their abdomens expand depending
on the state of filling or depletion of their reserves, so their size is directly
related to food consumption (Weygoldt, 2000). Therefore, their overall
size is generally inferred from their prosoma width (McArthur et al,,
2018). Certain dorsal sclerotised body parts are frequently chosen as
indicators of overall body size in insects (the thorax; Anichini et al., 2016;
McCullough et al., 2015; Svenson et al., 2016), spiders (the carapace
“sensu Arachnida,” i.e., the dorsal part of the prosoma; Austad, 1983;
Chelini & Hebets, 2016; Dahirel et al., 2018; lida et al., 2016; Walker &
Holwell, 2018), and crustacea (the carapace “sensu Decapoda,” i.e., the
superior part of the cephalon and pereion; Bissaro et al., 2013; Leinaas
et al., 2016; Yasuda & Koga, 2016). In whip spiders, other body parts may
be inappropriate for approximating overall body size. For example,
pedipalps generally show positive allometry growth in almost all species
(McArthur et al., 2018; Weygoldt, 2000), and legs show strong variation
in length due to their autotomy capability and their ability to regenerate
limbs after moulting. The regenerated legs are usually shorter than the
other ones (Weygoldt, 2000). Different types of measures can be used
for the prosoma, for example, linear measures like prosomal dorsal shield
width (the most accessible measure) or the prosoma dorsal shield length
or area measures, such as those outlining the prosoma shape. The latter
measure requires a stereomicroscope and camera or camera lucida, which
are generally not accessible during fieldwork.

Linear measures of the prosoma dorsal shield (carapace) may
potentially be affected by continuous growth and possible shape
variations between moults. With the number of moults and increasing
age, the shape of a spider's carapace may vary, which might bias the
estimate of the overall size when it is based on a ratio of linear
measurements. The present work aims to identify and characterise the
changes in prosoma shape between (1) different families, (2) different
species, (3) during the growth of each species, and (4) during the growth
of both sexes to test if size proxies can be easily used in fieldwork.
Changes in carapace form (size and shape) during ontogeny can occur. If
changes occur in shape (outline), the use of length or width

48

measurements as total size proxies can be inaccurate. If changes occur
in three-dimensional shape (volume), the use of area measures to
estimate the body size of the animal could also be inaccurate. Due to
the relative flatness of whip spiders, we did not test for three-
dimensional changes and assume that we can ignore this measure in
estimating these spiders' general size. We hypothesised that the
prosoma shape should not change during the lifetime of a single
specimen. Thus, using linear measurements, such as length or width, or
area measures (using outlining) would be relevant estimators for the
total body size of individuals. In addition, we hypothesised that the
prosoma could vary between species and therefore could be useful for
characterising the different whip spider taxa.

2 | MATERIAL AND METHODS

2.1 | Biological material

In total, 53 specimens were used in this study. They belong to 11
whip spider species from the Americas, Africa, Asia, and Oceania.
Following the recommendation of Savoury (1977), who states that
exoskeletons left after moulting may be profitably examined, and like
T. Huber and Haug (2021), measurements were made on both the
exuviae and carcasses of different instars of the same captive
specimens (Table 1). All specimens or exuviae were preserved dry.

2.2 | Morphological measures

The outline of the prosoma shape was drawn on paper with a pencil
using a camera lucida mounted to a Leica Wild M8 stereomicroscope
(Figure 1). The pencil drawings were scanned, and the resulting files
were imported into the Image) software to align the drawing and
Photoshop Elements CS8, to delete crossing out. Following Leroy
et al. (2004) and Dommergues et al. (2007), the outline was analysed
using complex discrete Fourier's transform (CDFT) in the MATLAB
software. The outline is described by n equally spaced points, whose
coordinates x (or x(k)) and y (or y(k)) were extracted. A sequence of
coordinates was obtained and can be expressed as follows:

s(k) = [x(k), y(k)],with k=0,1,2,..,n- 1.

These pairs of coordinates can be considered as complex

numbers:

s(k) = x(k) + jy(k), withk=0,1,2,...n - 1.

The discrete Fourier transform of the sequence can be expressed
as follows:

n-1 P
LS ste

alu) = Nkno

withu=0,1,2,..,n-1
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TABLE 1 List of the species list with the number of individuals and exuviae used

Family species Geographical origin Population origin  Number of specimens Number of exuviae
Charontidae  Charon sp 1 Unknown wcC 2 /
Charontidae  Charon sp 2 Unknown CB 3 3
Phrynichidae = Damon diadema (Simon, 1876) Unknown CB 2 5
Phrynichidae  Damon medius (Herbst, 1797) Togo CB 14 51
Phrynichidae = Damon tibialis (Simon, 1876) Sao Tome et Principe WC 1 /
Phrynichidae  Euphrynichus bacillifer Weygoldt, 1995 Unknown cB ) /
Phrynidae Heterophrynus alces Pocock, 1902 French Guiana WC 1 1
Phrynidae Heterophrynus elaphus Pocock, 1903 Peru wC 1 /
Phrynidae Heterophrynus gorgo (Wood, 1869) Peru wcC 1 /
Phrynidae Heterophrynus longicornis (Butler, 1873)  French Guiana WC/CB 10 13
Phrynidae Paraphrynus sp Apazapan Mexico (Veracruz) cB 2 3
Phrynidae Phrynus exsul Harvey, 2002 Indonesia wC 1 /

Note: All specimen are deposed at the “Société d'Histoire naturelle de I'Yonne” collection, Villefranche, France.

Abbreviations: CB, captive breeding; WC, wild capture.

(c)

FIGURE 1 Example prosoma drawing and its correspondence on Damon medius (Herbst, 1797). (a) Carapace; (b) blurred carapace with

superposed shape drawing; and (c) result drawing.

To avoid symmetry problems generated by CDFT, only the
right half of the outlines was used. The half outline was
regenerated using a sum of cosines and sinus function. Each
element (k) was referred to as a “harmonic range.” The higher the
harmonic range is and the lower the obtained wavelength is,
the more detailed the outline shapes were. Coefficients “a" and “b”
are associated with the sinus and cosine functions, respectively.
The CDFT was calculated using 256 points (n) and 50 harmonics
(k). The CDFT was standardised by area to avoid size differences
between the drawings and specimens.

2.3 | Statistical analysis

For studying shape modifications of the prosoma, we only used
the two species with sufficient sample sizes: Damon medius
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(Herbst, 1797; Table 2) and Heterophrynus longicornis (Butler,
1873; Table 3). We used exuviae and dead animals that were all
from a single mother and from the same brood for D. medius; for H.
longicornis, we used exuviae or dead animals from unrelated adults,
and samples from the same brood for juveniles. We numbered the
stages from “l,” which corresponded to the protonympha described
by Weygoldt (2000), to “VII" (D. medius, by the lack of exuviae
in further stages) or to “X" (H. longicornis). The initial two
(H. longicornis) and three (D. medius) stages were not included in
the study because of poor exuviae conservation.

In this study, morphological disparities of the prosoma outlines
were compared using a principal component analysis (PCA) on the
coefficients “a” and “b” with the PAST ver. 2.04 software (Hammer
et al., 2001). The number of ordered components was selected
using the “broken-stick model” with 1000 bootstrap replicates
(Jackson, 1993).
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TABLE 2 The stage of the exuviae used for the growth study in Damon medius, the protonympha described by Weygoldt (2000)

corresponds to our Stage |

Specimen Sex Stage IV Stage V Stage VI Stage VII Stage VIII
i | Male - X X X X
2 Female X X X X X
3 Male X - X X X
4 Male X - X X -
6 Male X X X X =
7 Male - X X X -
9 Male - X X X X
10 Female X X X X X
11 Male X - X X X
13 Male - - X X X
14 Female = = X X X
16 Male - X - X X
18 Male = X X =
20 Female = = X X X

Note: X, available moult; -, not available moult (destructed, the animal died, or before the individual arrive in the breeding establishment).

TABLE 3 The stage of the exuviae used for the growth study in Heterophrynus longicomis, the protonympha described by Weygoldt (2000)

corresponds to our Stage |

Specimen Sex Stage Il Stage IV Stage V
1 & = - =
2 = = =

3 - - - X
4 = = = =
5 - X - -
6 - X - -
7 - X - o
8 2 = = =
9 Female - - -
10 Male - = =

Stage VI Stage VIl Stage VIII Stage IX Stage X
X = = & i

X = o - o

- X = o )

- - X X

X X - X X

Note: X, available moult; -, not available moult (destructed, the animal died, or before the individual arrive in the breeding establishment).

2.4 | Relation between length, width, and area of
the dorsal prosomal shield

Regarding carapace variation in D. medius, we tested the relationship
between carapace width and length using the carapace area. We
compared a simple linear regression, the area, and the product of the two
linear measures (length x width) along with their quotient (length/width).
The width we used was the maximum width, and the length corresponds
to the length measured from the insertion of the chelicerae to the border
to the opisthosoma. These measures were obtained using our drawings.
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3 | RESULTS
3.1 | Interfamily and interspecific carapace shape
variation

Principal component 1 (PC1) describes the length and width of the
carapace, and principal component 2 (PC2) describes the complexity
defined as the degree of regularity of the outline that can be more or
less smooth (Figure 2). The values of PC1 explain 71.8% of the observed
variance (95% confident interval with a range of 65.2%-71.6%); PC2
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FIGURE 2

Legend for species

Charon sp 1

Charon sp 2

Damon diadema

Damon medius

Damon tibialis
Euphrynichus bacillifer
Phrynus exsul
Paraphrynus sp "Apazapan”
Heterophrynus elaphus
Heterophrynus gorgo
Heterophrynus longicornis

MDD *=0 O00@®X 1 +

Legend for stages
Damon medius

» Stage IV

e Stage V
Stage VI
Stage VII

» Stage VII

Heterophrynus longicornis

» Stage III
= Stage V
Stage VI
Stage VII
= Stage VIII
m Stage IX
= Stage X

(a) PCA results with 1000 bootstraps on the coefficients of the complex discrete Fourier's transform on the different carapace

shapes between species, individuals are grouped by species. PC1 describes the length and width of the carapace, and PC2 describes complexity
define as the degree of regularity of the outline that can be more or less smooth. The percentages given on each axis refer to the explicative
value, the coloured area delimits species; (b) PCA results with individuals grouped by “family”; and (c) biplot lines indicate the direction and
importance of each CDFT coefficient on the PCA plot. The first factor loadings are provided in Supporting Information Appendix 1. CDFT,
complex discrete Fourier's transform; PC1, principal component 1; PCA, principal component analysis.
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(a) PCA with 1000 bootstraps on the coefficients of the complex discrete Fourier's transform of the prosoma shape for Damon

medius specimens by stage (delimited by coloured polygons). PC1 describes the length and width of the carapace, and PC2 describes the

complexity. Axis 1: 56.66% (45.02; 68.35); Axis 2: 17.51% (11.14; 25.14). (b) Biplot lines indicate the direction and importance of each CDFT
coefficient on the PCA plot. The first factors are provided in Supporting Information Appendix 2. CDFT, complex discrete Fourier's transform;
PC1, principal component 1; PCA, principal component analysis.
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FIGURE 4 (a) PCA with 1000 bootstraps on the coefficients of the complex discrete Fourier's transform of the prosoma shape for Damon
medius specimens by sex (delimited by coloured polygons). PC1 describes the length and width of the carapace, and PC2 describes the
complexity. Axis 1: 56.66% (45.02; 68.35); Axis 2: 17.51% (11.14; 25.14). (b) Biplot lines indicate the direction and importance of each CDFT
coefficient on the PCA plot. The first factor loadings are provided in Supporting Information Appendix 2. CDFT, complex discrete Fourier's

transform; PC1, principal component 1; PCA, principal component analysis.
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explains 11.4% (95% confident interval with a range of 7.9%-15.7%);
PC3 explains 6.14% (95% confident interval with a range of
3.84%-8.64%); and PC4 explains 2.91% (95% confident interval with
a range of 1.87%-4.15%) of the observed variances.

All families (Charontidae, Phrynichidae, and Phrynidae) have distinc-
tive carapace morphologies (length and width, as described by PC1)
although they show overapping characteristics that limit their
identification with certainty (Figure 2b). Some species are identifiable
from length and width measurements (Figure 2a). This is the case for
Euphrynichus bacillifer, Paraphrynus sp, and Charon sp1. However, within
the same genus, it is often impossible to differentiate between two
closely related species, such as H longicomis and H elaphus, or between
species within the genus Damon. As genera or families are separated
along PC1, the length-width ratio varies among genera and families;
indeed, a single length or width measure cannot be used as a proxy for
overall size in comparative interfamilial studies.

3.2 | Intraspecific and sexual variation of the
carapace shape in D. medius and Heterophrynus
longicornis

In D. medius, the carapace shape does not change during the growth
of individuals. The PCAs (Figures 3 and 4) suggest that the most
important deviations are observed during Stages IV-VI. PC1 explains
56.66% of the variation (95% confident interval with a range of
45.02%-68.35%); PC2 explains 17.51% of the variation (95%
confident interval with a range of 11.14%-25.14%); PC3 explains
5.98% of the variation (95% confident interval with a range of
3.93%-9.07%); and PC4, the last effective axis, explains 3.93% of the
variation (95% confident interval with a range of 2.42%-6.16%). The
first two effective axes of the PCA vary regarding the length and
width of the carapace shape (PC1) and among variations in the
complexity of the carapace (PC2; Figure 3). The described variations
are observed only with respect to PC1. Specimens in the seventh
stage were considered mature. They later become sexually mature.

Therefore, the changes in prosoma shape only occur during immature
stages, but the shape of later exuviae from when the spider is
considered an adult remains constant. The shape variation is due to
the faster growth of the width of the prosoma relative to the length
(Figure 5).

The variation in general shape is not sex-dependent since
prosoma shape variation was observed in both sexes (in length or
width). We observed a weak variation in axis 2 of the PCA, showing
that female prosoma is less complex than male prosoma (Figure 4).
Consequently, the general shape of the prosoma is not sexually
dimorphic (Figures 3 and 4).

In H. longicornis, we observed a similar pattern as found for D.
medius: changes in prosoma shape occurred during growth for PC1 of
the PCA. This axis explains 66.05% of the variation (95% confident
interval with a range of 41.58%-83.88%) among adults; and no
change for PC2, which explains 12.54% of the variation (95%
confident interval with a range of 3.85%-29.57%; Table 3 and
Figure 6); the last effective axis (PC3) explains 8.47% of the variation
(95% confident interval range 3.29%-19.51%).

In D. medius, the quotient ‘length/width' displays a nonlinear
relation with the carapace area whereas the product of length and
width demonstrates a linear relation with the area (simple linear
regression, F1 so = 22,010, R* = 0.997, p < .001). The calculated ration
is: Length x width = 1.08 x Area +0.009.

4 | DISCUSSION

Prosoma, thorax (in insects), or carapace (in crustaceans) are often
used to estimate the overall body length of physogastric animals;
however, prosoma morphological variations were never studied in
Amblypyagi. In the present work, we demonstrated that the shape of
the dorsal shield of the prosoma was stable at least in mature
individuals during their growth and that some differences in prosoma
width were significant only between species. Thus, linear measures
and surface areas can be measured on the prosoma to estimate the

FIGURE 5 Modification of the carapace shape; the drawings were superposed with the same length at their middle part. Roman numbers
represent stages. Drawings are from the exuviae of the Damon medius specimen “10.”
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(a) PCA with 1000 bootstraps on the coefficients of the complex discrete Fourier's transform of prosoma shape for Heterophrynus

longicomis specimens; stages are delimited by coloured polygons. PC1 describes the length and width of the carapace, and PC2 describes the
complexity. Axis 1: 66.05% (41.58; 83.88); Axis 2: 12.54% (3.85; 29.57). (b) Biplot lines indicate the direction and importance of each CDFT
coefficient on the PCA plot. The first factor loadings are provided in Supporting Information Appendix 3. CDFT, complex discrete Fourier's
transform; PC1, principal component 1; PCA, principal component analysis.
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overall body size of the specimens. However, precautions should be
taken concerning immature specimens, whose prosomata are
rounder: the prosoma becomes more elongated in later development
stages; therefore, only the area should be measured on immature
specimens, whilst the width is the easiest to measure in mature
specimens. Similar results were previously found for some spider
species (Legrand & Morse, 2000), confirming that the area (using
prosoma shape) may be used as a metric to quantify an individual's
overall body size. Studies on sexual dimorphism represent particular
cases requiring the precise estimation of individuals' total body size.
In these studies, the use of the area as an estimate of body size can
be problematic if the shape of the prosoma itself varies between
sexes (McLean et al, 2018, 2020). For instance, in the spider
Donacosa merlini, Alderweireldt and Jocqué (1991) and Fernandez-
Montraveta and Marugan-Lobon (2017) showed that the dorsal
prosoma shield of males was wider and more anteriorly protruding
than that of females. McArthur et al. (2018) found that the width of
the dorsal prosoma shield of male amblypygids was smaller than that
of females in almost all species studied. Whip spiders are known to
be sexually dimorphic for several traits, including the pedipalps and
antenniform legs (McArthur et al., 2018; MclLean et al., 2020).
However, we found no difference in the shape of the prosoma
between males and females, confirming that prosoma measurements
can also be used in sexual dimorphism studies.

In field studies, or when young live specimens are used, the
actual surface area measures could be impossible to access. In such
cases, it is possible to use an area calculated using the middle length
and maximum width of the carapace as a size estimator.

Overall, the shape of the prosoma varies greatly among species
of several genera and could be used as a diagnostic feature. However,
we found no clear difference in the general prosoma shape of the
families and species characterised by the prosoma alone. Conse-
quently, if the general shape is used for taxonomic purposes, it should
be associated with other diagnostic characters. Moreover, many
genera are not included in this study. Thus, the observed disjunction
between the genus Euphrynichus and the other Phrynichinae species
may be less clear. Our study highlights the need for a more detailed
analysis of the shape of the prosoma before using it as a diagnostic
tool. For example, Rezac¢ et al. (2008), in their revision of ladybird
spiders (Eresus spp.), found that the three species differ with respect
to the shape of their copulatory organs and prosoma, and the shape
of prosoma is frequently used in the diagnosis classification of spiders
(Dimitrov & Ribera, 2005; Machado et al., 2015) and more generally
in arthropods (B. A. Huber, 2003).

Our study considered available material provided through
breeding. Consequently, of the five known amblypygi families
(Weygoldt, 2000), we were unable to study members from Charinidae
or Paracharontidae, the two groups showing the most ancestral
features (Weygoldt, 2000). Indeed, further studies have to be
conducted to see if the prosoma shape can be used as a pertinent
variable for phylogenetic analysis. Thus, in the same way, that C.
McLean et al. (2021) evaluated the patterns and drivers of the shape
complexity of the pedipalp in the amblypygid, further work will be
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required to characterise the variations in the prosoma shape of whip
spiders.

Our study is only based on dry specimens, and all our data are
thus considered homogeneous. We did not test if carapace shape
modification occurs during drying. As long as this will not be tested,
we recommend the use of only one conservation method for
specimens to compare specimen shape or size proxy. That is, one
should only use dry specimens or only alive/fluid conserved
specimens, but not both in combination.
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Chapitre 4
Allometrie et Dimorphisme sexuel chez trois

especes d’amblypyges géants (Amblypygi,
Phrynidae, Heterophrynus)

59



F. Réveillion — Diversité chez les Amblypyges du genre Heterophrynus

Le dimorphisme sexuel chez les amblypyges est généralement décrit par une taille
relative des pédipalpes plus importante chez les males que chez les femelles. Les especes du
genre sud américain Heterophrynus sont connues pour présenter des niveaux tres variables de
dimorphisme sexuel, allant d’un dimorphisme quasi nul chez Heterophrynus alces Pocock,
1902 ou Heterophrynus elaphus Pocock, 1903, a des niveaux de dimorphisme trés importants
chez Heterophrynus batesii (Butler, 1873) ou Heterophrynus javieri Seiter & Gredler, 2020.
Malheureusement la quantification précise des niveaux de dimorphisme est encore trop rare.
Je me propose ici, chez des espéces ayant des habitats ou comportements différents, de (1)
quantifier les variations des taux de dimorphisme sexuel existantentre différents appendices
(Pédipalpes et pattes locomotrices), ainsi que (2) d’étudier les relations allométriques y
conduisant.

Pour ce faire, nous avons mesuré des spécimens de trois especes :

- Heterophrynus batesii, décrite comme ayant un fort dimorphisme sexuel (Weygoldt

2000) et rencontrée en groupe de 2 a 8 spécimens sur un méme tronc d’arbre (Chapin

2014).

- Heterophrynus longicornis (Butler, 1873), est quant a elle connue comme montrant un
dimorphisme faible a modéré (Weygoldt 1977; Chapin 2011). Cette espece montre
également un comportement social relativement tolérant envers les conspécifiques. Ainsi,
les animaux vivant en forét sont genéralement rencontrés par couple adulte (un méle et
une femelle uniquement partageant le méme arbre), accompagnés éventuellement de

jeunes (Weygoldt 1977; Dias & Machado 2006; Carvalho et al. 2012).

- Heterophrynus elaphus, grande espéce aux relativement petits pédipalpes, ne montre que
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peu ou pas de dimorphisme sexuel. Bien que peu d’informations sur le comportement de
cette espéce soient disponibles, de récentes observations décrivent ces animaux comme

solitaires (Mathias Dezetter, com. Pers.).

Un dimorphisme sexuel est confirmé pour de nombreux appendices étudiés, cependant,
seuls les pédipalpes présentent une allométrie de croissance positive (hyperallométrie) chez
les trois espéces. Une allométrie est également présente pour les trois paires de pattes
locomotrices de H. longicornis, mais significativement identique pour les deux sexes, et dans
le cas de deux paires de pattes chez H. elaphus. Enfin, une isométrie significative est
décelable dans le cas des pattes locomotrices de H. batesii.

Le dimorphisme observé sur les pédipalpes semble li¢ aux régimes d’appariement de
chacune des espéces :

- Chez H. batesii, les groupes sociaux composés d’un male et plusieurs femelles sur un
méme tronc laissent supposer un régime polygyne, favorisant d’aprés Dunn et al.
(2001) un fort dimorphisme sexuel engendré par un mécanisme de sélection (intra)
sexuel important, ce qui correspond a nos observations.

- Chez H. longicornis, les populations forestiéres semblent, d’aprés les observations de
Weygoldt (2000), monogames. Cependant, cette monogamie ne semble pas stable sur
des durees tres importantes. De plus, cette description de régime ne correspond pas a
nos observations in natura en Guyane francaise : Les densités d’individus rencontrés
en grotte sont trés importantes avec 52 individus capturés dans la plus grande cavité.
Les males y ont été rencontrés chacun dans une crevasse de 1 a 4m?, laissant supposer
une forte compétition intra-sexuelle pour le contrle d’un territoire. Ce cas de figure
peut alors correspondre a une espéce fortement monogame, mais potentiellement

polygame, régime décrit part Dunn et al. (2001) comme conduisant a un faible taux de
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dimorphisme, ce qui est de nouveau observeé sur les pedipalpes.

- Chez H. elaphus, les connaissances sur la biologie de 1’espéce ne sont pas suffisantes
pour affirmer un quelconque régime d’appariement. Cependant, toujours en utilisant la
relation entre le dimorphisme et les régimes d’appariement décrite par Dunn et al.
(2001), nous pouvons faire I’hypothése a partir du trés faible dimorphisme observe,
que cette espéce aurait un régime « monogame », ou du moins peu de relations
sociales, d’ou une faible action de la sélection sexuelle sur la taille des pédipalpes, ce

qui semble correspondre au mode de vie de cette espéce.

Enfin I’absence de dimorphisme sexuel de la majorité des pattes marcheuses correspond
davantage a un effet de la sélection naturelle, favorisant I’allométrie chez les espéces ayant de
plus forts intéréts aux déplacements (les especes plutdt monogames), et I’isométrie chez les
especes favorisant la conservation d’un territoire sur lequel toutes les ressources (alimentaires

et reproductives) sont présentes (cas d’H. batesii).
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Abstract:

Amblypygids show high levels of sexual dimorphism, especially larger pedipalps in males compared
to females. This study examines the divergence of allometry rates leading to this sexual dimorphism,
and the causes of such dimorphism in pedipalps and walking legs for three Heterophrynus species: H.
batesii, H. longicornis, and H. elaphus. Dimorphism is observed in all studied appendices, but higher
allometric rates are shown in males more than females for only the pedipalps (for all three species),
and the first legs (for only H. elaphus), with higher dimorphism in pedipalp for H. batesii and lower in
H. elaphus. The sexual shape dimorphism rate with respect to pedipalps appears to be linked to the
mating system: larger differences appear linked with the polygamous system; moderate differences,
with the monogamous-like systems; and smaller differences, with the solitary species. The
development of the walking legs seems more linked to natural selection and mate search than to sexual
selection relative to pedipalps.

Keywords: Sexual Size Dimorphism, Sexual Shape Dimorphism, Allometry, Selection, Amblypygi,

Heterophrynus.
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Introduction

Sexual size dimorphism is widespread in animals and varies greatly among species and
sometimes populations (Emlen & Nijhout 2000; Fairbairn, Blanckenhorn & Székely 2007; Emlen
2008). It refers both to when males and females differ in their general size (the so-called stricto sensu
sexual size dimorphism; SSD) and also to when appendices or body parts are more developed in one
sex than the other (the so-called sexual shape dimorphism; SShD). The former case appears when the
two sexes differ in their growth rates and developmental time (Abbott & Svensson 2008;), while the
second is the result of differences in allometric growth, that is faster or less growth of a body part or
appendage between the sexes (Ljubisavljevic et al. 2010).

Two main explanations, namely sexual selection and niche divergence, have been proposed to
describe the evolution of sexual size dimorphism. Sexual selection favours traits associated with male
reproductive success, either through intrasexual competition between males or by female mate choice
(Trivers 1976; Andersson 1994). According to the second hypothesis based on niche divergence,
differences between sexes are often attributed to intersexual resource partitioning that facilitates
individual survival, growth, and reproduction, which leads to an increase in fitness in a given
environment (Shine 1989). For example, sex differences in feeding habits and in associated feeding
structures are widespread among animals and may contribute to the evolution of sexual dimorphism
(Houston & Shine 1993). The two mechanisms are not mutually exclusive, and both might actually
account for observed sexual size dimorphism. Thus, ecological factors like predation (e.g., Bulbert et
al. 2015) or competition (e.g., Funke & Huber 2005) may constrain or amplify the initial sexually
selected difference.

Whereas the predictions of the sexual selection hypothesis can be derived from measuring the
role of the size of the selected traits regarding mating success (e.g., Trivers 1976), the niche
divergence hypothesis requires information on dietary divergence between sexes that is often missing
to predict the degree of sexual size dimorphism (Shine 1989). Some hypotheses can be made to
distinguish the results of both processes. For example, if selection has occurred due to the divergent

use of food resources between the sexes, then we can expect to detect changes in the relative shape or
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size of the trophic apparatus traits (Brown, Madsen & Shine. 2017). Conversely, if both sexes use the
same ecological niche and consume the same resources, the sexual differences in the shape or size of
the trophic structures should only result from sexual selection (Shine 1989). It is therefore relevant to
compare closely related species with a common geographic distribution but with different
characteristics in social behaviour, habitat, and resources consumed to interpret whether
morphological differences between the sexes result from sexual selection or from the use of different
niches.

Amblypyagi is a spectacular order of arachnid, also known as whip spiders, that comprises over
250 species that are widely distributed in the warmer tropical regions (McArthur et al. 2018). The
genus Heterophrynus Pocock, 1894 includes 19 species endemic to South America (Chirivi-Joya,
Moreno-Gonzalez & Fagua 2020; Seiter & Gredler 2020), which are among the largest whip spiders in
the world. As with most species of whip spider, individuals are nocturnal and can be found in a large
diversity of habitats including tree trunks, leaf litter, termite nests, under rocks, and inside caves (Dias
& Machado 2006; Carvalho, Oliveira-Marques & Silva 2011; Carvalho et al. 2012; Réveillion &
Maquart 2015; Giupponi & Miranda 2016) and predate on arthropods and small vertebrates (Weygoldt
2000; Owen & Cokendolpher 2006; Wilzen & Aznar-Gonzélez 2016; Prous et al. 2017).

Whip spiders have a dorso-ventrally flattened body with well-developed pedipalps bearing
spines that are used for capturing prey and a long first pair of antenniform legs with sensory functions
(Weygoldt 2000). In numerous amblypygid species, sexual dimorphism has typically been found to be
male-biased elongated pedipalps (Weygoldt 2000; McArthur et al. 2018; MclLean, Garwood &
Brassey 2018). These pedipalps are also used in agonistic interactions between males during courtship
and territory contests (Weygoldt 1977; Fowler-Finn & Hebets 2006; Segovia, Gainett & Willemart
2020). Although regularly evoked in the literature (Weygoldt 2000; Chapin 2011, McArthur et al.
2018, McLean, Garwood & Brassey 2018; 2020; 2021; Seiter et al. 2022), quantification of allometry
and sexual dimorphism among and between amblypygid species and the causes of such sexual
dimorphism remains poorly documented. In addition, sexual dimorphism on other appendages like

walking legs, traits not directly involved in aggressive behaviour (Fowler-Finn & Hebets, 2006) has
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not yet been analysed.

Some hypotheses have been proposed to explain the evolution of the larger male pedipalp. In
whip spiders, fecundation is realised via spermatophore. Before sperm transfer, individuals of both
sexes engage in a courtship for several hours involving the antenniform legs, with male leg vibrations;
then the male extends its pedipalps and strokes the female’s distal pedipalp with its chelicerae (Santer
& Hebets 2011; Chapin & Hebets 2016). In addition, the male uses its pedipalps during male-male
competition (Fowler-Finn & Hebets 2006). Contests between males consist of a series of ritualised
displays during which males face each other with pedipalps unfolded performing jerky movements
(Weygoldt 2000; Chapin & Hebets 2016). In some cases, contests can degenerate into the ultimate
stage of physical contact, where the two individuals push each other with pedipalps: the loser can be
cannibalised (Weygoldt 2000; Fowler-Finn & Hebets 2006; Chapin & Hill-Lindsay 2016; Chapin &
Reed-Guy 2017).

Several authors have hypothesised that male-male competition drives the evolution of pedipalp
sexual dimorphism in whip spiders (Weygoldt 2000; McArthur et al. 2018; McLean, Garwood &
Brassey 2020), but quantifying sexual dimorphism remains poorly documented. Because mating
strategies and the level of aggressiveness towards congeners are known to vary markedly between
whip spider species, we expect to have a varying magnitude of sexual dimorphism between species
depending on their mating behaviour and reproductive strategies.

In the present study, we investigated three Heterophrynus species known to have relatively
different social behaviours (Weygoldt 1977; Dias & Machado 2006; Carvalho et al. 2011; 2012). The
first, Heterophrynus elaphus Pocock, 1903, is described as not being dimorphic or sparsely dimorphic,
with males not being noticeably larger than females (Weygoldt 2002; Chirivi-Joya et al. 2020). This
species inhabits rocks or tree trunks in rainforests (Armas, Palomino & Del Castillo-Espinoza 2016)
and is found generally without conspecifics (Mathias Dezetter, com. Pers.). The second species,
Heterophrynus batesii (Butler, 1873), shows prominent sexual dimorphism (Weygoldt 2000) and is
known to often aggregate in small groups of 2-8 animals on tree trunks (Chapin 2014). Authors have

explained these phenomena either via the resource-based aggregations hypothesis (i.e., the specimens
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could be aggregating around favourable resources or environmental conditions) or by group-living-
based aggregations via kin selection and extended parental care (Chapin 2011; Chapin 2014).
Furthermore, in Heterophrynus longicornis (Butler, 1873), the third species studied herein, males and
females exhibit a low degree of sexual dimorphism in their pedipalps (Weygoldt 1977; Chapin 2011).
Specimens of H. longicornis are mainly found on tree trunks, where they can be found alone or in
groups, thus exhibiting a low degree of general aggressiveness (Weygoldt 1977; Dias & Machado
2006; Carvalho et al. 2012). Group formation and group size seem context dependent and strongly
influenced by the size and complexity of the habitat (Chapin 2014).

The objectives of our study were as follows. We firstly aimed to quantify and compare the
sexual dimorphism and developmental allometry between the pedipalps and walking legs for the three
Heterophrynus species. We secondly aimed to compare their level of sexual dimorphism with other
Amblypygi species and to explore the potential causes of their sexual differences according to their
ecology and social behaviour. We expected that the trait could be isometric for both sexes when the
selection pressure is the same for juveniles and adults of both sexes (null hypothesis) or that the
allometry rate for both sexes is the same when the selection pressure during growth is the same
between males and females.

If the selection pressure is different between the two sexes, we should find higher allometry
for one sex that could result in sexual selection and/or niche divergence. In the case of sexual
selection, we expect to find more divergence in the allometric rate of traits linked to the mating
process (i.e., pedipalps). We expected that a higher level of competition or selection results in a higher
allometric rate for this trait. By contrast, niche divergence could lead to different allometric rates

between both sexes for all traits.

Material and Methods

Data collection and morphological measurements
We collected and measured 117 individuals (36 females, prosoma width range = 6.01-17.14

mm; and 81 males, prosoma width range = 6.7-15.87 mm) of H. longicornis; 85 individuals (30

females, prosoma width range = 3.78-16.93 mm; and 55 males, prosoma width range = 6.55-17.62
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mm) of H. batesii; and 22 individuals (9 females, prosoma width range == 10.84-16.9 mm; and 13
males, prosoma width range = 14.2-17.24 mm) of H. elaphus (see Appendix 1).

All specimens were captured by hand either in caves or directly on trees in French Guiana,
Brazil, Peru, and Bolivia. All live individuals from French Guiana were released after having been
examined. Dead individuals from French Guiana, Brazil, Peru, and Bolivia belonged to the following
scientific collections: Centro de Cole¢Ges Taxondmicas da Universidade Federal de Minas Gerais,
Belo Horizonte, Minas Gerais, Brazil (UFMG; curator A.J. Santos); Colecdo de Historia Natural da
Universidade Federal do Piaui, Floriano, Piaui, Brazil (CHNUFPI; curator J.F. Vilela); Museu
Paraense Emilio Goeldi, Belém, Pard, Brazil (MPEG; curator A.B. Bonaldo); State Museum of
Natural History Karlsruhe (SMNK; curator Huber Hofer); Muséum National d’Histoire Naturelle Paris
(MNHP; curator Mark Judson); and the personal collections of Pompeu Rahola and André Leetz.

Five traits were measured using a digital calliper (Mitutoyo, absolute digimatic calliper CD-
15CX; £ 0.01 mm): (1) maximum prosoma width, as a surrogate of total body size (McArthur et al.
2018); (2) pedipalp patella length (PP), described as a sexually dimorphic trait; (3-5) femur length of
legs 1I-1V (respectively FIl, FllI, and FIV), which the spiders use for locomotion and agonistic
interactions (Fowler-Finn & Hebets 2006). For each trait, the maximum width or length was

measured. Whip spiders were sexed by observing their genitalia.

Statistical analyses

Allometry analysis
We compared total body size, estimated using the prosoma width, between the measured

individuals using two-factor ANOVAS, with the species and sex of each individual used as factors.
The homogeneity of variance between males and females for each species was tested using Levene's
test. For each species, variance in the body size of the measured males and females was not different
(H. longicornis Levene test F = 0.07, p = 0.7883; H. batesii Levene’s test F = 2.40, p = 0.1254; H.
elaphus Levene’s test F = 0.77, p = 0.3895).

Allometric slopes were determined for all measured traits and for all Amblypygi species. For
our allometric modelling, the prosoma width (X) and the other traits (Y) were related in the equation: Y

= ¢ * X° where ¢ is a constant, and b is the allometric coefficient. After performing a log10

69



F. Réveillion — Diversité chez les Amblypyges du genre Heterophrynus

transformation to normalise the distribution of all traits (Kerkhoff & Enquist 2009; Packard 2009), our
equation was made linear: log Y = log ¢ + b log X. The scaling exponent (b) is equivalent to the slope
of the fitted line (Falster 2006). The relationships between prosoma width and pedipalp and leg femora
lengths for each sex of each of the three whip spider species were tested using linear regressions.
Then, allometric relationships between prosoma width and the other measured traits were analysed
using a standardised major axis (SMA) regression to test against the null hypothesis of isometry. The
SMA regression method was used because it assumes no direction of the relationship between traits
and reflects the variance in both directions (Warton et al. 2006; Smith 2009; Stillwell et al. 2016).
Thus, positive allometry corresponds statistically to a slope b that is significantly higher than 1;
negative allometry corresponds statistically to a slope b that is significantly lower than 1; and isometry
would correspond to proportional scaling, where the slope b is not statistically different than 1
(Anichini, Kuchenreuther & Lehmann 2016). To calculate the SMA regression and compare it to 1
and -1, we used the function “slope.test” from the SMATR package (Falster, Warton & Wright 2006;
Warton & Ormerod 2007; Warton et al. 2012) in R 2.15.2. (R Core Team). For all statistics, the
significance level used was 5%.

Sexual dimorphism analyses
We analysed sexual dimorphism using an ANCOVA with sex as the factor, prosoma width as the

independent variable, and the different traits (PP, FII, FIII, and FIV) as dependent variables. The size
of the traits and prosoma width were log transformed to linearise the relationship. Then, we looked for
three potential results: (1) No difference in size and allometry exists between the sexes; that is, there is
no sexual dimorphism; (2) same slope with different intercepts; that is, there is evidence of sexual
dimorphism without differences in the allometry between males and females; (3) differences in slopes
indicate the existence of sexual dimorphism, which increases or decreases with the size of individuals.
To compare SSD rates between species and our results with previous studies (i.e., McArthur et al.
2018), we calculated an index of SSD as In(M/F) using the metric recommended by Smith (1999).
Note that In(M/F) is numerically equivalent to In(M) - In(F), where M and F refer to male and female
mean sizes.

The size of the appendices provides information about the level of SSD, but in cases of
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animals that grow throughout their entire lifespan, the observed difference between the two sexes
could also result from a simple age difference between the two groups sampled. We therefore
completed our analysis using another index, the SShD, which is derived from the SSD (Cheng &
Kuntner 2015). This index is calculated in the same way as the SSD but uses the relative size of the
appendices. Individual size was estimated using the prosoma width. To calculate this width, we used
the following: SShD = In((TM/SM)/(TF/SF)), where TM and TF are the trait size means measured for
males and females, respectively; and SM and SF represent the total size (here, the prosoma width)
means of males and females, respectively. We can compare the level of sexual dimorphism among the

studied traits independently of any size bias due to the age of individuals.

Results

The body size of the measured individuals was strongly affected by their species (Fz 21 =
10.86, p < 0.0001), their sex (F1 2, = 7.97, p = 0.0052), and by the interaction between the two factors
(F2221 = 2.90, p = 0.0469). The H. elaphus specimens measured in our study (mean size = 15.34 *
0.47, range of body size 10.84-17.54) were significantly larger than the H. longicornis specimens
(mean size = 12.81 £ 0.20, range of body size 6.01-17.17; TukeyHSD, diff = 2.53 mm, p < 0.01) and
H. batesii specimens (mean size = 13.24 + 0.24, range of body size 3.78-17.62; TukeyHSD, diff =
2.53 mm, p < 0.01). There was no difference between H. longicornis and H. batesii (TukeyHSD, diff =
0.004 mm, p = 1). Male H. batesii were larger than females (TukeyHSD, diff = 2.03 mm, p < 0.01),
whereas there were no significant differences between both sexes in H. elaphus (TukeyHSD, diff[M-
F] =1.75 mm, p = 0.82) and H. longicornis (TukeyHSD, difffM-F] = 0.04 mm, p = 1).

Males and females of H. longicornis did not significantly differ in total body size (t = -0.08, df
= 116, p = 0.93). However, in the two other species, the males were significantly larger than the

females (H. batesii: t = 2.52, df = 84, p = 0.0152; H. elaphus: t =2.78, df = 21, p = 0.0167).

Allometry analysis

All species show allometry for at least one appendix, and allometry varies between species,
sexes, and appendices (Table 1). H. longicornis shows allometric growth in all its appendices, with

greater growth in the pedipalps than the legs. The growth of the pedipalps is also greater in males than
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in females, but growth is the same for both sexes for the walking legs (slope 95% confidence interval
[CI1] range 1.38-1.59 for female PP; 1.70-1.91 for male PP; 1.01-1.43 for female femora; and 1.18—
1.45 for male femora). In H. batesii, only pedipalps showed allometric growth. This growth is also
greater for males (slope 95% CI range 1.54-1.91 for female pedipalps; 2.16-2.66 for male pedipalps;
0.82-1.05 for female femora; and 0.86-1.12 for male femora). In the last species, H. elaphus,
allometric growth was only found for female pedipalps (slope 95% CI range 1.25-1.90), female FII
(slope 95% CI range 1.17-1.75), and male FIV (slope 95% CI range 1.09-2.15). The other appendices

of this species do not show significant allometric growth (slope 95% CI range 0.71-2.29; Table 1).

Sexual dimorphism analysis

We found a significant effect for sex for all traits measured and for each species. Sexual
dimorphism in males was always larger than in females (Table 2). The sexual dimorphism and the
allometric relations between males and females suggest that, for H. longicornis and H. batesii, sexual
dimorphism becomes more intense as they grow, which is the opposite of what is seen in H. elaphus,
whose sexual dimorphism tends to decrease with growth (Tables 1-2).

In addition to sex and the increase in pedipalp length occurring as individuals grow, we also

found a statistically significant difference in pedipalp size depending on the species for males (F =
275.16, p < 0.0001) and females (F = 85.88 p < 0.0001; see Figure 1). H. batesii has consistently
larger pedipalps than the other two species for both males and females; the pedipalp size of H. batesii
is followed by H. longicornis and H. elaphus.
Regarding trait size, the pedipalp was the most dimorphic trait, with a SSD of 0.124 for H. longicornis
and 0.512 for H. batesii. Statistically significant sexual size dimorphism was observed for the three
species. However, H. longicornis and H. batesii showed very low levels of SSD with respect to their
walking legs (Table 2). A higher SSD was observed for the pedipalps (SSD = 0.264) and the FII (SSD
= 0.341) of H. elaphus. There was no significant sexual dimorphism in the walking-leg growth of any
of the three species except for the FII of H. elaphus.

The values of the SSD index for the prosoma, pedipalps, and FIV of H. longicornis were near

the average of the SSD and within the 95% CI calculated across 36 species (Table 3). In contrast, H.
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batesii and H. elaphus have significantly larger SSDs for the same body parts (Table 3). Interestingly,
in H. batesii, our measurement of the SSD for the pedipalp (SSD = 0.512) was extremely pronounced.
This SSD value was similar to our estimation (SSD = 0.478) calculated for H. batesii from data from
McArthur et al. (2018), which underlines that H. batesii indeed has the more dimorphic pedipalp
among the three Heterophrynus species evaluated.

Regarding the SShD, the most dimorphic species with respect to the pedipalps was H. batesii,
for which the pedipalp was the most dimorphic trait (SShD = 0.421; Table 2). H. longicornis and H.
elaphus show an equivalent level of shape dimorphism but lower than for H. batesii (SShD = 0.121
and SShD = 0.149, respectively). On the other hand, regarding walking legs, level of dimorphism was
higher in H. elaphus (SShD range = 0.118 to 0.226) than in H. longicornis (SShD range = 0.068 to

0.080), which is higher than H. batesii (SShD range = 0.040 to 0.054).

Discussion

As expected, we have highlighted variable levels of sexual dimorphism and allometry between the
three species of giant whip spiders. Moderate sexual dimorphism, as observed in H. longicornis and H.
elaphus, where the sexes differ in size by 10% or less, commonly occurs in numerous animal species
(Fairbairn et al. 2007). By contrast, H. batesii clearly exhibits strong sexual dimorphism in the
pedipalps.

The results regarding H. elaphus should be considered with respect to the size range used for our
measurements. Unlike the two other species, we were only able to measure exceptionally large H.
elaphus individuals from collections. This could have created a bias leading us to overestimate or
underestimate the levels of dimorphism. However, when we recalculate the SSD for pedipalps in H.
longicornis and H. batesii using the same size range as that for H. elaphus, we found a slight
difference in the SSD values obtained (0.151 and 0.438 against 0.124 and 0.512). Thus, despite the
small number of H. elaphus individuals, we can consider the results for this species as generally
accurate. H. batesii showed the most sexual dimorphism in the pedipalps, whereas H. longicornis and

H. elaphus displayed equally less but still significant dimorphism in the pedipalps.
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Role of sexual selection on pedipalp size

Considering the role of pedipalps in male-male competition, selection is expected to favour males with
larger pedipalps relative to their conspecifics, especially when intrasexual selection is more intense.
Indeed, Emlen and Oring (1977) predicted that, as the potential for multiple mate monopolisation
increases, intrasexual selection becomes more intense, and the tendency for therefore polygyny
increases. Thus, knowledge of the mating systems should allow one to predict the degree of sexual
dimorphism (Boonstra, Gilbert & Krebs 1993). In polygynous species, one male has access to multiple
mates, and selection should cause strong sexual dimorphism. By contrast, in monogamous mating
systems, where one male may access only one female, dimorphism should be less evident. Such
evidence was found in birds with plumage dimorphism related to the degree of polygyny (Dunn,
Whittingham & Pitcher 2001).

In H. batesii, in natura, observed groups of individuals look like to a polygynous mating system
(Chapin 2014), with probably a strong male-male competition for females, which would explain the
high degree of dimorphism of their pedipalps (SSD and SShD). Conversely, in H. longicornis, the
lower degree of SSD and SShD could be explained by a lower level of intrasexual competition
between males. With H. elaphus, we observed a low degree of SShD but an intermediate degree of
SSD. However, the lack of ecological information regarding this species merely allows us to
conjecture as to why. Recent observations (Dezetter, com pers) in Peru revealed that many H. elaphus
were observed alone on big rocks or in caves. Regarding the low level of SShD, we hypothesise that
H. elaphus is a solitary species or its representatives live in pairs with a weak level of male-male
competition. These hypotheses are still pending confirmation based on detailed and controlled
ecological studies.

Overall, if our study suggests that the traditional explanations for sexual dimorphism based on the
number of social mates per individual appear to explain the sexual dimorphism in the pedipalps of
whip spiders, our knowledge of the reproductive strategies of the three species in the wild is too weak
to be assertive. Other considerations can explain pedipalp elongation in males and females, including

territorial contest, cannibalism, and prey capture.
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Role of intra-specific competition and prey type

In whip spiders, territorial behaviour and competition are observed in almost all studied species
(Weygoldt 2002; Dias & Machado 2006; Fowler-Finn & Hebets 2006; Carvalho et al. 2012; Porto et
al. 2013; Chapin & Hebets 2016), and these behaviours are not known to differ between sexes. This
reflects the need of each individual to defend a valuable resource such as refuges (Weygoldt 2000;
Chapin 2015). Because outcomes of agonistic interactions are predicted in part by pedipalp size
(Fowler-Finn & Hebets 2006), positive allometry in the observed pedipalps of each species can be
explained, at least in part, by this selection pressure that advantages individuals with larger pedipalps
during fights. Thus, large pedipalps would prove advantageous in territorial contests. A similar
advantage of larger pedipalps could be to limit the risk of cannibalism, which is a frequently noted
occurrence among whip spiders (Weygoldt 2000; Chapin & Hebets 2016) and is more common among
adults than juveniles, at least in some species (Chapin & Hill-Lindsay 2016). Thus, pedipalp size,
independent of sex, could be related to the number of agonistic interactions which is the case of H.
batesii adults live more frequently in groups than the two other studied species.

Amblypygids are not venomous animals, but as was shown in mantis shrimps (Claverie, Chan & Patek
2010), the shape of the raptorial appendages is related to the ability to capture prey. Species with large
and smooth chelae catch smaller prey, while species with short and strong chelae “knock out” and
hold onto larger prey (Claverie et al. 2010). The diet of Heterophrynus species usually consists of
insects and other arthropods, but small vertebrates like Anolis lizards and frogs may also be predated
(Weygoldt 2000; Kok 1998; Chapin 2011; Wilzen & Gonzalez-de-Rueda 2016). Variations in
pedipalps among whip spider species include the size, shape, and number of spines (Weygoldt 1996;
McLean et al. 2020). The availability of prey of variable size and behaviour in habitats could explain
the difference in the size and shape of pedipalps among the three species in our study, regardless of
sexual dimorphism. Knowledge of the diet of different species is unfortunately scarce and needs to be
completed to explore this hypothesis.

On the other hand, Fowler-Finn and Hebets (2016) described the role of elevation display as a form
agonistic behaviour in Phrynus marginemaculatus Kock, 1841, which this species does with its

walking legs. This behaviour is not described by Weygoldt (2002) in Musicodamon atlanteus Fage,
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1939. Although we do not know if this behaviour is shared by all whip spider species, we could not
observe if elevation display is an agonistic behaviour in the three studied species. The lack of
differences between the species with respect to their walking legs’ growth dimorphism confirms their

weak role in conflicts between individuals

Role of natural selection on the walking legs

Like many other organisms, whip spiders show preferences for specific microhabitats around a single
refuge, such as cracks or crevices in cave walls or tropical tree buttresses, with possible movement
between the sites used to capture prey (Weygoldt 2000). Thus, one hypothesis that explains
differences in leg size may come from differences in the frequency of movement of individuals of H.
longicornis compared to individuals of the two other species. In addition, if walking legs do not appear
to be directly involved in courtship behaviours (Chapin & Hebets 2016), their difference in size
between males and females can be explained by the role that males have in the reproductive process,
namely wandering in search of females available for reproduction. In many spider species, males have
relatively longer legs than females. This difference has been hypothesised as an adapted morphology
for searching for mates but also could confer an advantage in antagonistic interactions among males
(Uhl et al. 2004; Foellmer & Fairbairn 2005).

In almost all walking legs, we observe isometric growth or low hyperallometry. In addition, H. batesii
has the lower SShD level in its walking legs, H. longicornis, show an intermediate level of SShD and
H. elaphus has the highest level of SShD. However, without information about the spatial scale of
movement, their frequency and the distance travel in a day for each of the three species it is difficult to
conclude on a relationship between the level of SShD in the walking legs and the intensity of their

movements.

Conclusion

Overall, we can hypothesise that the differences in pedipalp length among species are like due to
ecological conditions and prey availability, whereas the differences in sexual dimorphism in the
pedipalps could be due to the spiders’ different mating systems. Alternatively, these characteristics

might be explained by phylogenetic constraints. To test the hypothesis of a causal relationship
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between mating systems and the degree of dimorphism, a phylogenetic analysis of the genus
Heterophrynus and other whip spiders is still required. Furthermore, the hypotheses discussed in this
work are based on the scarce biological information available for each species. Detailed studies on the
ecology and natural history of this species would significantly improve the interpretation of this
study’s results. The dimorphism seen in the walking legs is also explained by natural selection, namely
as an adaptation related to their need to move more, especially to find mates, and by sexual selection

insofar as this dimorphism relates to the agonistic behaviour of males.
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Figure and table captions
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Figure 1: Relationship between log of the prosoma width and log of the pedipalp size among the
Heterophrynus batesii (empty circles), H. longicornis (filled circles) and H. elaphus (empty inverted
triangles) for the males (A) and females (B).
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Table 1: Results of the regressions between prosoma width and pedipalp, and femora for each sex in
the three whip spider species. The equation adopted: log Y = intercept + slope*log X. F: F-value
(Fisher test for linear regression); d.f., degree of freedom (Fisher test for linear regression); P, P-
value linear regression; R2, coefficient of determination; ClI, confidence interval of the slope at 95%;
PSMA, P-value for SMA, testing for a deviation of the slope from -1 or 1; SE, standard error on the
slope. P-values in bold highlight significant linear regressions. Psma-values in bold highlight
significant allometry.

Species F d.f. P R? slope 95%ClI Psma SE

H. longicornis

Pedipalp @ 8909 34 <0001 0.96 1.48 1.38-159 <0.001 0.06
Pedipalp & 1267 79 <0.001  0.94 1.80 1.70-1.91 <0.001 0.08
2" femur Q 379 34 <0001 0.92 1.21 1.09-1.34 <0.001 0.07
2" femur & 866.2 79 <0.001  0.92 1.35 1.26—-1.45 <0.001 0.07
3" femur @ 3317 34 <0001 091 1.16 1.03-1.29 0.008 0.08
3" femur & 559.9 79 <0.001  0.88 1.31 1.20-1.42 <0.001 0.09
4" femur Q 107.7 34 <0.001 0.76 1.20 1.01-1.43 003 013
4" femur & 4386 79 <0.001 085 1.30 1.18-1.42 <0.001 0.09
H. batesii

Pedipalp @ 3553 28 <0.001 0.93 1.71 154-191 <0.001 0.14
Pedipalp & 3178 53 <0.001 0.86 2.40 2.16-2.66 <0.001 0.14
2" femur Q 6476 28 <0.001  0.96 0.96 089-1.05 034 0.06
2" femur & 5086 53 <0.001 091 1.02 094-112 058 0.05
3" femur @ 5849 28 <0.001  0.95 0.94 086-1.03 0.14 0.06
3" femur & 4775 53 <0.001  0.90 0.99 090-1.08 081 0.05
4" femur Q 4535 28 <0.001  0.94 0.91 082-1.01 005 0.07
4" femur & 4299 53 <0.001  0.89 0.94 086-1.04 02 0.5
H. elaphus

Pedipalp @ 1248 7 <0.001  0.95 1.54 1.25-1.90 0.001 0.05
Pedipalp & 20.36 11 <0.001 0.65 1.12 076-164 055 0.04
2" femur Q 133 7 <0.001 0.95 1.43 1.17-175 0.003 0.04
2" femur & 1292 11  0.004 0.54 1.10 071-169 065 0.05
3" femur Q 738 7 <0001 0091 1.27 097-165 0.06 0.05
3" femur & 6.48 11  0.02 0.37 1.38 083-229 02 007
4" femur Q 3892 7 <0001 0.85 1.16 082-164 034 0.6
4" femur & 29.88 11 <0.001  0.73 1.53 1.09-2.15 0.01  0.05

85



F. Réveillion — Diversité chez les Amblypyges du genre Heterophrynus

Table 2: Results of ANCOVA on sex difference in relative size of different traits of three species of
whip spider. The factor was sex, the covariate was prosoma width, and the dependent variable was
pedipalp patella or femora of the walking legs. The table provides F values and associated probability
(p) levels, the slope variation is the interaction between the two covariate prosoma width and the
sexes, i.e. the linear models slopes, in bold significant p-values. SSD index was calculated as In(M/F)
equivalent to In(M) - In(F) for each trait. SShD index was calculated as In(M/F) equivalent to In(M) -
In(F) for each trait weighted by animal size (prosoma width) to avoid capture bias.

Sexual dimorphism Slope variation SSD SShD
segment F p F P
H. longicornis
Pedipalp 43.75 <0.001 15.2  <0.001 0.124 0.121
2" femur 25.6 <0.001 3.3 0.07 0.083 0.080
3" femur 19.2 <0.001 2.2 0.14 0.081 0.078
4™ femur 9.5 0.002 1.8 0.17 0.071 0.068
H. batesii
Pedipalp 62.34 <0.001 14 <0.001 0.512 0.421
2" femur 23.2 <0.001 0.3 0.59 0.167 0.054
3" femur 21.2 <0.001  0.119 0.73 0.164 0.047
4™ femur 17 <0.001  0.005 0.94 0.157 0.040
H. elaphus
Pedipalp 19.53 <0.001 6.2 0.02 0.264 0.149
2" femur 57.1 <0.001 5.5 0.03 0.341 0.226
3" femur 10.2 0.005 1.1 0.30 0.233 0.118
4™ femur 14.8 0.001 0.6 0.43 0.242 0.126
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Table 3: SSD comparison with results calculated from MacArthur et al. (2018). We estimated SSD
mean and the 95% conffidence interval for the prosoma width, pedipalp and 4th walking leg across 36

species, and SSD value for H. batesii.

Species Prosoma Pedipalp 4™ femur

H. longicornis 0.003 0.124 0.071

H. batesii 0.110 0.512 0.157

H. elaphus 0.115 0.264 0.242
Data from MacArthur et al. (2018)

H. batesii (Ecuador) 0.068 0.478 0.126
SSD Mean (36 sp) -0.001 0.187 0.042
95% C.1 (36 sp) [-0.003, 0.029] [0.120, 0.254] [0.001, 0.084]
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Appendix I: Specimens Origins

Species

Total
number
(M/F)

Males range

Females
range

Males
number

Females
number

Collection

Heterophrynus
batesii

100
(60/40)

6.55;17.62

3.78;16.93

44

26

Museu Paraense
Emilio Goeldi,
Belém, Para,
Brazil (MPEG)

10

State Museum of
Natural History
Karlsruhe
(SMNK)

10

Centro de
Colecdes
Taxondmicas da
Universidade
Federal de Minas
Gerais, Belo
Horizonte, Minas
Gerais, Brazil
(UFMG)

Muséum National
d’Histoire
Naturelle, Paris
(MNHN)

Heterophrynus
longicornis

117
(81/36)

6.7;15.87

6.01;17.14

37

11

Colecéo de
Historia Natural
da Universidade
Federal do Piauf,
Floriano, Piaui,
Brazil (UFPI)

32

21

Museu Paraense
Emilio Goeldi,
Belém, Para,
Brazil (MPEG)

State Museum of
Natural History
Karlsruhe
(SMNK)

Muséum National
d’Histoire
Naturelle, Paris
(MNHN)

University of
Burgundy (uB)

Coll. André Leetz

Heterophrynus
elaphus

22
(13/9)

14.20;17.24

10.84,16.90

Coll. P. Rahola

State Museum of
Natural History
Karlsruhe
(SMNK)
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Chapitre 5
Variations de la taille et du dimorphisme

sexuel en fonction de la population et du micro
habitat chez Heterophrynus longicornis

(Amblypygi, Phrynidae)

Photo Jordan Cadiot
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Heterophrynus longicornis (Butler, 1873) est une espéce présente dans une grande
partie du bassin amazonien, comprenant la moitié nord du Brésil ainsi que le plateau des
Guyanes. Cette espece se trouve dans une grande diversité¢ d’habitats, allant de savanes
herbeuses aux grottes, en passant par les sous bois et arbres creux (Weygoldt 1977; Carvalho
et al. 2012). Cette diversité d’habitats, additionnée a I’importance de 1’aire de répartition de
ces animaux est susceptible d’étre acompagnée d’une grande variation de forme. C’est 1’étude
de cette variation entre individus issus de populations géographiques au sein d’une méme

espéce qui est I’objet de ce dernier chapitre.

Nous avons étudié particulierement les variations de taille et de dimorphisme sexuel
existantes entre différentes populations et habitats. Cing populations ont ainsi été
échantillonnées : trois populations forestieres originaires de Guyane francaise ainsi que du
Para et de Piaui au Breésil. Une quatrieme population a pu étre échantillonnée dans une grotte
de taille importante. Enfin, un cinquiéeme groupe a été constitué plus artificiellement en
rassemblant les données de spécimens échantillonnés dans un ensemble de petites cavités de

la Guyane francaise.

Le dimorphisme sexuel a été étudié grace aux mesures relatives du pédipalpe ainsi que
son taux d’allométrie croissance. Ces mesures, en plus de la taille générale des animaux, ont

été comparées pour toutes les populations considérees.

La croissance des appendices n’est pas significativement influencée par la population
géographique ou le micro habitat utilisé par les animaux. Le taux de dimorphisme sexuel n’est
également pas influencé par ces facteurs. En revanche, la taille des animaux échantillonnés
montre une forte dépendance a 1’habitat utilisé. En effet, si aucune différence géographique
n’est décelable entre les populations forestieres ou les populations troglophiles, les individus

des populations troglophiles sont significativement plus grands que dans les populations
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forestieres. Ainsi, il est possible que les grands individus soient contre-sélectionnés en milieu
forestier avec notamment des pressions de prédation suffisamment importantes pour limiter
significativement la durée de vie des animaux dans ces milieux. La présence d’individus plus
agés et donc plus grands serait ainsi réduite en forét. A 1’inverse, dans les cavités naturelles,
les individus disposent de nombreux abris et de cachettes, ainsi que des ressources de
nourriture abondantes comme des orthoptéres. Ils pourraient connaitre un meilleur taux de
survie et une plus grande probabilité d’atteindre de grande taille. Une autre possibilité
complémentaire pourrait etre que les individus dans les cavités se déplaceraient sur des
distances beaucoup plus faibles pour la recherche de partenaires reproducteurs que dans les

zones forestieres les exposant moins aux risques de prédations.
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Abstract:

Heterophrynus longicornis is one of the biggest whip spider species of the world. This species
occurs in a very large territory including the Amazon basin to Guianas. It also inhabit in
various microhabitats. Whereas research were done to quantify sexual dimorphism of this
species, very few is known about the variations in it between different populations or
microhabitats in this dimorphism, and the evolution causes of this potential variations. We
analysed here the dimorphism rates of Sexual dimorphism observed on pedipalps between 5
different populations from French Guiana to Brazil, representing two microhabitats: forest
and caves. if no variation considering the rate of allometric growth between the five

populations, so the evolutionary forces are equal between all populations.
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Introduction

Geographical variations in phenotypic traits among populations are widespread in the animal
kingdom and has long stimulated the interest of ecologists (Endler 1977). One of the most
popular examples is the body size variation in endotherms with latitude when body size of
organism is larger at higher latitudes (Bergmann’s rule) (Blackburn et al. 1999). However,
geographic variations are not limited to simple body size and have also been shown to other
morphological measures such as color, shape, and degree of sexual dimorphism (Mc Coy et
al. 1994, Schauble 2004, Stillwell et al. 2007) or behavioral traits in relation to predation and
foraging (Herczeg & Valimaki 2011). Intraspecific variation in phenotypes can occur through
numerous mechanisms including local adaptation or phenotypic plasticity, which can reflect
micro-geographic adaptation or divergent selection (Richardson et al. 2014). In return,
researchers have also been investigated the ecological effects of intraspecific variation (Des
Roches et al. 2018) showing for example that intraspecific variation may in return influence
community structure and ecosystem function (Violle et al. 2012, Wong et al. 2019).

Amblypygi is a spectacular order of arachnid also known as whip spiders that comprises over
220 species widely distributed in the warmer tropical regions of the world (McArthur et al
2018). Among the genus Heterophrynus, including 19 species endemic to South America
(Chiviri-Hoya et al. 2020 ; Seiter & Gredler 2020), Heterophrynus longicornis (Butler, 1873)
(Amblypygi, Phrynidae) is among the largest whip spider, distributed to the Amazon basin and
adjacent area in South America. As for the most species of whip spider, individuals are
nocturnal and can be found in large diversity of environments including of surface like
dwelling under rocks, under the barks and on the hollows of large trees and in the natural cave
where they predate on arthropods on the walls (Weygoldt 2000, Dias and Machado 2006,

Carvalho et al 2012).

Whip spider have a dorso-ventrally flattened body with well-developed pedipalps bearing
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spines that are used for prey capture, and a long first pair of legs with sensory function. In
some species, including H. longicornis, males have elongated pedipalps as compared to
females (Weygoldt 2000; Chapin 2011, 2014; Mc Arthur et al 2018) which might play a role
in courtship and territory contests (Weygoldt 2000; Fowler-Finn & Hebets 2006). Although
this sexual dimorphism was regularly described in the literature (Weygoldt 2000; Chapin
2011, 2014; Mc Arthur et al 2018) nothing is known about sexual dimorphism variations
between populations or microhabitat use. In addition, Réveillion et al (2019) have showed
recently that Heterophrynus longicornis is a cryptic species with high genetic divergence
between geographic populations, living in habitats with different characteristics and selection
pressures. Objectives of this study were to investigate and compare the geographic variations
in body size and sexual size dimorphism of H. longicornis from 3 distinct populations living

in cave or surface in French Guiana and Brasil.

Material and Methods

Data collecting and morphological measurements

Specimens were captured in French Guiana and in two brasilian states: Para and Piaui (Fig 1).
They were captured during prospections on forests and caves, without the utilization of trap.

Prospections were done on day for caves, and on night for forest.

Two traits were measured using digital calliper (Mitutoyo, absolute digimatic calliper CD-
15CX) (x 0.01 mm): (1) maximum prosoma width, a standard surrogate of total body size as
in spiders (Hormiga, Scharff & Coddington 2000; McArthur et al. 2018); (2) pedipalp patella
length, described as sexually dimorphic trait used for prey capture and in agonistic

interactions between males during courtship and territory contests (Fig 2);

Alive individuals captured in French Guiana were marked by a small spot of Tipp-Ex (type

correction fluid) applied on the cuticle for identification and to avoid measuring them twice.
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All individuals were released in the same place they were captured and measured (Tablel:
specimens “in situ”).

Statistical analyses were conducted using the software R 2.15.2. The significant level was 5%.

Due to the ontologic changes of the prosoma shape during the first stages of specimens
(Réveillion et al. in press a), specimens with prosoma width inferior to 10.4mm were removed

from the samples.

Statistical analyses

Prosoma Size
We compared total body size, estimated by the prosoma width, between individuals measured

using three-factor ANOVAs, with microhabitat, locality (state) and sex of each individual as
factors. Post hoc test were performed with Tuckey test. The homogeneity of variance between
populations and between males and females for each population was tested using Levene's
test. For all populations, variances in body size were not significantly different (Levene test
F=1,17, p=0.32) For each population, variances in body size of males and females measured
were not different with the exception of French Guiana large cave population (cave F Guiana
Levene test F=3.33, p=0.0754; Large cave F Guiana Levene test F=6.57, p=0.02; Small caves
F Guiana Levene test F=0, p=0.9984; forest F Guiana Levene test F=0.051, p=0.8289; French
Guiana Levene test F=0.454, p=0.5036; Para Levene test F=0.79, p=0.3783; Piaui Levene test
F=0.30, p=0.5874). For French Guiana large cave population, variance of females is 1.59, and
male is 3.93, so variance is 2.47 times bigger for males than females, this is less than 4 times,
more the large number of individuals (33), the ANOVA performed after are sufficiently
robust to support this variation.

Allometry analysis
Allometric slopes were determined for all measured traits and for all Amblypygi species. In

our allometric relationship, the prosoma width (X) and the pedipalp patella length (Y) are

related by the equation: Y = ¢ * X® with “c” a constant and “b” the allometric coefficient.
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After Logl0 transformation to normalize their distribution (Kerkhoff & Enquist, 2009;
Packard, 2009), Logl0-transformed measurements of these traits were plotted against the
Log10-transformed prosoma width such that our equation became linear: log y = log ¢ + b log
X. The scaling exponent (b) is equivalent to the slope of the fitted line (Falster, 2006). First,
the relationships between prosoma width and pedipalp patella lengths for each sex in the three
whip spider species were tested using linear regressions. Second, allometric relationships
between prosoma width and others traits measured were analysed using standardized major
axis (SMA) regression to test against the null hypothesis of isometry. SMA regression method
was used because it assumes no direction of the relationship between traits and reflects the
variances in both directions (Warton et al., 2006; Smith, 2009; Stillwell et al., 2016). Thus,
positive allometry, corresponds statistically to a slope b significantly higher than 1, negative
allometry, corresponds statistically to a slope b significantly lower than 1, and isometry would
correspond to proportional scaling, where the slope b is not statistically different than 1
(Anichini et al., 2016). For calculating the SMA regression and compare it to 1 or -1, we used
the function “slope.test” on the package SMATR (Falster, Warton & Wright, 2006; Warton &
Ormerod, 2007; Warton et al., 2012) in R 2.15.2. (R Core Team). Allometry variations
between microhabitat use and localities were tested for each sex with ANCOVA with
microhabitat or locality as factor, prosoma width as the independent variable, and pedipalp

patella length as dependent variable

Sexual dimorphism analyses
We analysed sexual dimorphism using ANCOVA with sex as factor, prosoma width as the

independent variable, and pedipalp patella length as dependent variable. The trait size and
prosoma width were log transform to linearize the relationship. Then, we could observe three
potential results: (1) no difference between in size and allometry between the sexes, i.e. no

sexual dimorphism; (2) Same slope with different intercepts), i.e. evidence for sexual
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dimorphism, without difference in the allometry between males and females; (3) differences
in slopes indicating the existence of sexual dimorphism which increases or decreases with the
size of the individuals.

To compare our results with previous studies and complete the statistics, we calculated an
index of sexual size dimorphism (SSD) as In(M/F) using the metric recommended by Smith
(1999) And an index of sexual shape dimorphism (SShD as In((TM/SM)/(TF/SF)) with TM
and TF being the trait size mean measured respectively for males and females, and SM and SF
the total size (here prosoma width) mean of respectively males and females, derived from the

SSD by Réveillion et al (in press b).

For all statistics, the significant level used was 5%.

Results

We collected and measured 157 individuals H. longicornis: 58 from French Guiana, 55 from
Para (Brasil), and 44 from Piaui (Brasil). Some individuals were captured in other places but

were not included in the analyzes because of their small numbers (table 1).

Prosoma Size

The body size of individuals measured was strongly affected by their population (F4 = 8.345,
p < 0.0001) but not their sex (F; = 1.683, p = 0.2). Specimens from French Guiana Caves are
not significantly different in size (Tukey test, difference = 0.28, p = 0.99). Also, there is no
difference between forest populations (French Guiana — Para: Tukey test, difference = 1.34, p
= 0.18; French Guiana — Piaui: Tukey test, difference = 0.6, p = 0.87; Piaui — Para: Tukey test,
difference = -0.74, p = 0.21). A high size difference significantly appear when comparing
microhabitats, with bigger specimens in caves than forest (t test, t=4.9, df=133, p<0.001) (Fig.
3).

Allometry analysis

Except for females from French Guiana, all populations show positive allometry on pedipalp
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length, with variation between sexes (Table 2). The lack of significative allometry for
Females from French Guiana is more link to the lack of specimens (3) than of a real absence
of such allometry. Males show higher allometry than females slope 95% Confidence Interval
— C.I. — range 1.18 — 1.94 for female pedipalps; 1.11 — 2.52 for male pedipalps; Table 2).
There is no significant variation on male allometry between microhabitat use (F=0.3, p=0.86)
or geographical population (F=0.25, p=0.78) (Table 2). Same results is show for females

(respectively F=0.3, p=0.87 for microhabitat and F=0.11, p=0.9 for population) (Table 2).

Sexual dimorphism analysis

We found a significant sexual dimorphism in pedipalps, with males always larger than
females pedipalp except for French Guiana forest and small caves, but the lack of specimens

(9) is a most probable hypothesis than a biological reality (Table 2).

Considering pedipalps size, the SSD vary among 0.091 in Piaui and 0.292 in French Guiana
forest, with bigger pedipalps observe also in Para (0.248) and medium size in French Guiana
caves. The SSD for all forest populations is 0.186. This index is correlated with SSD for the
prosoma width (Correlation coefficient = 0.64, 95% confident interval [-0.35, 0.96], p=0.17),
with highest index of SSD on pedipalp corresponding with highest general SSD (on prosoma).
This is confirmed by the SShD index (SShD range = 0.131 — 0.180), much more stable

between the populations and microhabitats (Table 3).

Discussion

We do not detect any variation of allometry between microhabitat use or locality of the
specimens analysed. The observed SSD between populations or habitat results more of
general size variations than divergeance of allometry rate. Réveillion et al. (2019) show the
existence of cryptic diversity in the morphological species Heterophrynus longicornis. This

diversity appears between localities, with higher divergence when there is higher geographical
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distance between populations. So, genetical divergence is not link to divergence in allometry
rates, Thus, we can conclude that selection pressures are affecting pedipalp development by

the same way in all the studied populations.

There was no size selection when the individuals were capture (apart for to young specimens),
therefore, there is a divergence in general size between the two microhabitats, with larger
specimens in caves than forests. Also, in French Guiana, there is no genetic divergence in
COIl between the two studied microhabitats (Réveillion, 2013), so the observed size
dimorphism between cave and forest does not result from population divergence and selecting

process but more from greater survival or lesser predation rates in cave than in forest.

In French Guiana, genetic data suggest flow between caves and forest. Many specimens
where found in caves, with more than 40 specimens in the same cave, many males were in the
deep cave, each one in his rift, and females near the entrance of the cave. Specimens in forest
were smaller than in cave. It suggests various hypothesis: (1) forest specimens, when they are
enough sized, and aged, go into caves to take/fight for a territory and stay in it. (2), the flow of
specimens is both ways and big specimens only survive in caves. (3) Young disperse,
favoring gene flow, and adult, when they own their territory, don’t move anymore. The
different predatory pressure favoring older specimens in caves than in forest. It would be
interesting to test this three hypothesis to increase our knowledge about the behaviour of this

fantastic species.
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Figure and table captions

Figure 1: Map of Heterophrynus repartition (in grey) in south America, and localities of specimens
capture: circle: French Guiana; Triangle: Para; Square: Piaui.

Figure 2: measurements taken to this study. a: left pedipalp of H. longicornis. pedipalp patella length
(red) b: prosoma, prosoma width (red)
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Figure 3: Variation of prosoma width between different populations and two microhabitats. Boxplot
represents from bottom to top : the extreme of the lower whisker, the lower hinge, the median, the
upper hinge and the extreme of the upper whisker; FG Cave L: Large cave in French Guiana; FG
Cave S: Small caves in French Guiana; FG Forest: French Guiana forest; ***: p< 0.001 (t test).
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Table 1: data of the specimens used for this study.

number ecosystem locality collection
In situ (5)

A. Leetz (2)

9 Forest French Guiana MNHP (1)

"Planeur bleu" (1)

48 Cave French Guiana In situ
MPEG (54)
55 Forest Para, Brésil
MNHP (1)
44 Forest Piaui, Brésil UFPI
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Table 2: Results of the regressions between pedipalp patella length and prosoma width for each sex in
the three whip spider species. The equation adopted: log Y = intercept + slope*log X. F: F-value
(Fisher test for linear regression); d.f., degree of freedom (Fisher test for linear regression); P, P-
value linear regression; R?, coefficient of determination; Cl, confidence interval of the slope at 95%;
PSMA, P-value for SMA, testing for a deviation of the slope from -1 or 1; SE, standard error on the
slope. P-values in bold highlight significant linear regressions. Psma-values in bold highlight
significant allometry.

Species F d.f. P R? slope 95%ClI Psma SE
Cave

Pedipalp ¢ 8144 14 <0.001 0.98 1.43 1.32-154 <0.001 0.01

Pedipalp 3 9194 25 <0.001 0.97 1.77 165-1.88 <0.001 0.02
Forest

Pedipalp 9 2948 29 <0.001 0.91 1.51 1.34-1.69 <0.001 0.02

Pedipalp 3 6718 61 <0.001 0.92 1.80 168-195 <0.001 0.03
French Guiana Large Cave

Pedipalp 9 390.3 9 <0.001 0.98 1.35 1.21-151 <0.001 0.01

Pedipalp ) 9147 20 <0.001 0.98 1.79 1.67-192 <0.001 0.02
French Guiana Small Caves

Pedipalp 9 13.1 3 <0.001 0.99 1.50 1.31-1.70 0.002 0.01

Pedipalp 3 62.64 3 0.004 0.95 1.63 1.11-2.39 0.02 0.02
French Guiana Forest

Pedipalp 9 33.65 1 0.10 0.97 1.44 0.31-6.54 0.272 0.02

Pedipalp 3 151.4 3 0.001 0.98 1.95 151-252 0.003 0.02
French Guiana

Pedipalp ¢ 1288 17 <0.001 0.99 1.50 142-160 <0.001 0.01

Pedipalp 3 1205 30 <0.001 0.98 1.81 1.70-1.92 <0.001 0.02
Para Forest

Pedipalp ¢ 1267 17 <0.001  0.88 1.53 1.28-1.83 <0.001 0.03

Pedipalp 3 126.2 28 <0.001 0.81 2.03 1.71-2.39 <0.001 0.03
Piaui Forest

Pedipalp 9 82.89 7 <0.001 0.92 1.52 1.18-1.94 <0.001 0.02

Pedipalp 3 6319 26 <0.001 0.96 1.73 159-1.87 <0.001 0.02
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Table 3: Results of ANCOVA on sex difference in relative size of pedipalp patella on Heterophrynus
longicornis. The factor was sex, the covariate was prosoma width, and the dependent variable was
pedipalp patella. The table provides F values and associated probability (p) levels, the slope variation
is the interaction between the two covariate prosoma width and the sexes, i.e. the linear models slopes,
in bold significant p-values. SSD index was calculated as In(M/F) equivalent to In(M) - In(F) for each
trait. SShD index was calculated as In((TM/SM)/(TF/SF)) equivalent to In(TM/SM) - In(TF/SF) for
each trait weighted by animal size (prosoma width) to avoid capture bias.

Sexual dimorphism Slope variation SSD SSD SShD
segment F p F p prosoma  Pedipalp
Cave
Pedipalp 184.08 <0.001 10.71 0.0022 -0.0034 0.153 0.157
Forest
Pedipalp 102.41 <0.001 6.91 0.01 0.0352 0.186 0.158

French Guiana Large Cave

Pedipalp 18.66 <0.001 11.26 0.002 0.0002 0.156 0.156

French Guiana Small Caves

Pedipalp 32.96 0.001 0.21 0.66 -0.0047 0.156 0.161

French Guiana Forest

Pedipalp 5.37 0.08 3.45 0.14 0.1129 0.292 0.179

French Guiana

Pedipalp 174.78 <0.001 14.685 <0.001 0.0124 0.170 0.158
Para

Pedipalp 33 <0.001 3.3 0.074 0.0689 0.248 0.180
Piaui

Pedipalp 73.81 <0.001 2.37 0.13 -0.0257 0.091 0.131
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Mon travail de thése a été initié lors de mes deux années de master au cours des années
2011 & 2013. C’est a cette période que j’ai commencé a explorer plus en profondeur le groupe
des Amblypyges en commencant par plusieurs notes sur la taxonomie, la répartion et
descriptions de nouvelles especes que je présente en annexe (Reveillion et al. 2014, Reveillion
& Magquart 2015, Maquart & Reveillion 2016, Maquart et al. 2016, Reveillion & Maquart
2018, Maquart et al. 2018). Mon travail de doctorat trouve ces racines dans mon intérét pour
la taxonomie et dans ces travaux peu valorisés mais si important pour décrire la diversité qui
nous entoure. Naturellement, j’ai ét€ amené a m’interroger assez rapidement sur le sens de ce
travail ce qui m’a conduit a approfondir certaines questions autour de la variation génétique et
surtout de la variation morphologique que I’on observe chez les espéces du genre

Heterophrynus.

Je me suis intéressé a la diversité cryptique existant dans le genre Heterophrynus, et
plus particulierement chez trois espéces : Heterophrynus batesii, Heterophrynus alces et
Heterophrynus longicornis. Cette diversité est étudiée en se basant sur les séquences du COI
de différentes populations venant du Brésil et de Guyane francaise. Les résultats montrent une
tres forte diversité cryptique liée a la distance géographique entre les populations, résultats en
adéquation avec les faibles capacités de dispersion des amblypyges. Seule une trés faible
diversité n’a au contraire pu étre mise en évidence entre des micro-habitats utilisés au sein
d’un territoire géographique plus restreint, a savoir les grottes et la forét guyanaise. Ce

résultat montre de forts échanges d’individus entre les deux micro-habitats.

J’ai ensuite pu commencer a étudier la diversité morphologique des amblypyges. Tout
d’abord les modifications de forme au cours de la croissance du prosoma ont été quantifiées
dans le chapitre trois. Une forte modification de la forme générale de la carapace est présente
lors des premiers stades de croissance, elle s’estompe au fil des mues et s’arréte pour les
animaux adultes. Cette importante modification de la largeur et de la longueur du prosoma
pose un probleme certain quant a leur utilisation comme proxi de taille générale pour les
amblypyges. Il convient ainsi d’éviter leur utilisation chez les jeunes spécimens n’ayant pas

encore atteint leur maturité.

Par la suite j’ai analysé les variations du dimorphisme sexuel entre trois especes :
Heterophrynus batesii, Heterophrynus longicornis et Heterophrynus elaphus. Je me suis
interesse particulierement aux pattes locomotrices et aux pédipalpes, de part les variations

dans leurs taux de dimorphisme et d’allométrie de croissance. Si chacune des espéces montre
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un dimorphisme sexuel sur la taille des pédipalpes, les taux de dimorphisme varient
considérablement et semblent potentiellement liés aux relations sociales et aux régimes
d’appariement des animaux : H. batesii, montrant un fort comportement social, les adultes
vivant en groupe de plusieurs individus et ayant un régime supposé polygyne, montre le plus
fort dimorphisme. H. longicornis vit généralement en couple, éventuellement avec des jeunes,
ayant ainsi un régime d’appariement supposé¢ monogame sur des durées de quelques mois,
montre un dimorphisme intermédiaire. Enfin H. elaphus, espéce solitaire dont les couples ne
semblent se former qu’a 1’occasion de I’accouplement, montre un faible taux de dimorphisme.
Les pattes locomotrices, quant a elles, ne montrent une allométrie de croissance que dans le
cas de H. longicornis (toutes les pattes) et une paire pour chacun des sexes dans le cas de H.
elaphus. Cependant, si un dimorphisme est détecté sur les pattes locomotrices, aucune
différence n’est présente dans les taux d’allométrie de croissance de ces appendices. Le
dimorphisme visible sur les pattes locomotrices est donc plus une résultante d’un SSD général
que d’une sélection sexuelle particuliére sur la taille des pattes. Le dimorphisme sexuel chez
les trois espéces étudiees est ainsi lié a la fois a une sélection sexuelle liée aux régimes
d’appariement et au degré de sociabilité dans le cas des pédipalpes, mais aussi a la sélection

naturelle dans le cas des pattes locomotrices.

Enfin, nous nous intéressons aux variations de dimorphismes présentes des diverses
populations et micro-habitats de H. longicornis. Nous utilisons ici les données de taille
générale et de taille des pédipalpes. Compte tenu du fort cryptisme spécifique observé chez
cette espece au premier chapitre, nous nous attendons a une différence de dimorphisme entre
les populations, mais pas entre les micro-habitats. Or, les résultats obtenus montrent
strictement 1’inverse de cette attente : le dimorphisme est sensiblement le méme entre des
populations éloignées géographiquement, mais significativement différent entre les micro-
habitats. De plus, cette différence n’est pas liée a des variations des taux d’allométrie de
croissance mais a une différence de taille générale des individus. Les plus grands individus se
trouvant dans les grottes et les plus petits en forét. Cette différence dans les tailles des
individus pourrait ainsi étre la conséquence d’une forte contre sélection des plus grands

individus en milieu forestier.

Les amblypyges du genre Heterophrynus exhibent une grande diversité, qu’elle soit
comportementale, spécifique, populationnelle ou morphologique. Ainsi, les especes de ce
genre montrent un fort cryptisme spécifique sur le plan génétique, ils montrent aussi une forte

variation dans leur dimorphisme sexuel, mais, contre toute attente, sont peu divergeant dans
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leur dimorphisme sexuel interpopulationnel. Nous pouvons en conclure que si les forces
évolutives agissant sur les pédipalpes sont liées a la sélection sexuelle et aux régimes
d’appariement, celles agissant sur la taille du corps et des pattes locomotrices seraient liées a
la sélection naturelle. Les pressions de sélection agissant sur les populations

géographiquement éloignées seraient donc assez proches.

Perspectives : Croissance, dispersion, utilisation des micro-
habitats et comportements sociaux chez Heterophrynus
longicornis

Mes resultats obtenus au cours de ce travail original, mais aussi mes travaux précédents
présentés en annexes me confortent dans I’idée que les amblypyges forment un groupe
particuliérement interessant et pertinant pour aborder des questions a [’interface entre
I’écologie evolutive, 1’écologie comportementale et la biologie de la conservation. Ainsi, les
fortes variations de la taille des H. longicornis en fonction du micro-habitat interroge et offre
des perspectives serieuses. Bien que 1’on puisse penser que les animaux ont une croissance
équivalente en forét et en grotte, dépendant de leur age, il est possible que la présence de
proies ou d’un é¢lément abiotique (absence de jour dans les grottes, favorisant une
alimentation a toute heure par exemple) ait une conséquence sur une croissance plus ou moins
rapide des animaux, conduisant a des tailles potentiellement tres variables pour des spécimens
d’age équivalent. Il apparait alors intéressant de tester cette hypothése dans des conditions
controlées. En corrolaire a cette premiere hypothése, le test des préférences d’habitat des
individus entre milieu forestier et grotte en fonction de leur age, ou de I’éviction des plus
petits spécimens par les plus imposants parait également intéressant dans 1’étude de

I’utilisation des deux principaux habitats utilisés.

Des recherches sur les choix de partenaires chez cette méme espéce, H. longicornis,
parraissent également necessaires. En effet, Dias et Machado (2006) concluent sur une
corrélation entre la taille des arbres et la taille des individus s’y trouvant et Weygoldt (1977)
rencontre généralement un couple par arbre. 1l est alors envisageable qu’une homogamie pour
la taille existe chez cette espéce liée a une segrégation spatiale en fonction de la taille des

individus. Les individus plus grands préférants les arbres plus imposants, et les individus de
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taille moindre les arbres moins larges, ’homogamie ne resulterait pas d’un choix entre les
parteniares sexuels mais d’un mécanisme passif (Crespi 1989). L’¢étude de la formation des
paires dans les cavités peut apporter, par une comparaison avec les individus dans les milieux
forestiers, des pistes sérieuses pour répondre a certaines questions. Comment s’cffectue alors
les choix de partenaire en milieu forestier avec quelques individus sur les troncs des arbres et
au sein des grottes ou plusieurs dizaines d’individus sont présents ? Quelle est la réalité de
I’intensité de la compétition entre les males dans les différents habitats et les conséquences
pour les femelles. Existe-t’il des risques de copulations multiples ? Des études génétiques afin

de déterminer la paternité des jeunes auraient alors tout leur intérét.

Enfin, lors de la recherche de spécimens de H. longicornis en Guyane francaise, une
donnée m’a particulierement frappée : I’importante densité de population dans la plus grande
grotte inventoriée et I’apparente ségrégation spéciale s’y mettant en place : i.e. que trés peu de
petits individus ont été identifiés dans la grotte, les males, tous de grande taille, se trouvaient
chacun dans leur propre « mini cavité » (sorte de niche de 1 a 4 m2 environ) au plafond de la
grotte principale. De plus, ils se trouvaient majoritairement vers le milieu et le fond de la
grotte. Au contraire, les femelles se trouvaient majoritairement proches des entrées et étaient
pour la plupart gravides ou porteuses de sacs d’ceufs. Nous n’avons pas pu aller plus loin que
ces simples observations durant cette these et ne connaissions pas, a I’époque, les résultats en

découlant.

Si les différences de taille entre les deux micro-habitats ont effectivement été mises en
évidence et que I’unicité de la population de H. longicornis entre les grottes et la forét semble
maintenant acquise, le fonctionnement précis du ou des régimes reproductif(s) chez H.
longicornis dans les régions disposants de milieux forestiers et cavernicoles laisse de
nombreuses questions en suspens. Le passage entre chacun des milieux est il tres important ?
Les individus grandissent ils plus rapidement en grotte ou la ségrégation s’opérant entre les
grottes et la forét se fait elle sur la taille, de la méme maniére qu’elle s’effectue sur les
arbres ? Dans ce dernier cas, quelle peut étre I’implication du potentiel changement d’habitat

au cours de la vie des individus sur leur biologie et écologie ?

Enfin, la ségrétation spatiale, qu’elle concerne les localisations des individus en fonction de
leur sexe ou de leur taille, laisse planner I’hypothése de régimes d’appariement variants
considérablement entre le milieu forestier, supposé monogame, et les grottes. Les grottes

pourraient elles servir de lieux de rassemblement des grands males, venus parader dans un
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méme lieu pour des femelles cherchant un partenaire reproductif comme c’est le cas avec les

leks observés chez les oiseaux ?

Pour répondre a ces questions, des études génétiques seront necessaires mais également des
suivis sur le long terme des populations de grottes. En paralléle, 1’élevage d’individus en
conditions semies naturelles, offrant plusieurs micro-habitats, pourraient étre envisagées pour
répondre a des questions sur le choix de partenaires sexuels et la compétition entre males

necessitants des observations fines et répétées.
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First record of Heterophrynus elaphus (Pocock, 1903)
(Amblypygi: Phrynidae) for Bolivia
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Abstract: New geographical data for Heterophrynus elaphus (Amblypygi, Phrynidae) represent the first Bolivian record of a

whip spider.

Key words: Amblypygi, Phrynidae, Heterophryninae, whip spider, Heterophrynus elaphus, first record, Bolivia.

Primera cita de Bolivia de Heterophrynus elaphus (Pocock, 1903) (Amblypygi: Phrynidae)
Resumen: Una nueva localidad para Heterophrynus elaphus (Amblypygi, Phrynidae) representa el primer registro boliviano de

amblipigidos.

Palabras clave: Amblypygi, Phrynidae, Heterophryninae, amblipigido, Heterophrynus elaphus, primera cita, Bolivia.

Due to their prevalent occurrence in tropical and subtropical regions,
their cryptic and nocturnal behavior and low abundance, whip spider
(Amblypygi) are not among the frequently collected and studied
arthropods. Therefore the distribution of many species is not known
(Harvey, 2002, 2007). However, in many museum or university
collections around the world, (often unidentified) specimens of these
arachnids can be found. Visiting and revising the collections can
even reveal new species (Pocock, 1894) and certainly improve the
data basis for the distribution of single species.

At the collections of the State Museum of Natural History
Karlsruhe 40 vouchers of several South American species are depos-
ited, originating from the studies of the former curator and
arachnologist Prof. Beck and his collaborators (Beck, 1972; Beck &
Gorke, 1974, under Admetus pumilio C.L. Koch). Among this mate-
rial are several specimens of Heterophrynus elaphus (Pocock, 1903)
from Bolivia. This species was, to date, only known from Peru
(Harvey, 2003). Moreover, to date no amblypygid species was
recorded from Bolivia (Harvey, 2003), so this is the first published
record of a whip spider from Bolivia and a new geographical record
for H. elaphus.

For identification of the specimens we have used the key in
Weygoldt (2002).

MATERIAL EXAMINED: 23d, 39Q: Bolivia, Beni, Prov.
Ballivian, Rurrenabaque (Lat. 14.442157, Long. -67.529867,
WGS84); Eduardo Forno leg., 12/1/1982, manual sampling at night,

from secondary forest, humid, on stones covered with moss and
lichens. Voucher SMNK-AMBLY 0046 deposited at Staatliches
Museum fiir Naturkunde Karlsruhe, Germany.
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Abstract: The genus Charinus is represented by 51 species, distributed in all tropical regions. Their small size allows
them to use a wide range of micro-habitats, from caves, litter to insect nests. The new species C. sillami sp. nov. was found
into termite nests of three different species: Neocapritermes taracua, Spinitermes sp. and Embiratermes neotenicus. Only
Paracharon caecus (Paleoamblypygi: Paracharontidae) was previously known to be associated with Isoptera. Eleven spe-
cies of Charinus were previously known from Northern South America. Charinus sillami sp. nov. is the second species
of the genus occurring in French Guiana. An updated key of Northern South-American species is provided.

Key words: taxonomy, whip spider, systematic, termites, Charinus sillami

Introduction

Whip spiders are secretive animals that feed on small animals they can capture with their spiny pedipalps. They
live in dark habitats like caves, tree trunks or insect nests (termites or ants) (Weygoldt, 2000).

The genus Charinus is characterized by a small size (usually less than a centimeter) and the presence of pulvilli
at the leg tip. It is the largest genus of Amblypygi (Weygoldt, 2000) with 51 species (Miranda & Giupponi, 2011;
Jocque & Giupponi, 2012; Vasconcelos et al. 2013; Vasconcelos et al. 2014). Its small size allows it to use a wide
range of micro habitat from caves (like C. troglobius Baptista and Giupponi, 2002) to litter (C. seychellarum
Kraepelin, 1898) including man-modified environment (C. vulgaris Miranda & Giupponi, 2011). The eleven
known species in Northern South America are C. bordoni (Ravelo, 1977) (Venezuela), C. camachoi (Gonzélez-
Sponga, 1998) (Venezuela), C. gertschi Goodnight & Goodnight, 1964 (British Guiana and Surinam), C. insularis
Banks, 1902 (Ecuador, Galapagos Islands), C. koepckei Weygoldt, 1972 (Peru), C. pardillalensis (Gonzélez-
Sponga, 1998) (Venezuela), C. platnicki (Quintero, 1986) (Surinam), C. quinteroi Weygoldt, 2002 (Guyana), C.
tronchonii (Ravelo, 1975), C. vulgaris Miranda & Giupponi, 2011 (Brazil), and the last one—the first species
occurring in French Guiana- Charinus bromeliaea Jocque and Giupponi 2012. That last species was found in
bromeliceae plants near inselbergs. Recent captures have shown that this species can be found also on the ground,
foraging on the litter (Courtial & Pétillon, pers. comm.).

In Amblypygi, only Paracharon caecus (Paleoamblypygi: Paracharontidae) was previously known to be
associated with Isoptera (Hansen, 1921), but recently four specimens (1 male and 3 females) of Charinus sillami
sp. nov. were captured in several termite nests in the Barrage de Petit Saut [Petit saut Dam] (French Guiana)
belonging to two different genera of termites: Neocapritermes taracua Krishna & Araujo, 1968 and Spinitermes sp.
(Isoptera, Termitidae). Two other specimens (1 male and 1 female) were found in the same locality than the first
ones, but in nests of Embiratermes neotenicus (Holmgren, 1906) (Isoptera, Termitidae). The specimens were
caught alive and one of the authors tried to breed them. Due to the stress of the travel and the dryness, they died
soon after the reception of the specimens.
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Material and methods

The specimens were stored in 70% ethanol. The studies, drawings and measurements were realized with a camera
lucida on a Leica Wild M8 binocular microscope. The alive depicted specimens were taken in picture with an Eos
450 D Canon DSLR and a 100 mm macro F/2.8 L IS UMS Canon lens, lighten with a 580 EXII Canon Cobra flash.
The designation terms follow Weygoldt (2000), i. e. the tibial pedipalp spines are counted from distally to
proximally, and proximally to distally for the femur. Ventral spines are noted in Roman numbers and dorsal spines
in Arabic numbers. The first letter of the name of the segment is placed before the number of the spine. The surface
sculpture follows the terms of Harris (1979). The terms used in the description of the male genitalia follows
Giupponi & Kury (2013).

Depositories

BMNH Natural History Museum, London, UK. (Janet Beccaloni).
AMNH American Museum of Natural History, New York, USA (Lorenzo Prendini).

CFR Personal Collection of Florian Réveillion; Dijon, France.
CPOM Personal Collection of Pierre-Olivier Maquart, Sainte-Hermine, France.
CRU Collections of Rennes 1 University, Rennes, France (Cyril Courtial).

Additional material. Charinus bromeliaea: 1 female, Guyane Francaise, Réserve Nationale de la Trinité,
Crique Aya, 21-22/X/2009, pitfall trap, Courtial C., Pétillon J. [CRU].

Results

Taxonomic description
Charinidae Quintero, 1986
Charinus Simon, 1892

Identification key for the Charinus species from Northern South America (modified from Jocque and
Giupponi, 2012)

1 Basitibia of the fourth leg divided into 4 articles (tibia with five) and carapace with or without median eye tubercle........ 2
- Basitibia divided into 3 articles. . . ... ... 4
- Basitibia divided into 2 articles (tibia with three) . ... ... . 7
2 Female gonopods with small vestigial claws . .. ... ... ... C. koepckei
- Female gonopods without small vestigial Claws. . . .. ... ... .. e 3
3 3 and 5 spines on the upper side of the femur and tibia (respectively), 3 and 2 spines on the lower side of the femur and the tibia

(respectively). Animal occurs in the Galapagos Islands . ...... ... ... ... . i C. insularis
- 5 and 7 spines on the upper side of the femur and tibia (respectively), 5 and 4 spines on the lower side of the femur and the tibia

(respectively). Animal occurs in the Guianas . ........... ... it C. gertschi
4 Total body length maximum 6.0 MM . . .. ... ettt e e e 5
- Total body length exceeding 8.0 MM . . .. ... ..o 6
5 Meso- and meta-sternum are flattened plates . . . .. ... ... e . C. pardillalensis
- Meso- and meta-sternum in the shape of asmall granule. . ....... ... ... ... . i C. camachoi
6 Pedipalpal femur with 2 dorsal and 2 ventral spines and distitibia of leg IV with 16 trichobothria .............. C. bordoni
- Pedipalpal femur with 3 dorsal and 3 ventral spines and distitibia of leg IV with 15 trichobothria ........... . C. tronchoni
- Pedipalpal femur with 3 dorsal and 2 ventral spines and distitibia of leg IV with 16 or 17 trichobothria ........ C. vulgaris
7 Carapace without median eye tubercle . .. .. ... ... i e C. quinteroi
- Carapace with a small median eye tubercle . . .. .. ... ... 8
8 Color dark brown, distitibial spine of pedipalp about 1/4 the size of the medial spine basitibia, distitibia of leg IV with 2 + 16

trichObOthria . .. .o C. platnicki
- Color light brown, distitibial spine of pedipalp about 2/3 the size of the medial spine, basitibia of leg IV with just 1 trichoboth-

0T PP 9
9 Pedipalp distitibia dorsally densely hairy; Pedipalp tibia with 4 spines in its dorsal side and a setiferous tubercle; First femoral
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spine on pedipalp just 1.3 times longer than the secondone. . ......... ... ... ... .. ... ... ..., C. sillami sp. nov.
- Pedipalp distitibia dorsally sparcely hairy; Pedipalp tibia dorsally with 5 spines; First femoral spine on pedipalp 2 times longer
thanthe SecONd ONE. . ... ... C. bromeliaea

Charinus sillami sp. nov. Réveillion & Maquart

Diagnosis. Pedipalp: distitibia dorsally densely hairy; tibia bearing dorsally 4 spines and one proximal setae.
Cephalothorax shrinking anteriorly, fovea deep and surrounded by high rounded bumps. C. sillami differs from C.
plamiki by of the presence of just one trichobotria in the basitibia of leg IV instead of two; from C. quinteroi, C.
troglobius and C. vulgaris by the presence of a median eye tubercle; from C. koepckei, C. insularis and C. gertschi
by the presence of a basitibia IV divided into just 2 articles instead of 4 articles, and from C. pardillalensis, C.
camachoi, C. bordoni, C. tronchoni and C. vulgaris which have 3 articles. The new species can be distinguished
from the only other known species from French Guiana (C. bromeliaea) by shape of the cephalothorax, anteriorly
shrinking in the new species, instead of wider in C. bromeliaea, the place of the angle formed by the fovea, which
is located approximately at 2/3 of the length of the cephalothorax in C. sillami, instead of 4/5 in C. bromeliaea
(Figure 1 ¢ & f); the amount of setae on the distitibia of the pedipalp, which is dorsally densely hairy, instead of
sparsely hairy; the number of spines on the pedipalp tibia, which bears 4 spines and a setiferous tubercule (present
in juveniles and adults of both sexes), contrary to 5 spines on C. bromeliaea (Figures 1 a & e); the number of spines
on the basitarsus, 1 spine on the ventral side in the new species and 2 on C. bromeliaea; and the size of the first
dorsal femoral spine, 1.3 times bigger than the second in C. sillami instead of 2 times in C. bromeliaea (Figures 1b
& le).

Etymology. The species name is dedicated to David Sillam-Dussés, who caught and kindly gave us the
specimens.

Description. female holotype Pedipalp: Femur: bearing dorsally 3 spines (F1>F2>F3), median spine (F2)
almost 3/4 of proximal (F1) and the distal (F3) 3/4 of median spine (Figure 2¢); ventrally with 3 spines on primary
series (FI>FII>FIII), basal ventral spine (FI) curved inwards, bearing a setae, second spine (FII) almost 2/3 of basal
spine, distal spine (FIII) as long as 2/3 of median spine; one paratype female, and the male bears a small fourth one;
Tibia: bearing dorsally 4 spines and a well defined setiferous tubercle, T1<T2>T3>T4; T1=1/4 T2, T3=3/4 T2,
T4=1/2 T3; bearing ventrally two large spines decreasing in size, TII=2/3 TI, and followed by a setiferous tubercle;
Basitibia: bearing dorsally 2 large spines with the basal spine about 2/3 length of distal spine, bearing also one
spine ventrally; Distitibia: long; Dorsally: densely hairy, bearing two spines, basal spines about half of distal spine;
Ventral side inermous; Cephalothorax (Figures 1c, d & h): Anteriorly shrinking; anterior border of the prosoma
with dented aspect, peripheric groove well defined, wider from the posterior margin to the lateral eyes, then
continues thinner anteriorly; anteriorly with smooth impressions, but posteriorly with a deeply impressed fovea
which is surrounded by rounded bumps. The base of the bumps are separated in two by a thin groove, the posterior
part dies into the peripheric groove. The fovea is located at 1/3 of the cephalothorax length. Sternum: consisting of
3 sclerotized parts: tritosternum with a round base and projecting anteriorly between pedipalp coxa in an elongated,
forked tubercle, a little over 3 times longer than wide, with 2 apical (1 on each prong of the fork), 2 middle and 2
basal setae; middle piece about 2/3 length of tritosternum, rounded, convex, anteriorly with 2 strong setae, and 2
setulae laterally and 1 posteriorly; third sclerite rounded and convex, about the same size as second sclerite, with 2
large setae positioned centrally.

Abdomen: oblong with delicate almost indistinguishable punctuations.

Chelicera: bearing four internal teeth. Proximal one very big (about 2 times longer than wider), 2 median
teeth-spines like- about half size of proximal one; distal teeth about 2/3 of proximal teeth, bifid, with distal cusp
larger (Figure 1g). Claw with 5 teeth.

Legs with many setae; length of I>III>IV>II, tibia I with 23 articles, tarsus I with 37 articles. Leg IV,
basitibia: divided into 2 pseudo-articles, one trichobothria on the first pseudo-article, and one at the last one;
distitibia: 3 basal trichobothria and 13 distal (sf with 5 trichobothria, sc with 5, and the 3 terminal (¢, trm and tc)
(Figure 2). Basitibia-distitibia length: BT1>DT>BT2; distitarsus tetramerous. Genitalia: Posterior margin of the
genital operculum rounded with few setae. Female gonopods rounded, sucker-like and small. Without finger like
appendage and with few setae along its posterior edge.
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FIGURE 1. Differences between C. sillami and C. bromeliaea; a—d and g-h, holotype of C. sillami: a: C. sillami, left pedipalp
tibia; b: C. sillami, left pedipalp femur; ¢: C. sillami, cephalothorax; d: C. sillami (male paratype), cephalothorax; e: C.
bromeliaea, pedipalp tibia and femur; f: C. bromeliaea, cephalothorax; g: C. sillami, chelicerae; h: C. sillami (female
paratype), cephalothorax; the arrows point the differences between C. sillami and C. bromeliaea.
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FIGURE 2. C. sillami: details of the tibia I'V with location of trichobotria.

Color: alive: Cephalothorax and pedipalps: brownish with chelicerae and the tip of the pedipalp spines
reddish. Legs: brownish with lighter articulations. Abdomen: dark-brown, with apical black stripe. Ethanol: same
colors than alive but fader (Figure 3).

Measurements (in mm). Holotype: Cephalothorax: length: 2.62, width: 3.71; Pedipalp: femur: 2.57, tibia:
2.17, basitarsus: 0.88, distitarsus: 0.48, tarsal claw: 0.39.
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FIGURE 3. C. sillami: living male and female specimens.

Description of the male. Same as female, except that it possesses elongated pedipalps, which bear on the tibia,
ventrally two spines and a fade setiferous tubercle, and a fourth spine (half the size of the third one) on the ventral
side of the pedipalp femur (like one of the female paratypes).

Male gonopods: soft structure V shaped with sclerotized regions in its base. LoL1 larger than LoD and LoD
larger than LoL2. LoL1 and LoL2 with sclerotised region on their inner surface. Pi and LaM almost of the same
size.

Measurements (in mm). Paratype male: Cephalothorax: length: 2.42, width: 3.20; Pedipalp: femur: 3.95,
tibia: 4.45, basitarsus: 0.95, distitarsus and tarsal claw: 1.20.

Distribution records. North of French Guiana.

Type material. HOLOTYPE ©Q: Guyane Frangaise, 97315, Barrage de Petit Saut, 111/2013, into a nest of
Neocapritermes taracua. D. Sillam-Dussés leg. [BMNH]. PARATYPES: 1913 same data as the holotype.
[Female in AMNH, Male in BMNH]. 19 same data as the holotype, but in Spinitermes sp. nests. [CPOM]. 1217
Guyane Francaise, 97315, Barrage de Petit Saut, 111/2014, in Embiratermes neotenicus nests. [CFR].
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Discussion

Like most of Charinidae, Charinus sillami does not support dryness (Weygoldt 2000). We were unable to breed
them in order to understand their ethology. The only known case of association with Isoptera was made by Hansen
(1921) with Paracharon caecus Hansen, 1921, which lives into termite nest in Guinea Bissau. P. caecus is
extremely rare, very few observations were made, but due to the blindness of the species, its stout and hairy
pedipalps, several authors (Hansen, 1921; Delle-Cave 1986; Weygoldt 1996) inferred that it is strongly associated
with termites, and might use their nest, not only for resting, but also as a place to live in. Because C. si/lami does
not show any of the above cited features (blindness, stout and/or hairy pedipalps), their relationship with termites
remains unclear. In addition, the fact that they were found in the nests of three different species—which limits the
possibility of a chemical mimicry—tilts the balance for a facultative presence. The catch was made during the day
and the catcher did not observe any agonistic sign against amblypygi by the termites. A recent observation, made in
Guinea (Seringbara), have shown that Damon medius (Herbst, 1797; Phrynichidae) can be found inside cathedral
termite nest, and was observed by night going out and hunting on the construction (Vanderbergh, per. com.).
Similar observations were made in Formicidae nests. LeClerc et al. (1987) have shown that Phrynus gervaisii
(Pocock, 1894), can rest during the day at the entrance of the nests of the giant tropical ant Paraponera clavata
Smith, 1858 (Hymenoptera, Formicidae) which is known to inflict a very painful sting. Pérez et al. (1999) have
even shown that the presence of Phrynus gervaisii (Pocock, 1894) decrease the mortality rate of the nests of
Paraponera clavata (Fabricius, 1775).

Peter Weygoldt (2000; 2002) reported the case of Charinus platnicki (Quintero 1986) which was found in nests
of Atta cephalotes (Linnaeus, 1758) and Atta sexdens (Linnaeus, 1758).

It would be very interesting to study how whip spiders deal with their hosts to be able to live among them
without having them initiating any agonistic behaviour.
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First record of Etienneus africanus (Arachnida,
Thelyphonida) in Mali and Burkina Faso
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Abstract: Etienneus africanus (Hentschel, 1899), the only known Thelyphonida occurring in Africa, was previously known only from
the western tip of the African continent. New records from Burkina Faso and Mali suggest that this species might occur along the

wet areas along the Sahelian region.

Key words: Thelyphonida, Mastigoproctus, vinegaroon, whip scorpion, biodiversity, Mali, Burkina Faso.

Primer registro de Etienneus africanus (Arachnida, Thelyphonidae) en Mali y B’urkina Faso
Resumen: Etienneus africanus (Hentschel, 1899), el unico Thelyphonida presente en Africa, era conocido previamente solo del ex-
tremo occidental del continente africano. Nuevos registros de Burkina Faso y Mali sugieren que esta especie podria estar presente

a lo largo de las zonas humedas de la regién saheliana.

Palabras clave: Thelyphonida, Mastigoproctus, vinagrillo, escorpion latigo, biodiversidad, Mali, Burkina Faso.

The arachnid order Thelyphonida is comprised of 106 described
species and 5 subspecies, in 18 genera (8 of which are monotypic) in
a single family (Haupt 1996, 2004; Harvey 2002, 2003, 2007,
Viquez & Armas, 2005, 2006, 2007; Armas & Viquez, 2007,
Giupponi & Vasconcelos, 2008). Most of them occur in South-
Eastern Asia, or in South-America. Their size range varies from
about 20 mm for the South-American genus Tellyphonellus to more
than 57 mm for the genus Mastigoproctus (Punzo, 2006). On the
African continent, only Etienneus africanus (Hentschel, 1899) is
known. It was thought for a long time that this species might have
been introduced through commercial shipping with South-East Asia
and belonged to the Asian genus Hypoctonus, and settled in Africa
since then (Cooke & Shadab, 1973), however Heurtault (1984)
demonstrated that this species was native from Africa and created
the mono-specific genus Etienneus to transfer this species. Huff &
Prendini (2009) confirmed the taxonomic position of the species,
and suggested that it might be a Gondwana relict, recording it from
Senegal, Gambia, Guinea Bissau, and Guinea. That geographical
distribution might suggest that this species preffers semi-moist areas
along the Sahelian region.

In 2013, we collected two specimens of Thelyphonida in
south-western Burkina Faso, in Banfora region. The area belongs to
the West Sudanian Savannah (Olson et al, 2001). However the
collection location was a very moist environment near water
streams. Furthermore, another specimen, collected in South Mali,
was given to us by T. Gadbugi and turned out to be also this species.
All specimens fit exactly into the precise redescription given by Huff
& Prendini (2009). In particular, the median longitudinal suture
(which is autapomorphic for the genus) was clearly visible on our
specimens, as were the ommatoids. The specimens did not show any
significant difference with the description given by these authors,
especially in overall length, number and location of trichobothria
and spurs. Overall size of our specimens was comprised between 33
and 36 mm. All these characters lead us to conclude that our speci-
mens indeed belong to Etienneus africanus.

These new records are located about 640 kilometers south-
east to the easternmost known point for this species (Fig. 1). Several
oral records (Gadbugi T., com. pers.) suggest that this species might
also occur in northern Ghana, and in Togo, meaning that the species
has a wider distribution area in the West Sudan Savannah ecoregion
along the frontier with the Sahel region.

MATERIAL EXAMINED: 29%: Burkina Faso, Banfora region,
“Lamonodougou”, VI/2013. 1Qin Coll. Maquart P.O., 1% in Coll.
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Girod C.; 1J: Mali: Bougouni, VI/2014. Gadbugi T. Leg. Coll:
Maquart P.O.
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Résumé: Jusqu’en 2012, une seule grande espéce arboricole et cavernicole d’amblypyge était connue de Guyane Frangaise:
Heterophrynus longicornis (Butler, 1873). La présence de deux espéces récemment décrites et de petite taille, Charinus bromeliaea
Jocque & Giupponi, 2012 et Charinus sillami Réveillion & Maquart, 2015, ainsi que la découverte d’Heterophrynus alces Pocock,
1902 portent le nombre total d’espéces a 4. Leur biologie, leur répartition et une clé de détermination sont précisées dans le présent
travail afin de faciliter I'identification de ces animaux trop peu étudiés.

Mots clés: Amblypigi, Heterophyrnus, Charinus, identification, Guyane.

Whip spiders (Arachnida: Amblypygi) of French Guiana

Abstract: Until 2012, only one, large, amblypygid species was known from French Guiana, Heterophrynus longicornis (Butler,
1873). The recent description of two, very small species, Charinus bromeliaea Jocque & Guipponi, 2012 and C. sillami Réveillion &
Maquart, 2015, and the discovery of Heterophynus alces Pocock, 1902 elevate the number of known species to 4. While the
separation of Heterophrynus species is easy, as H. alces has stouter pedipalps than H. longicornis, the differences between the
species of Charinus are rather subtle and mostly involve the pedipalp spines, with C. bromeliaea bearing 5 spines on the dorsal side
of its pedipalps and C. sillami only 4. The two genera differ widely as to behaviour and habitat range: Heterophrynus can be found
on trees and in caves, from ground level up to 1.5 —2 m. Charinus can be found foraging in the ground, inside bromeliads (for
Charinus bromeliaea) and inside the nests of several termite species such as Spinitermes sp. and Embiratermes neotenicus for
Charinus sillami. The present paper aims to improve the knowledge of these undercollected and understudied animals and and
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make their identification easier.

Key words: Amblypigi, Heterophyrnus, Charinus, identification, French Guiana.

Introduction

Les amblypyges sont un petit ordre d’arachnides avec environ
200 especes recensées. En Amérique du Sud, 5 genres sont
représentés. En Guyane Francaise, seulement 2 genres sont
connus: Heterophrynus et Charinus (Harvey, 2003; Jocque &
Giupponi, 2012; Réveillion & Maquart, 2015).

Arachnides lucifuges, et inoffensives, les amblypyges
possédent un corps large et fortement aplati, leur permettant
de se cacher la journée sous des écorces, sous les pierres, dans
des anfractuosités de rochers, voir sous les feuilles. Chassant
a ’aide de leurs puissants pédipalpes et se repérant grace a
leur premiére paire de pattes trés allongées -appelées pattes
antenniformes- les amblypyges peuvent étre totalement
aveugles, tel que Paracharon caecus Hansen, 1921 (Wey-
goldt, 2000), ou bien avoir des yeux plus ou moins dévelop-
pés, ayant surtout un réle de photodétection. Distribuées dans
les régions tropicales et sub-tropicales, certaines especes se
trouvent jusqu’en Turquie et en Gréce (tel que Charinus
ioanniticus [Kritscher, 1959]). Les amblypyges sont connues
pour utiliser énormément de micro-habitats, comme les troncs
d’arbres, les grottes, voir la litiére. Certaines espéces sont trés
anthropophiles, telles que Charinus vulgaris Miranda &
Guipponi, 2011, ou Damon variegatus C. L. Koch, 1850 qui
peuvent étre trouvables en plein centre-ville, tandis que
d’autres, au contraire, sont tout a fait troglobies tels que Cha-
rinus troglobius Baptista & Giupponi, 2002, Charinus oma-
nensis Delle Cave, Gardner & Weygoldt, 2009, ou Paraphry-
nus grubbsi Cokendolpher & Sissom, 2001 (Baptista & Guip-
poni, 2002; Delle Cave et al., 2009; Cokendolpher & Sissom,
2001).
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Avec plus de 96% de son territoire recouvert par la fo-
rét, La Guyane est le département Frangais le plus boisé, et sa
forét est parmi la moins fragmentée au monde. Peu
d’expéditions d’envergure ont ét¢ mandatés pour étudier
I’écosystéme guyanais, parmi les plus notables, il y eu les
expéditions du Radeau des Cimes en 1986-1989-1996 qui
eurent pour objectif d’échantillonner la faune et la flore de la
canopée. Cependant, aucune nouvelle espece d’amblypyge ne
ft décrire suite a ces missions. Suite a de multiples séjours en
Guyane Frangaise (2005, 2006, 2007, 2008, 2012, 2013)
Florian Réveillion a pu collecter beaucoup de matériel, et a
travaillé dans le cadre de son Master, sur la génétique des
populations d’Heterophrynus longicornis (Butler, 1873) en
Guyane Francaise et au Brésil (Réveillion, 2013). 11 est a
noter que malgré une trés grande diversité de micro-habitats,
seulement trois espéces sont connues sur ce territoire. Une
quatriéme y est trés fréquente, et n’était pas décrite dans la
littérature: Heterophrynus alces Pocock, 1902. De nombreu-
ses découvertes sont donc a prévoir sur ce territoire. Une clé
de détermination ainsi que des considérations écologiques
seront précisées afin de pouvoir faire le point sur les connais-
sances actuelles de cet ordre en Guyane Frangaise.

Matériel et méthodes

Les photographies présentées ont été réalisées par Florian
Réveillion avec un Eos SDII Canon DSLR utilisant un objec-
tif 100 mm macro F/2.8 L IS UMS Canon, ainsi qu’un flash
580 EXII Canon Cobra. Les termes employés suivent les



désignations de Weygoldt (2000), i. e. les épines du tibia du
pédipalpe sont comptés de la plus distale a la plus proximale
et de proximale a distale pour le fémur. Les épines situées sur
la face ventrale sont notées en chiffres Romains, tandis que
celles situées sur la partie dorsale, sont notées en chiffres
Arabes. La premicre lettre du nom du segment est placée
apres le numéro d’épine. Les termes employés pour décrire la
sculpture de I’exosquelette se référent a la publication
d’Harris (1979). Toutes les étiquettes sont rédigées au format
Verbatim.

Institutions:

CFR: Collection de Florian Réveillion, Saint-Valérien, France.

CPOM: Collection de Pierre-Olivier Maquart, Sainte-Hermine,
France.

CUR: Collection de I’Université de Rennes 1, Rennes, France.

CGRETIA: Collection du Gretia (Groupe d’Etude des Invertébrés
Armoricains), Rennes, France.

Systématique et bionomie

Le genre Heterophrynus est caractérisé par la présence de
trois épines distales nettes sur les tibias des pédipalpes (Fig.
2B, F) ainsi que —ventralement- par la présence d’une apo-
physe projetée vers I’arriére sur le trochanter du pédipalpe
(Fig. 1B). Ce genre Sud-Américain, est constitué de 16 es-
peces distribuées depuis la forét Amazonienne, jusqu’a la cote
Pacifique, en passant par les foréts Andines (Guipponi &
Kury, 2013). Habituellement de grande taille, I’envergure des
pattes antenniformes -chez Heterophrynus longicornis- peut
dépasser les 60 centimeétres. Le dimorphisme sexuel est carac-
térisé chez certaines espéces par une élongation des pédi-
palpes du male par rapport a ceux de la femelle chez les gros
individus, cependant, la forme des plaques génitales reste le
meilleur moyen de sexer ces arachnides (Fig. 2C, D, G, H).
Leur grande taille peut leur permettre de chasser des grosses
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Fig. 1: A: extrémité des tarses montrant
les pulvilli, trés développés chez les
Charinus; B: vue ventrale du trochanter
d’Heterophrynus montrant I'apophyse
dirigée vers l'arriére.

proies telles que des petits mammiféres voir de pécher comme
cela a été montré chez H. cheiracanthus (Ladle & Velander,
2003), ce comportement semble commun aux Amblypyges de
grande taille, dont 1’alimentation est souvent opportuniste.
L’un des auteurs élevant Damon medius (Herbst, 1797), un
Amblypyge Togolais, a pu observer ce comportement en
captivité: I’amblypyge péchait régulierement les guppies qui
étaient introduits dans son aqua-terrarium (Maquart P.O.,
Pers. Comm.).

Le genre Charinus est caractérisé par la présence de
pulvilli trés développés a 1’extrémité de ses tarses (Fig. 1A)
ainsi qu’une petite taille (5-15mm). Alors que le plateau
Guyanais abrite 4 espéces, seules C. bromeliaea Jocque &
Giupponi, 2012 et C. sillami Réveillion & Maquart, 2015 ont
été décrites de Guyane Francaise. Le dimorphisme sexuel est
trés faible au niveau des plaques génitales, mais peut étre
particuliérement prononcé sur les pédipalpes, notamment chez
C. sillami, ou celles du male sont beaucoup plus allongées
que celles de la femelle (Fig. 3A, B). La majorité des indivi-
dus de C. bromeliaea ont été trouvés dans des broméliacées
du genre Achmea, cependant, d’autres individus ont été trou-
vés dans la liticre grace a I'utilisation de pi¢ges barbers
(Courtial C. com. pers.). C. sillami a été capturé a I’intérieur
de termitiéres de Neocapritermes taracua Krishna & Araujo,
1968, d’Embiratermes neotenicus (Holmgren, 1906) et de
Spinitermes sp (Isoptera, Termitidae). L’espéce n’a pu étre
étudiée que sur la base de quelques individus, Il serait donc
hatif de conclure qu’elle soit exclusivement termitophile. Au
vue de la forte spéciation pouvant avoir lieu dans ce genre —
connu pour exploiter de nombreux micro-habitats tels que la
litiere forestiere, les grottes, voire I’ intérieur des fourmiliéres
(Weygoldt, 2000; Miranda & Giupponi, 2011). II est fort
probable que d’autres espéces soient présentes sur ce terri-
toire.



Fig. 2: A-D: Heterophrynus longicornis: A: habitus femelle; B: pédipalpe male; C: plaque génitale femelle, vue ventrale; D: plaque gé-
nitale male, vue ventrale; E-H: Heterophrynus alces: E: habitus femelle; F: pédipalpe male; G: plaque génitale femelle, vue ventrale; H:
plague génitale male, vue ventrale.

Clé de détermination des espéces Guyanaises:

1. Pattes marcheuses possédant des puvilli imposants a

I’extrémité des tarses (Fig.1A); Trochanters des pédi-

palpes ne possédant pas une apophyse ventrale dirigée
vers le coté postérieur; petite taille

— Pattes marcheuses ne possédant pas de puvilli; Trochan-
ters des pédipalpes possédant une apophyse ventrale diri-
gée vers le coté postérieur (Fig.1B); grande taille......... 3
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. Tibia du pédipalpe avec 5 épines sur la partic dorsale;
Disitibia de la patte IV avec 14 trichobothries................
.................................................................. C. bromeliaea
— Tibia du pédipalpe avec 4 épines sur la partie dorsale,
avec présence d’un tubercule sétifere; Disitibia de la patte
IV avec 16 trichobothries sur la face dorsale; Tibia du pé-
dipalpe plus grand que la largeur du céphalothorax........
.......................................................................... C. sillami

3. Pédipalpes allongés; partie dorsale du tibia du pédipalpe
possédant 7 épines, dont deux secondaires précédant les 3
grandes épines primaires coté proximal; partie dorsale du
fémur du pédipalpe avec 5 épines ........... H. longicornis

— Pédipalpes trapus; partie dorsale du tibia du pédipalpe
possédant 6 épines, dont une secondaire précédant les
trois grandes épines primaires coté proximal: partie dor-
sale du fémur du pédipalpe avec 4 épines.......... H. alces

Heterophrynus alces Pocock, 1902

REFERENCE ORIGINALE: Pocock, R.I1. 1902. A contribution to the
systematic of the Pedipalpi. Annals and Magazine of Natural
History (7)9: 157-165.

MATERIEL EXAMINE: 3 3, 3 22: Guyane Frangaise, Ré-
serve de la Trinité, Crique Aya, 22/X/2009 [CUR]; 1 3Q:
Guyane Frangaise, Cacao, bouche de canalisation, chemin de
la source, 2012 [CFR].

BREVE DESCRIPTION: Amblypyge trapue, de grande taille
(céphalothorax pouvant mesurer jusqu’a 10mm de longueur
chez les spécimens adultes) (Fig. 2E). Pédipalpes courts et
robustes (Fig. 2F): Trochanter: 3 grandes épines sur la
marge antéro-ventrale, 1 épine sur la marge antéro-dorsale, et
une apophyse dirigée vers I’arriere sur la face ventrale; Fé-
mur: 4 épines sur la marge antéro-dorsale, la proximale est
trifide, présence de 6 épines sur la marge antéro-ventrale, la
FII étant nettement plus courte que la FI et la FIII, et étant
situé au-dessus de la marge antéro ventrale; Tibia: 6 épines
sur la marge antéro-dorsale, 2 sont présentes sur la partie
distal des 3 épines primaires, et 1 sur la partie proximal, pré-
sence de 6 épines sur la marge antéro-ventrale, la TV est trés
réduite en taille; Basitarse: 2 grandes épines dorsales, suivies
par 1 petite, présence de 2 épines ventrales; Distitarse: griffe
terminale soudée, présence d une épine au-dessus de 1’organe
de nettoyage, ainsi qu’une ligne de soies sur sa marge ven-
trale, présence de nombreuses soies sur les marges antéro-
dorsales et antéro-ventrales, allant de la base du distitarse
jusqu’a quasiment I’apex de la griffe terminale; Céphalotho-
rax: légérement plus large que long, convexe sur sa partie
antérieur, concave sur sa postérieur. 3 globes oculaires, le
médian avec 2 yeux, les latéraux avec 3 yeux chacun; Ster-
num: seul le tritosternum est sclérifiées, et est en forme
d’épine projetée vers I’avant, il comporte de nombreuses
soies. Pattes: Patte IV, basitibia: divisé en 3 pseudo articles,
une trichobothrie (bt) sur le dernier pseudo article; distitibia:
possede 25 trichobothries (1 bf, 2 be, 1 sbf, 1 stf, 8 sf, 9 sc, 1
tm, 1 tf, 1 tc).

REPARTITION: Brésil, Guyana, Suriname, Guyane Frangaise
Nov. Loc. (Guipponi & Kury, 2013, Harvey, 2003)

BIONOMIE: Durant la nuit, cette espece se trouve préférentiel-
lement dans les grottes ou sur les arbres dans une zone com-
prise entre 0,2 et 1 metre au-dessus du sol. Lorsqu’elle est
déranggée, elle part souvent se réfugier dans une crevasse, voir

sous les feuilles dans la litiére. Durant la journée, elle se
cache dans les crevasses de 1’arbre, derriére des écorces, ou
dans des arbres creux. Lorsqu’elle occupe des arbres sains, on
peut la trouver sous les feuilles de la litiére, voir sous la base
des racines. Généralement, un arbre n’est occupé que par un
individu, mais les deux sexes peuvent étre rencontrés sur le
méme arbre de fagon occasionnelle (Weygoldt, 1977). Cette
espéce semble présente sur tout le territoire Guyanais, essen-
tiellement en sous-bois. Les individus peuvent rester sur le
méme tronc pendant plusieurs semaines voire plusieurs mois
(Weygoldt, 2002). Le dimorphisme sexuel est présenté en Fig.
2G, H.

Heterophrynus longicornis (Butler, 1873)

REFERENCE ORIGINALE: BUTLER, A.G. 1873. A monographic
revision of the genus Phrynus, with descriptions of four re-
markable new species. Annals and Magazine of Natural His-
tory (4) 12: 117-125.

MATERIEL EXAMINE: 1 &': Guyane Frangaise, Saint Laurent
du Maroni, 18/VII/2007, Chasse a vue de nuit [CPOM]; 19:
Guyane Francgaise, Montagne de Kaw, Grotte de la scierie,
VII/1991; 283 4 juvéniles: Guyane Frangaise, Saint Elie,
Sinnamary, P.K.16, 1997 [CUR]; 222, 1 &: Guyane Fran-
caise, Montagne de Kaw, Grotte de la scierie, 2007 [CFR].

BREVE DESCRIPTION: Amblypyge de taille imposante (cé-
phalothorax pouvant mesurer jusqu’a 14mm de longueur chez
les spécimens adultes) (Fig. 2A). Pédipalpes allongés (Fig.
2E): Trochanter: 3 grandes épines sur la marge antéro-
ventrale, 1 épine sur la marge antéro-dorsale, et une apophyse
dirigée vers I’arriére sur la face ventrale; Fémur: 5 épines sur
la marge antéro-dorsale, la proximale étant bifide, 5 épines sur
la marge antéro-ventrale; Tibia: 7 épines sur la marge antéro-
dorsale, 2 sont situées du coté distal des 3 épines primaires,
et 2 du coté proximal, présence de 6 épines sur la marge anté-
ro-ventrale; Basitarse: 2 grandes épines dorsales et 2 épines
ventrales; Distitarse: griffe terminale soudée, présence de
lignes de soies sur les marges dorsale et ventrale de ’organe
de nettoyage, nombreuses soies sur les marges antéro-dorsale
et antéro-ventrale, allant de la base du distitarse jusqu’a qua-
siment I’apex de la griffe terminale; Céphalothorax: 1égere-
ment plus large que long, convexe sur sa partie antérieure,
concave sur sa partie postérieure. 3 globes oculaires, le mé-
dian avec 2 yeux, les latéraux avec 3 yeux chacun; Sternum:
en 3 parties sclérifiées, le tritosternum est en forme d’épine
projetée vers I’avant, comportant de nombreuses soies, les
deux autres parties sont de petite taille, la partie médiane est
divisée en deux dans le sens de la longueur, la derniére partie
est en un seul morceau. Pattes: Patte I'V, basitibia: divisé en
3 pseudo articles, et posséde une trichobothrie (bt) sur le
dernier pseudo-article; distitibia: 26 trichobothries (1 bf, 1 bc,
1 sbf, 1 sbc, 9 sf, 10 sc, 1 tm, 1 tf, 1 tc).

REPARTITION: Brésil, Guyane Francaise (Guipponi & Kury,
2013; Harvey 2003)

BIONOMIE: Cette espéce occupe généralement, dans les
grottes ou sur les arbres, une strate comprise entre 1.5 et 2
meétres au-dessus du sol. Dans la plupart des cas, I’arbre est
partagé par les deux sexes, qui se tolérent trés bien. De
méme les juvéniles peuvent coexister avec les parents sans
craindre le cannibalisme qui n’apparait que trés rarement.
Certains gros arbres peuvent méme étre colonisés par plu-
sieurs spécimens. La circonférence de 1’arbre est souvent
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Fig 3: A—E: Charinus sillami: A: habitus femelle; B: habitus male; C: céphalothorax et pédipalpes, vue dorsale; D: céphalothorax, vue la-
térale; E: pédipalpe gauche, tibia, métatarse et tarse, vue dorsale; F-I: Charinus bromeliaea: F: pédipalpe droit, vue dorsale; G: habitus
femelle; H: céphalothorax et pédipalpes, vue dorsale; I: céphalothorax, vue latérale. Les fleches indique le tubercule sétifére typique de
C. sillami et I'épine chez C. bromeliaea.
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corrélée positivement a la taille des individus (Dias & Ma-
chado, 2007). Les Amblypyges se trouvent fréquemment
aussi bien dans le coeur de la forét que sur les bordures fores-
tiéres. D’aprés Carvalho et al. (2012) H. longicornis préfére
les arbres d’un diamétre compris entre 10 et 50 cm, héber-
geant souvent une termitiére. Certains spécimens peuvent
utiliser les terriers des petits mammiféres situés a la base de
I’arbre pour se cacher durant la journée. Lorsqu’ils se cachent
dans une cavité, ils se tiennent généralement prés de I’entrée
et peuvent ainsi —avec leurs pattes antenniformes- controler
I’acces de I’entrée de leur cachette. S’ils viennent a étre dé-
ranggés, ils n’iront jamais se cacher dans une crevasse contrai-
rement a H. alces, mais iront se loger au plus profond de la
cavité. (Weygoldt, 1977). Tout comme H. alces, les individus
peuvent rester sur le méme tronc pendant plusieurs semaines
voire plusieurs mois (Weygoldt, 2002). Le dimorphisme
sexuel des plaques génitales est présenté en Fig. 2C, D.

Charinus bromeliaea Jocque & Guipponi, 2012

REFERENCE ORIGINALE: JOCQUE M. & GIUPPONIA.P.DEL. 2012.
Charinus bromeliae sp. n. (Amblypygi: Charinidae); a new
species of bromeliad inhabiting whip spider from French
Guyana. Zootaxa, 3158: 53-59.

MATERIEL EXAMINE: 19: Guyane Frangaise, Réserve Na-
tionale de la Trinité, Crique Aya, 21-22/X/2009, pitfall trap,
Courtial C., Pétillon J. [CGRETIA]. Conservée en alcool a
70°.

BREVE DESCRIPTION: amblypyge de trés petite taille, (cépha-
lothorax pouvant mesurer jusqu’a 2,12mm chez les spécimens
adultes) (Fig. 3G). Pédipalpes courts et robustes (Fig. 3H):
Fémur: Porte 2 ou 3 épines dorsalement (I>II>III), épine
basale presque 2 fois plus grande que celle du milieu, qui est
elle-méme 2 fois plus grande que 1’épine distale. Ventrale-
ment il porte 3 épines (I>II>1I1), I’épine basale est recourbée
vers I’intérieur et considérablement plus longue que I’épine
médiane, 1’épine distale fait la moitié de 1’épine médiane.
Tibia: porte 5 épines dorsales I<II>III>TV>V; Iépine [V fait
1/3 de I’épine 111, I’épine V fait environ 1/3 de 1’épine IV.
Basitarse: porte 2 grosses épines dorsales, 1’épine distale est
légeérement plus longue que la basale; ventralement, il com-
porte 2 petites épines, 1’apicale faisant environ % de I’épine
proximale dorsale; Distitarse: long, avec 2 épines incurvées
dans sa moitié¢ basale, 1’épine basale fait 2/3 de la distale et
elle fait 7 de la taille du distitarse; Céphalothorax: aplatit,
plus large que long (ratio légérement supérieur a 4/5) avec
une dépression postérieure (opposée aux yeux tuberculaires
médians) de laquelle un fin sillon médian commence et fini
dans une dépression entre la paire bosselée en arriére du tu-
bercule oculaire (Fig. 31). Les coins de la marge antérieure
s’étendent vers ’arriére en une partie large et arrondie, les
yeux médians et latéraux sont réduits par rapport a la
moyenne du genre. Le processus frontal est trés développé,
plus long que large avec un apex émoussé; Sternum: consti-
tué de 3 parties sclérosées: tritosternum avec une base ronde
projeté antérieurement entre les coxa des palpes, en un tuber-
cule fourchu, Iégérement 3 fois plus long que large, avec deux
setae apicales, deux médianes et deux basales. La partie cen-
trale est arrondie, convexe, et porte antérieurement 2 grosses
setae, 2 setulae latéralement et une postérieurement; Le troi-
siéme sclérite est arrondi et convexe, Iégérement plus petit -ou
aussi gros- que le second sclérite, avec 2 grosses setae posi-
tionnées centralement. Chélicére: porte 4 dents internes: la
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dent distale est bifide, la premiére extrémité est plus large que
la seconde, la quatriéme est deux fois plus long que les autres,
et beaucoup plus large; la taille relative est comme suit (de
I’extrémité a la base): IV>Ia>Ib>III=II. Pattes: présence de
pulvilli a extrémité des pattes 11, III et IV; Patte IV, basiti-
bia: avec 2 pseudo-articles, 1 trichobothrie situ¢ sur le dernier
pseudoarticle; distitibia: avec 1 trichobothrie basale, 3 mé-
dianes et 11 trichobothries distales.

REPARTITION: Guyane Frangaise, autour des Inselbergs
(Jocque & Guipponi, 2012)

BIONOMIE: Charinus bromeliaea a été¢ découverte dans des
bromeliacées a Savanne Roche Virginie et une cinquiéme
femelle a été capturée par pitfall trap dans la réserve de la
Trinité, a la crique Aya, également autour d’un inselberg.
Cette espece semble donc se trouver a la base des inselbergs,
connus pour abriter une faune tout a fait particuliére
(Porembski & Barthlott, 2000). Il serait intéressant de pour-
suivre les efforts de capture autour de ces formations ro-
cheuses particuli¢res afin de pouvoir définir son aire de répar-
tition exacte. Une étude approfondie de ses capacités de dis-
persion pourrait permettre potentiellement d’isoler différentes
populations, voire différentes sous-espéces.

Charinus sillami Réveillion & Maquart, 2015

REFERENCE ORIGINALE: REVEILLIONF. & MAQUARTP.O. 2015. A
new species of Charinus Simon, 1892 (Amblypygi, Charini-
dae) from termites nest in French Guiana. Zootaxa, 4032 (2):
190-196. http://dx.doi.org/10.11646/zootaxa.403 2.2.3

MATERIEL EXAMINE: holotype Q: Guyane Frangaise, 97315,
Barrage de Petit Saut, I1I/2013, Into a nest of Neocapritermes
taracua. D. Sillam-Dussés leg. [Coll. British Museum of
Natural History]. Paratypes: 19213 méme datas que
I’holotype. [Femelle coll. de I’American Museum of Natural
History, Male coll. du British Museum of Natural History].
19 méme data que 1’holotype mais trouvé dans un nid de
Spinitermes sp [CPOM]. 1913 Guyane Francaise, 97315,
Barrage de Petit Saut, 111/2014, dans un nid d’ Embiratermes
neotenicus. [CFR].

BREVE DESCRIPTION: Amblypyge de trés petite taille (cépha-
lothorax pouvant mesurer jusqu’a 2,6 mm chez les spécimens
adultes), (Fig. 3A, B). Pédipalpes courts et robustes (Fig.
3C): Fémur: porte dorsalement 3 épines (F1>F2>F3), épine
médiane (F2) faisant presque les % de 1’épine proximale (F1)
et la distale (F3) fait % de 1’épine médiane; ventralement avec
3 épines (FI>FII>FIII), I’épine ventrale, basale (FI) est incur-
vée vers I’intérieur et porte un setae, la seconde épine (FII)
fait quasiment les 2/3 de 1’épine basale, I’épine distale (FIII)
est aussi longue que les 2/3 de I’épine médiane; un des para-
types femelles ainsi que 1'un des males de la série typique
portent une quatriéme épine; Tibia: porte 4 épines dorsale-
ment et un processus sétifere trés prononcé, T1<T2>T3>T4;
T1=1/4 T2, T3=3/4 T2, T4=1/2 T3; ventralement il porte 2
larges épines dont la taille décroit, TII=2/3 TI et suivies par
un processus sétifere; Basitarse: porte dorsalement 2 larges
épines avec 1’épine basale faisant environ 2/3 de 1’épine dis-
tale, il y a également une épine ventralement; Distitarse:
long, dorsalement, porte des soies trés denses et 2 épines,
I’épine basale fait la moiti¢ de la distale, la partie ventrale est
inerme; Céphalothorax: se resserrant antérieurement, bor-
dure antérieure du prosoma avec un aspect dentée, sillon
périphérique bien défini, plus large dans sa partie postérieure



jusqu’aux yeux latéraux, puis continue en se resserrant anté-
rieurement; la partie antérieure est Iégérement bosselée, mais
la partie postérieure posséde une fovea trés marquée, et enca-
drée par 2 grosses bosselures (Fig. 3D). La fovea est située au
1/3 basal du céphalothorax Sternum: consiste en 3 parties
sclérifiées, le tritosternum posséde une base arrondie, et se
projette antérieurement entre les coxa des pédipalpes and un
tubercule fourchu, environ 3 fois plus long que large, avec 2
setae apicales, deux médianes et deux basales; la piéce mé-
diane fait les 2/3 du tritosternum, est arrondie et convexe, et
posseéde antérieurement 2 setae, 2 setulae latéralement et une
postérieurement; le troisiéme sclérite est arrondi et convexe,
et fait la méme taille que le second sclérite, avec deux larges
setae en son centre. Chélicere: Porte 4 dents internes, la dent
proximale est trés large (2 fois plus large que longue), 2 dents
médianes fines —ressemblant a des épines- d’environ la moitié
de la taille de la dent proximale; la dent distale fait environ
2/3 de la dent proximale, est bifide, et sa pointe distale est
large. Pattes: présence de pulvilli a ’extrémité des pattes 11,
I et IV; Patte IV, basitibia: divisé en 2 pseudo-articles,
avec une trichobothrie sur le premier pseudo-article, et un sur
le dernier; distitibia: 3 trichobothries basales et 13 distales (sf
avec 5 trichobothries, Sc avec 5, et 3 sur les segments ¢/, tm, et
tc).

REPARTITION: Guyane Frangaise, dans des nids de termites
(Réveillion & Maquart, 2015).

BIONOMIE: L’espéce a été décrite a partir de 6 spécimens
capturés a I’intérieur de termitiéres de Spinitermes sp et de
Neocapritermes taracua. Les données sont pour I’instant trop
maigres pour conclure que I’espéce serait strictement termito-
phile (Réveillon & Magquart, 2015). La seule autre espéce
d’amblypyge termitophile connue, Paracharon caecus Han-
sen, 1921, décrite uniquement de Guinée-Bissau, présente des
adaptations évolutives fortes: elle est totalement aveugle, et
tandis qu’elle est trés trapue, ses pédipalpes sont extrémement
poilus.

Discussion

La Guyane Frangaise reste un territoire peu prospecté, néan-
moins de récent efforts entomologiques ont été mis en place
pour promouvoir 1’étude de sa biodiversité, nous pouvons
citer par exemple la création de la SEAG (Société Entomolo-
gique Antilles-Guyane) en avril 2007 qui ceuvre dans ce do-
maine. De nombreux efforts de prospections —en particulier
autour de milieux spécifiques tels que des inselbergs- mais
également des études morphométriques, phylogéniques et
comportementales sont encore a réaliser afin d’enrichir les
connaissances autour de cet ordre fascinant sur le territoire
Guyanais.
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New distribution records for African whip spiders (Arachnida: Amblypygi)
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During a biodiversity survey of Monts Doudou in
southwestern Gabon in February and March 2000
(Fisher 2004), a female whip spider (Amblypygi),
Phrynichus exophthalmus Whittick, 1940, carrying
her offspring (Fig. 1) was collected. It is the first
record of this species from Gabon. The species is
widespread in central Africa and has been recorded
from Cameroon (type locality), the Democratic
Republic of Congo, Kenya, the Republic of Congo,
Rwanda, and Tanzania (Weygoldt 1998; Harvey
2003). A juvenile male, deposited in the collection
of the California Academy of Sciences (CASC), was

*Author for correspondence. E-mail: pierreoliviermaquart@yahoo.fr

collected from Angola (Caconda). This new record
indicates that the distribution of this species
extends farther south. However, a single record
from South Africa, deposited in the collection of
the South African Museum (SAMC) remains
dubious (Weygoldt 1998).

The other species known from Gabon, Damon
johnstonii, is a common central African species. It
is known from Cameroon (type locality), the
Democratic Republic of Congo, Equatorial Guinea
(including Bioko Island), Gabon, southern Nigeria,
and the Republic of Congo (Weygoldt 1999;

Harvey 2003; Prendini et al. 2005). It is newly
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Fig. 1. Phrynichus exophthalmus female carrying offspring, from the Réserve des Monts Doudou, Ogooué-Maritime

Province, Gabon. (Photograph: S. van Noort.)
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reported from the Central African Republic based
on a specimen collected during an expedition to
the Parc National Dzanga-Ndoki in the Sangha-
Mbaéré Prefecture.

Material examined

Phrynichus exophthalmus Whittick, 1940. ANGOLA:
Caconda,2mi. N, 7.XI1.1966, 1650 m, E.S. Ross & K.
Lorenzen,1 juv. é (CASC CASENT 9057869).
GABON: Province de 1’Ogooué-Maritime:
Réserve des Monts Doudou: Monts Doudou, 24.3
km 307° NW Doussala, 02°13.35'S 10°24.35'E,
350 m, 05/03/2000, M. Burger, lowland rainforest
next to stream on tree trunk at night, 12 (SAMC
C6596). DEMOCRATIC REPUBLIC OF CONGO:
Walikale, 39 km S, 25.X11.1957, 700 m, E.S. Ross &
R.E. Leech, 18 (CASC CASENT 9057879).

Damon johnstonii (Pocock, 1894). CENTRAL AF-
RICAN REPUBLIC: Prefecture Sangha-Mbaéré:
Bayanga, 02°54'42"N 16°15'36”E, 20.V.2001, B.L.
Fisher, 340 m, disturbed rainforest, ECD34 on low
vegetation, 18 (CASC CASENT 9057889); Réserve
Spéciale de Forét Dense de Dzanga-Sangha:
12.7 km 326° NW Bayanga, 03°00.27'N 16°11.55'E,
420 m, 10-11.V.2001, B.L. Fisher, lowland rain-
forest, 1%, 44 first instars (CASC CASENT 9057873);
EQUATORIAL GUINEA: Bioko, 8 km W Luba,
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03°27'56”"N 08°29'42"E, 14.X.1998, M. Boko, D.K.
Dabney, R.-W. Tomos, D. Ubick & J.V. Vindum, at
night, 19 (CASC CASENT 9057985). GABON:
Province du haut Ogooué: Ranch de la Lekabi,
Grotte de Djibilong, 01°21'45”S 13°27'46”E, 54,
2% (F. Réveillion personal collection). REPUBLIC
OF CONGO: Parc National d’Odzala: Domaine
de chasse de Mbomo, Campement M’'Boko,
00°36'N 14°54'E, 15.X11.1996, P. Deleporte, caught
in toilets, 1?2 (P. Deleporte personal collection).
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Abstract: Lanyu Island, also known as Orchid Island, is a small volcanic islet off the south-eastern coast of Taiwan. It is part of the
Luzon volcanic arc and shares its floral kingdom with Luzon Island (Philippines). Lanyu, Lutao Island and the south-eastern coast of
Taiwan are a link between the Holarctic and Palearctic floral kingdoms. This particularity reflects on its fauna,which has a high en-
demism rate. A new species of Charon from Lanyu Island is herein described which differs from the other known species by the
number of trichobothria on the distitibia of the leg IV and by the pedipalp spination. This record highlights the peculiar biota inhabit-
ing Lanyu island and its closer links to the Luzon’s arc rather than to Taiwan’s main island.

Key words: Amblypygi, Charontidae, whip spiders, systematics, new species, Lanyu Island, Taiwan.

Una especie nueva de Charon (Amblypygi: Charontidae) de la Isla de las Orquideas (Taiwan)

Resumen: La isla de Lanyu, también conocida como Isla de las Orquideas, es un pequefio islote volcanico frente a la costa sur-
este de Taiwan. Es parte del arco volcanico de Luzdn y se inscribe en el mismo reino floristico que la isla de Luzon (Filipinas).
Lanyu, laisla de Lutao y la costa suroriental de Taiwan forman un nexo entre los reinos floristicos Holartico y Paleartico. Esta par-
ticularidad se refleja en su fauna, que tiene un alto nimero de endemismos. Aqui se describe una especie nueva de Charonde la
isla de Lanyu, que difiere de las otras especies conocidas por el numero de tricobotrios de las distitibias del cuarto par de patas y
por la espinacion de los pedipalpos. Esta especie ilustra la peculiaridad de la biocenosis de Lanyu y su conexion con el arco de
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Luzén, mas estrecha que con la isla principal de Taiwan.

Palabras clave: Amblypygi, Charontidae, amblipigios, systematics, especie nueva, isla de Lanyu, Taiwan.

Taxonomy/Taxonomia: Charon ambreae, sp. n.

Introduction

Lanyu Island, also known as the Orchid island, is a small
volcanic islet of 48.5 km? (Takhtajan 1986) off the Southeast-
ern coast of Taiwan Island (Fig. 1). Lanyu and Lutao Islands
are separated from Taiwan by deep oceanic trenches, and the
two islands plus the coastal range of Taiwan, represent the
northern part of the Luzon volcanic arc.

Taiwan has two recognized floristic kingdoms: the
southernmost portion (Hengchun peninsula) and two islets to
the east of Taiwan (Lanyu and Lutao), which belongs to the
Paleotropical kingdom and the rest of Taiwan belonging to
the Holarctic kingdom (Takhtajan 1986). The first group may
be considered collectively to represent the eastern section of
the zone of confluence between the so-called East Asian
floristic region and the Malesian floristic region (Hsieh,
2002). Lanyu island, possesses the northernmost tropical
forest in East Asia (Chen & Tso, 2004; Chao et al., 2010). It
is composed of a high proportion of tropical-related species
(66-73%; Liu & Lin, 1978) and have relatively dense vegeta-
tion layer.

Previous expeditions focusing on the diversity of select-
ed groups (mainly vertebrates and flowering plants), spider
diversity (Chen & Tso, 2004; Yoshida et al., 2000) and ter-
mites (Li et al., 2008) have revealed that Orchid Island’s
fauna and flora contain components that are unseen in Taiwan
but are common in the Philippines (Shen, 1998). During any
of these expeditions, whip spiders were found, but were never
studied (Rahmadi et al., 2011).

In the Luzon archipelago, which main land is about 350
km off the Taiwanese coast, only Sarax brachydactylus (Si-
mon, 1892) and Charon grayi (Gervais, 1842) are known
(Harvey 2003; Rahmadi et al., 2011).
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The genus Charon consists of five species known in the
Indo-Pacific Region (Harvey, 2003; Harvey & West, 1998;
Rahmadi et al., 2011). Three are known from Northern- and
Northeastern Australia and Christmas island: Charon gervaisi
Harvey & West, 1998, Charon oenpelli Harvey & West,
1998, and Charon trebax Harvey & West, 1998. Charon

forsteri Dunn, 1949 is known from the Solomon islands and
the fifth species, Charon grayi (Gervais, 1842) is known from
Indonesia (Java, Maluku, Sumbawa), Malaysia, Palau, Papua
New Guinea, Philippines, Singapore and Solomon islands
(Harvey, 2003) and seems to be a species complex (Harvey &
West, 1998; Weygoldt, 2002). As it was discussed in Harvey
& West (1998), Charon species’ need a detailed taxonomic
and phylogenetic study, but the species described in the cur-
rent contribution differs greatly enought, both morphological-
ly and geographically, from the other known species of the
genus to be described as new.

This new species appears to be very common on the is-
land. Within 17 days, 4 specimens (in addition to the collect-
ed material) were observed on several locations (Fig. 4)
(Bourgeois, com. pers. 2017). Specimens were observed in
anthropic areas (restaurant wall, and old abandoned traditional
habitations) as well as in the primary forest on large rocks.

Material and Methods

Pictures were taken with an EOS 5D II Canon DSLR and a
100 mm macro F/2.8 L IS UMS Canon lens, lighten with a
580 EXII Canon Cobra flash. The designation terms for the
pedipalps segments follow Harvey and West (1998), i.e. coxa,
trochanter, femur, patella, tibia and tarsus. The counting of
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Fig.1A: Location of Lanyu Island in the Pacific Ocean. 1B: Map of Lanyu Island with collecting sites. Holotype locality (yellow circle:
22°0021.6”N, 121°34'52"E), paratype locality red circle (location: 22°04'46.5"N 121°31'54.8"E). Source: 1A, made with
www.simplemappr.net. 1B, modified from Géoportail (https://www.geoportail.gouv.fr/).

spines follows Weygoldt (2000), i. e. the spines on the pedi-
palp patella are counted distally to proximally, and proximally
to distally for the femur. Spermatophore organ names follows
Giupponi & Kury (2013). Ventral spines are written in Ro-
man numbers and dorsal spines in Arabic numbers. The first
letter of the name of the segment is placed before the number
of'the spine. The surface sculpture follows the terms of Harris
(1979). All labels were written in verbatim format, i.e. written
as on the label.

The GPS coordinates were obtained using Google
maps, and follows the WGS 84 system.
All specimens are stored in 70% Alcohol, and held in the
collections of the National Museum of Natural Science
(NMNS) in Taiwan.

Results

Family Charontidae Simon, 1892

Genus Charon Karsh, 1879

GENUS DIAGNOSIS: Tarsi II-IV with arolium; Cleaning organ
with a row of setae proximally, inner or median row of the
chelicera bearing four denticules; Antero dorsal margin of the
pedipalp tibia with two large spines of almost equal size fol-
lowed distally by one spine (which can be reduced during
post embryonic growth) and pedipalp tarsus undivided (Har-
vey & West 1998; Rahmadi et al. 2011; Weygoldt 2000)

KEY TO THE SPECIES OF CHARON:

1. Basitibia IV with three segments; distitibia IV with 20
trichobothria....... Charon trebax Harvey and West 1998

— Basitibia IV with four segments; distitibia [V with more
than 20 trichobothria...........coceceieeiineiree e 2

2. Pedipalp tibia with two spines in its dorsal margin; disti-
tibia IV with 22-25 trichobothria..........cccccoveeirninnee. 3

— Pedipalp tibia with three spines in its dorsal margin; disti-
tibia IV with more than 25 trichobothria....................... 4

3. Pedipalp patella with four antero dorsal and four antero
ventral large spines ; distitibia IV with 25 trichobothria.
......................................... Charon forsteri (Dunn 1949)
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— Pedipalp patella with five large antero dorsal and six large
antero ventral spines ; distitibia IV with 22 trichobothria
.................................................... Charon ambreae n. sp.

4. Ventral margin of the pedipalp tibia with three spines;
distitibia IV with 26 trichobothria; eyes reduced in size.
........................... Charon oenpelli Harvey & West 1998

— Ventral margin of the pedipalp tibia with two spines;
distitibia I'V with more than 30 trichobothria; well develop
BYES eenveteerieierientesteet st sttt e st b et st e st bt et s bt s bbb sbe b 5

5. Pedipalp patella with eight antero dorsal spines and eight
antero ventral spines ; distitibia IV with 36 trichobothria
........................................... Charon grayi (Gervais 1842)

— Pedipalp patella with six antero dorsal spines and six
antero ventral spines ; distitibia IV with 30.....................
........................... Charon gervaisi Harvey & West 1998.

Charon ambreae sp. nov.
Fig. 2-4

DIAGNOSIS: Charon ambreae differs from all other species of
the genus by having 22 trichobothria on the distitibia IV and
by the presence of five major spines on the antero dorsal
margin of the pedipalp patella. It differs from C. grayi, C.
gervaisi and C. trebax by having two spines on the dorsal side
of the pedipalp tibia, while the new species have three; and it
differs from C. oenpelli by having two spines on the ventral
side of its pedipalp tibia.

TYPE MATERIAL: Holotype: 1J: Lanyu Island, 2015,
22°0021.6>” N, 121°34°52”’ E. Lee J.- D. leg. (NMNS).
Paratype: 19: Lanyu Island, Terrace of a restaurant,
22°04'42.6"N 121°31'52.1"E, vi.2015, Bourgeois A. leg.
(NMNS).

DESCRIPTION MALE HOLOTYPE, habitus in Figs. 2A and B.
Carapace: reniform, eye tubercles black, median eyes and
tubercle well developed; lateral eyes well developed. Anterior
margin of carapace with 20 setae. Fovea deeply impressed,
surrounded by round bumps. Fovea located at 1/3 of the cara-
pace length; carapace granulated on the anterior part; from the
fovea to the lateral eye tubercles granulated stripes separating
well-defined smooth areas on the rest of the carapace.
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Fig. 2: male holotype: A: Habitus dorsal, B: Habitus ventral; C — J: right pedipalp: C —F: Tibia, metatarsus and tarsus: C — D: ventral side;
E - F: Dorsal side; G —J: Femur: G — H: dorsal side; | - J: ventral side; K: distitibia of leg IV with details on the location of the trichoboth-
rie (dots); L: Male gonopods; M: details of second sternite; O: Pedipalp metatarsus, tarsus and claw, inner side; P: Chelicera.
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Fig. 3: Female paratype: Habitus, A: dorsal side; B: ventral side; C — G: right pedipalp: C — D: Tibia, metatarsus and tarsus: C: ventral
side; D: Dorsal side; E — F: Femur: E: dorsal side; F: ventral side; G: Pedipalp metatarsus, tarsus and claw, inner side; H: Female gono-
pods; I: details of second sternite.
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Fig. 4: Large female speci-
men observed on a rock
escarpment at 3 meters
high in the south of the Is-
land. Picture courtesy of
Alexis Bourgeois.

Sternum: tritosternum with
a rounded base, projecting
anteriorly between pedipalp
coxa in an eclongated,
forked, tubercle a little over
five times longer than wid-
er, with many setae; second
sternite about half the width
of tritosternum, rounded,
convex, anteriorly with two strong setae positioned centrally;
third sternite rounded and convex, about the same size as
second sternite, with two large setae positioned centrally.
Chelicera: basal segment: densely hairy on its anterior mar-
gin; bearing four internal teeth on antero lateral margin. Prox-
imal tooth very large (about two times longer than wider), two
median teeth — spine-like — about half size of proximal one;
distal tooth about 2/3 of proximal tooth, trifid, with the medi-
an cusp larger. An external tooth on retro lateral margin, lo-
cated in front of the distal internal tooth, measuring half of the
median internal teeth, as long as wide (Fig. 2P). Claws bear-
ing seven teeth. Pedipalp: Fig. 2 C-K. Trochanter: one spine
and four spinelets on the antero ventral margin; one large
spine and five spinelets on the latero ventral margin; four
spinelets and four setiferous tubercles on the antero dorsal
margin. Femur: Granulated, five major spines dorsally
(F2=F3>F1=F4>F5); one little spine between F2 and F3 and
many spinelets in between. Proximal spine F1 almost ' the
size of F2, distal spine F5 almost ! the size of F4; ventrally
bearing four large spines (FII>FIII>FI>FIV), presence of a
fifth spine (FV) between the FIV and the distal margin, small-
er spines at the base of FI and many spinelets; basal ventral
spine (FI) almost %2 of second spine (FII); FIII almost % of
FII, distal spine (FIV) around Y% of FIII, FI almost % of FIII.
Patella: Granulated, five dorsal large spines, one extra small
spine between P2 and P3, and another between P3 and P4;
many spinelets; primary spine P3 and P4 very large
(P5<P1<P2<P3=P4; TP5=3/4P1, P1=1/3 P2, P2=1/3 P3); six
large ventral spines (PVI = 1/2 PI =PI, PI = 1/3 PIIL, PIV =
1/2 PIIL, PV = 2/3 PIV) with an extra small spine between PII
and PIII, and one between PIII and PIV; many spinelets.
Tibia: bearing two dorsal spines, distal one bifid at the base;
distal spine about 1/4 the proximal; two ventral spines, distal
about Y the proximal. Tarsus: elongate; dorsally densely
hairy, including long setae above the cleaning organ; Ventral
side of the distal claw densely hairy, inermous below the
cleaning organ (Fig. 20);

Abdomen: granulated and oblong, second sternite illustrated
in Fig 2M.

Legs presence of many setae; length of I>III>II>1V; tibia I
with 25 articles, tarsus I with 44 articles. Tarsi 11, III, IV with
four articles, bearing arolium at their terminal end; Leg IV:
basitibia: divided into four pseudo-articles; distitibia: with
22 trichobothria (one bf, one bc, one sbf, one stf, seven sf,
eight sc, one tm, one tf, one tc). (Fig. 2K). Basitibia-distitibia
length: BT1>DT>BT3>BT2>BT4.
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Genitalia: male holotype: Brown sclerotized regions on the
distal end of the fistula. The LoL1 and the LoL2 sharp, the
LoL1 being half of the size of the LoL2, posterodorsal LoD
smaller than LoL1 and blunt. Spermatophore organ covered
ventrally by the genital operculum. (Fig. 2L).

Color: in alcohol: Cephalothorax black in granulated zones
and crimson on smooth area; Pedipalps and legs: brownish
with three, transversal, light-brown stripes on the walking leg
femora; Chelicera dark brown; Abdomen: light-brown, with
longitudinal, median black stripe (Fig. 2A & B). Live: same
as before but darker. Live habitus presented in Fig. 4.
Measurements (in mm): male holotype: Cephalothorax:
length: 8.8, width: 11.9; Pedipalp: femur: 25, tibia: 26.3,
basitarsus: 4.2, distitarsus and tarsal claw: 4.7.

Female paratype: Cephalothorax: length: 8.8, width: 11.3;
Pedipalp: femur: 16.4, tibia: 18.2, basitarsus: 3.9, distitarsus
and tarsal claw: 4.8.

FEMALE DESCRIPTION: Same as male, but with shorter pedi-
palps. Genitalia: gonopods rounded, with finger-like appen-
dice projected backward. The distal side part of the appendice
invaginated. Posterior margin of sternite with many hard
setae. Illustrations in Fig. 3 A-L.

ETYMOLOGY: The species name is dedicated to Ambre Ré-
veillion, daughter of the first author.

Discussion

The presence of this new species of Charon, highlight the
influence of the Malesian floristic region (Hsieh, 2002) in the
colonization of this small volcanic island. This supports the
hypothesis suggested by Kano (1933, 1936) and Hidetoshi
(1991) that the fauna is more related to the Philippines’ rather
than with the main island of Taiwan. A clear geographical and
ecological separation is observable in several taxa, such as
amphibians, reptiles and spiders. A genetic analysis conduct-
ed onrice frog (Rana limnocharis Gravenhorst, 1829) showed
that there was significant genetic variations between the popu-
lations on the eastern part of Taiwan (including Lanyu and
Lutao Island) and the ones of Taiwan main island (and Peng-
hu island) (Toda ef al., 1998). The presence of high central
mountainous formations (reaching up to 4000 meters) running
from the northern to the southern ends along the major axis of
Taiwan helps to separate these ecozones. Another worth
citing exemple is the case of the grass lizards from the genus
Takydromus, where this montaneous range acts similarly,



isolating closely related species (Lin et al., 2002), and sepa-
rating populations from Lanyu to Taiwain main’s land

During glaciations events throughout the Pleistocene,
and more recently at the end of the late Dali glaciation
(15 000 years B.C.), Taiwan was probably connected to Chi-
na’s main land, allowing a potential colonisation by land
(Huang, 1984; Shih et al., 2005). However, being part of the
Luzon volcanic arc, Lanyu and Lutao Islands dating from the
mid-Miocene to the Pliocene and are surrounded by water
ranging from 500 to 2000 m in depth (Bowin ef al., 1978;
Page & Suppe, 1981). Therefore, even at the height of the late
Pleistocene glaciations, in which sea level was between 110
and 155 m lower than present levels (Huang, 1984; Liu &
Ding, 1984; Zhang, 1984) it is highly unlikely that a land-
bridge would have been created. Therefore, some form of
over water dispersal remains the only plausible mechanism of
colonization. (Creer et al., 2001). Therefore, the presence of
Charon in this island can be plausibly explained by rafting,
like what probably happened to the freshwater crab species
Geothelphusa lanyu that inhabit the island (Shih et al., 2005),
or as the alleged case of colonisation by the Bamboo viper —
Trimeresurus stejnegeri (Smidt, 1925) (Creer et al., 2001).
We can suppose that this new species, or maybe other-related
species, might be present in Lutao island, along with the
Hengchum Peninsula as they are related to the same area of
confluence of two floristic regions (the so-called East Asian
floristic region and the Malesian floristic region) (Hsieh,
2002). Further prospection should be made in those regions to
have a better understanding on the Amblypygi fauna and
ecology.
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Abstract: Charon dantei sp. nov. is described from La Réunion island in the Mascarene archipelago and the presence of Damon
brachalis Weygoldt, 1999 is also recorded for the first time from this island territory. While D. brachialis appears to have been intro-
duced, it remains unclear if C. dantei is native to this island, or if it is an alien species. Both species appear to be very rare: of C.
dantei only six specimens have been caught in 39 years, while in the case of D. brachialis only one specimen was captured, but
several others were observed. This is the first report of amblypygids from the Mascarene archipelago.

Key words: Amblypygi, Charontidae, Phrynichidae, whip spiders, systematics, Mascarene archipelago.

Descripcion de Charon dantei sp. nov. y primera cita de Damon brachialis Weygoldt 1999 (Amblypygi: Charontidae,
Phrynichidae) de la isla Reunion

Resumen: Se describe Charon dantei sp. nov. de la isla Reunion, en el archipiélago de las Mascarefias, y se registra también, por
primera vez, la presencia de Damon brachalis Weygoldt, 1999 en este territorio insular. Mientras D. brachialis parece ser una espe-
cie introducida, no esta claro si C. dantei también lo es o por el contrario es nativo de la isla. Ambas especies parecen ser muy es-
casas: de C. dantei se han recogido sélo 6 especimenes en 39 afios, mientras que de D. brachialis se ha recogido sélo uno pero

se han observado varios mas. Es la primera vez que se registran amblipigidos de las Islas Mascarefias.
Palabras clave: Amblypygi, Charontidae, Phrynichidae, amblipigios, sistematica, Islas Mascarefas.

Taxonomy/Taxonomia: Charon dantei sp. n.

Introduction

The Mascarene archipelago in the Indian Ocean has, to date,
received relatively little attention despite its classification as
one of the world’s major biodiversity hotspots (Myers et al.,
2000). La Réunion is the biggest island of that chain. Ap-
peared 2.3 million years ago from a volcanic activity (Gomy,
2000), it was never connected to any other emerged land. As
the youngest island, La Réunion has a landscape shaped by
ongoing volcanic activity (Gillot & Nativel, 1982; 1989) and
characterized by a steep altitudinal gradient and a great varie-
ty of habitats. Two volcanoes dominate La Réunion: the ex-
tinct Piton des Neiges (3070 m) and the active Piton de la
Fournaise (2631 m) (Strasberg et al., 2005). The island is
dissected by three huge caldera-like valleys (cirques) created
by heavy rainfall erosion, with very deep gorges culminating
in narrow outlets to the ocean. This geological barrier helps to
separate the island in two different climates: the dominant
wind blowing from east to west, the eastern part receives
around nine meters of rainfall per year contrary to the western
side which receive between 500 and 1500 mm per year
(Strasberg et al., 2005). Together, climatic and geological
variables conspire to create a complex of some 19 habitat
types on La Réunion, within which species diversity and
endemism broadly differ (Strasberg et al., 2005; Chintauan-
Marquier et al., 2016; Martire & Rochat, 2008).
Environmental gradients and discontinuities across the
island offer considerable opportunity for adaptive divergence
and thought to have led to a great differentiation within taxa
such as the bird species Zosterops borbonicus (Forster, 1781)
(Mila et al., 2010), or the mosquito species Anopheles ara-
biensis (Patton, 1905) (Morlais et al., 2005) and Aedes al-
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bopictus (Skuse, 1894) (Paupy et al., 2001). The Mascarene
biota has been long separated from Madagascar, since the
Seychelles and Mascarene are related more to the Asian fauna
than to the Afrotropical (Hugel, 2012; Martire & Rochat,
2008).

Whip spiders were not known from the Mascarenes’
fauna. Close to this archipelago, only three species were
known from Madagascar (Harvey, 2003): Charinus madagas-
cariensis (Fage, 1954), Euphrynichus bacilifer (Weygoldt,
1995) and Phyrnichus madagascariensis (Weygoldt, 1998)
and two species were known from Seychelles Island (Simon,
1892; Harvey, 2003; Weygoldt, 2010): Phrynichus scaber
(Gervais, 1844) and Charinus seychellarum (Kraepelin, 1898).

In 2013, the Insectarium de La Reunion contacted us re-
garding two specimens of Charon sp. collected in the eastern
region of the Island (Saint-André) held in their collection, and
a specimen of Damon sp. caught in the western region (Les
Avirons) (Fig 1). They attempted to breed the Charon sp. in
2004, which survived three months before dying. After inves-
tigations we discovered three more specimens of Charon sp.
held in the collection of the Natural Museum of La Reunion
Island, caught in the city center of Saint-Denis in 1979, and
misidentified as Damon medius (Herbst, 1797). All Charon
specimens —kept dry- appeared to belong to a new species.
Later (in 2017) we obtained a juvenile —unfortunately also
conserved dried- which was caught in 2015 in the type locali-
ty. Therefore we visited the type locality (in 2013, and 2014),
along with the primary forest of the island, and even the la-
va’s tunnels on the eastern part of the island to find more
fresh specimens but it was unsuccessful.



Fig. 1. Map of La Réunion island with the location of the spec-
imens: blue circles: Charon dantei; red triangle: Damon bra-
chialis. Map modified after Géoportail (https://www.geopor
tail.gouv.fr/).

The genus Charon is represented by six species known
in the Indo-Pacific Region (Harvey, 2003; Harvey & West,
1998; Rahmadi et al., 2011). Three are known from Northern
Australia and Christmas Island: C. gervaisi Harvey & West,
1998, C. oenpelli Harvey & West, 1998, and C. trebax Har-
vey & West, 1998. One from Solomon islands: Charon for-
steri (Dunn, 1949), one from Lanyu island: C. ambreae Re-
veillion & Maquart, 2018. The fifth species, Charon grayi
(Gervais, 1842) is currently known from Indonesia (Java,
Maluku, Sumbawa), Malaysia, Palau, Papua New Guinea,
Philippines, Singapore and Solomon Islands (Harvey, 2003).
Most likely its real distribution would be lesser, and probably
restricted to the type locality (i.e. Manila, Luzon island, The
Philippines). A taxonomical work need to be conducted to re-
describe this species and fully understand its repartition in the
indo-malaysian and Papuan islands. However the species
described in this paper differs greatly both morphologicaly
and geographicaly from the other known species among this
genus making it less likely that they are in fact conspecific
with any of the names previously proposed in the literature.

Material and Methods

The depicted specimens were taken in picture by Florian
Réveillion with an Eos 5DII Canon DSLR and a 100 mm
macro F/2.8 L IS UMS Canon lens, lighten with a 580 EXII
Canon Cobra flash.The designation terms follows Réveillion
& Magquart (2018) i. e. the patella pedipalp spines are counted
distally to proximally and from proximal to distal for the
femur. Ventral spines are noted in Roman numbers and dorsal
spines in Arabic numbers. The first letter of the name of the
segment is placed above the number of the spine. The speci-
mens were rehydrated using distilled water, before being
studied, and then re-dried as all the soft tissues were gone due
to the poor conservation state of the specimens.. The surface
sculpture follows the terms of Harris (1979). All labels were
written in verbatim format.

Abbreviations: MHNLR: Muséum d'histoire naturelle, Saint-
Denis, La Réunion Island, France. MNHN: Muséum Nation-
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al d’Histoire Naturelle, Paris, France. SHNY: Société
d’Histoire Naturelle de 1’Yonne, 59 rue de la république,
89150 St Valérien, France.

Results

Family Charontidae Simon, 1892

Genus Charon Karsh, 1879

DIAGNOSIS: The combined presence of arolium on tarsi I[I-IV,
the presence of a row of setae proximal to the cleaning organ,
the four denticles on the inner or median row of the chelicera,
the presence of 2 large spines of almost equal size followed
distally by a spine which length reduce during post embryonic
growth on the antero dorsal margin of the pedipalp tibia and
an undivided pedipalp tarsus distinguishes Charon from all
other amblypygids (Harvey & West, 1998; Weygoldt, 2000;
Rahmadi ez al., 2011).

KEY TO THE GENUS CHARON

1. Basitibia IV with three segments; distitibia IV with 20
trichobothria Charon trebax Harvey & West, 1998
Basitibia IV with four segments; distitibia IV with more
than 20 trichobothria

Pedipalp tibia with two spines in its dorsal margin; disti-
tibia IV with 22-25 trichobothria
Pedipalp tibia with three spines in its dorsal margin; disti-
tibia IV with more than 25 trichobothria

Pedipalp patella with four antero dorsal and four antero
ventral large spines; distitibia IV with 25 trichobothria..
Charon forsteri (Dunn 1949).
Pedipalp patella with five large antero dorsal and six large
antero ventral spines ; distitibia IV with 22 trichobothria
Charon ambreae Réveillion & Maquart, 2018

Ventral margin of the pedipalp tibia with three spines;
distitibia IV with 26 trichobothria; eyes reduced in size
........................... Charon oenpelli Harvey & West, 1998
Ventral margin of the pedipalp tibia with two spines;
distitibia IV with more than 30 trichobothria; well develop

Pedipalp patella with eight antero dorsal spines and eight
antero ventral spines ; distitibia IV with 36 trichobothria
Charon grayi (Gervais, 1842)
Pedipalp femur with less than 6 antero-dorsal spines;
pedipalp patella with 6 antero-ventral spines ; distitibia [V
with 30 trichobothria

4 large spines on the antero-dorsal margin of the pedipalp
femora, 5 on its antero-ventral margin; 6 large spines on
the antero-dorsal margin of the pedipalp patella
........................... Charon gervaisi Harvey & West, 1998
Large spines on the antero-dorsal magin of the pedipalp
femur, 6 on its antero-ventral margin; 5 large spines on
the antero-dorsal margin of the pedipalp patella
Charon dantei sp. nov.

Charon dantei Maquart & Réveillion sp. nov.
Figures 1-2.

DIAGNOSIS: Charon dantei differs from C. trebax, by having
4 segments on the basitibia IV, instead of 3. It differs also
from C. forsteri, C. trebax and C. oenpelli by having 30
trichobothria on the distitibia IV, while the others have 25, 20,



Fig. 2. Charon dantei sp. nov. female holotype: A: habitus; B: left chelicerae, external view; C: teeth of the left chelicerae, external view;
D: right pedipalp metatarsus, internal view; E & G: left pedipalp, dorsal view; F & H: left pedipal, ventral view; I: distitarsus of the rightleg

1IV; J & K: female gonopods.

26 respectively. Charon dantei differs from C. grayi and C.
gervaisi by having 5 spines on the dorsal side of the pedipal-
pal femur, while C. grayi has 7 and C. gervaisi has 4 and 6
on its ventral side (5 for C. grayi and C. gervaisi), in addition,
C. dantei possess 5 spines on the dorsal side of the pedipalp
tibia (6 for C. grayi and C. gervaisi), and 6 on its ventral side
(7 for C. grayi, 6 for C. gervaisi).
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ETYMOLOGY: the name species is dedicated to the 13" centu-
ry’s Italian poet Dante Alighieri, famous for his poem Inferno,
where he appears with Virgil crossing the Styx river on a boat
driven by Charon which refers to the genus name.

DESCRIPTION: Female holotype:
Carapace: reniform; the ocular tubercle have the same color-
ation as the rest of the carapace, two well develop eyes in the



median ocular tubercle, median eyes well develop. Six setae
on middle of the anterior margin, and 9 in each antero-lateral
margin (near the lateral ocular tubercles). Deeply impressed
fovea surrounded by rounded bumps. The fovea is located at
posterior 1/3 of the cephalothorax length. Sternum: consist-
ing of 3 sclerotized parts: tritosternum with a round base and
projecting anteriorly between pedipalp coxa in an elongated
process, a little over 5 times longer than wide, bearing many
setae; middle piece about the same width of tritosternum,
rounded, convex, anteriorly with 2 strong setae positioned
centrally; third sclerite rounded and convex, about the same
size as second sclerite, with 2 large setae positioned centrally.
Chelicera: bearing four internal teeth on antero-lateral mar-
gin. Proximal one very large (about 2 times longer than wid-
er), 2 median teeth —spines like— about half the size of the
proximal one; distal teeth about 2/3 of proximal teeth, trifid:
the median cusp being the largest. Presence of an external
tooth on retro-lateral margin, located in front of the distal
internal tooth, measuring half the median internal teeth, as
long as wide (Figure 2 B-C). Claw with 6 teeth.

Pedipalp: Trochanter: 5 spines on antero-ventral margin, 3
on antero-dorsal margin and 7 on latero-ventral margin; Fe-
mur: bearing dorsally 5 major spines (F3=F2>F4>F1=F5),
one small spine between F2 and F3 and many spinelets, F4
almost 3/4 of F2 and the distal (F5) is half of F2; ventrally
with 4 primary spines, one more between FIV and the distal
margin of the femur, and many spinelets (FII=FIII>FIV>FT),
FIV almost 3/4 of FII, proximal spine (FI) as long as 1/2 of
median spines (FII and FIIT); Patella: bearing dorsally 5 large
spines, one small between FIII and FIV and many spinelets,
TI<T2=T5<T3<T4; TI1=2/3 T2, T2=1/3 T3, T3=3/4
T4;bearing ventrally 6 large spines, more one small between
TII and TIII, and another small between TIII and TIV and
many spinelets, TVISTI=TH<TV<TIV<TIII, TVI=2/3 TII,
TII=1/2 THI, TIV=2/3 TII, TV=2/3 TIV, Tibia: bearing
dorsally 1 proximal very large spine and 1 bifid distal small
spine, bearing also 1 proximal very large spine and 1 distal
small spine ventrally; Tarsus: long, hairy, without spines,
basal setae line on the cleaning organ, no articulation between
distitibia and terminal claw.

Legs: bearing many setae; length of I>III>II>1V, tibia I with
26 articles, tarsus I with 44 articles. Tarsi II, 111, IV with 4
articles, bearing arolium at their terminal end; Leg IV,
basitibia: divided into 4 pseudo-articles, one trichobothria on
the last pseudo-article; distitibia: 30 trichobothria (1 bf, 2 bc,
1 sbf, 1 sbe, 1 stf, 10 sf, 11 sc, 1 tm, 1 tf, 1 tc. (Figure 2D).
Basitibia-distitibia length: BT1>DT>BT2=BT3<BT4.
Genitalia: Gonopods rounded, with a finger-like appendice
projected backward. The distal side of the appendix invagi-
nated. Posterior margin of sternite with setae.

Color: Live: Pedipalps, cephalothorax and abdomen greyish,
legs crimson bearing 4 dark stripes (Fig. 3) Dry: Cephalotho-
rax, abdomen and pedipalps: dark brown. Legs: crimson,
except femora I, IIT and TV yellowish bearing 4 dark stripes
(Figure 2A).

Measurements (in mm): Holotype: Cephalothorax: length:
10.73, width: 14.97; Pedipalp: femur: 23.83, tibia: 25.27,
basitarsus: 5.02, distitarsus and tarsal claw: 7.57.

TYPE MATERIAL (all kept dry):

HOLOTYPE Q : «France, Ile de La Réunion, 97440, Saint-
André, Sous sol ou Canalisation [basement or pipes], cap-
turé le [date of capture] 28/X/2004, Mort [died]: 1/2005;
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Leperlier E. Leg.», [MNHN]; PARATYPES: 1 juvenile
«France, Ile de La Réunion, 97400, Centre ville de Saint-
Denis [city center of Saint Denis], sur un balcon [on a balco-
ny]» [MNHN]. 399Q: «Damon medius [misidentification]
29/9/1979, Camélias, Cour du Crédit Agricole, S' Denis (Re-
union)» [MHNLR]. 1 juvenile «France, Ile de La Réunion,
97400, St André, 2015» [SHNY].

Family Phrynichidae Simon, 1892

A specimen of Damon brachialis Weygoldt, 1999 was rec-
orded and seen multiple times in La Réunion (J. Rochat, com.
pers. 2016; S. Gasnier, com. pers. 2015). Only one dry speci-
men of this genus was found in the collection of L Insec-
tarium de La Reunion (Fig. 4). The specimen was identified
using Prendini et al. (2005) and Weygoldt (1999) keys and fits
perfectly to the description of Damon brachialis Weygoldt,
1999. The species is known from Southern Africa (Zambia,
Zimbabwe, Malawi and Mozambique) (Harvey 2003), despite
its poor conservation state the specimen is deposed in the col-
lections of the Museum d’Histoire Naturelle de Paris.
EXAMINED MATERIAL: 19: «France, Ile de La Réunion, [Post
code] 97425, Les Avirons, 21/VIII/2008, Trouvé mort dans
une usine de canne a sucre [found dead in a sugar-cane trans-
formation factory]» [MNHN].

Discussion

The Mascarene biota is considered as one of the biodiversity
hotspots (Myers et al., 2000). Despite its small size La Réu-
nion’s fauna remains partially unknown, and it is interesting
to notice that such a large species was not described yet. Usu-
ally, most of La Réunion’s endemic species are restricted to
the altitude-primary forest (Warren et al., 2016; Gomy et al.,
2016), while, in this case, both whip spiders species were
found in anthropic areas. Damon sp. and Charon sp. are often
found near households, and garbage disposal areas. Am-
blypygi introduction are very rare, and only one case was
reported so far by Teruel & Fredrich (2016). The present case
of Damon brachialis is the second reported example. While
recent reports suggest that the species might be well estab-
lished in La Réunion Island (J. Rochat, com. pers. 2016; S.
Gasnier, com. pers. 2015), the species is known to occur in
Southern Africa (Zambia, Zimbabwe, Malawi and Mozam-
bique).

It is yet unclear whether Charon dantei is indigenous or
not from La Réunion Island. The first record of this species
was done in 1979 and since then, 3 more specimens were
found recently (2004, 2015, 2016), so the species seems well
established. No whip spider specimens appeared to have been
observed nor collected in Mauritius nor Rodrigues islands yet.
We can assume that amblypygid species might be present as
well in those two islands, as the biota of the three islands is
very related (Gomy, 2000; Gomy et al., 2016).

Recently, with the help of the Insectarium de La Réu-
nion large prospection and determinations efforts were
made to fill the knowledge gap of La Réunion —and its adja-
cent islands- fauna. We hope to get more specimens in the
future to 1) describe the male of Charon dantei, and 2) be
able to state if the species is indigenous or not from La
Réunion Island. Filling this knowledge gap will be a step
further in understanding the colonisation of the volcanic
island.



4

Fig. 3. Live holotype of Charon dantei. Picture with the courtesy of Sophie Gasnier (Insectarium de La Réunion). Fig. 4. Dead specimen
of Damon brachialis in a sugar cane transformation factory in La Réunion Island (Les Avirons) in 2004. Picture with the courtesy of So-

phie Gasnier (Insectarium de La Réunion).
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Diversité spécifique et Eco-éthologique des amblypyges de Guyane
Francaise et d’Amérique du sud du genre Heterophrynus

Résumé :

La biodiversité est une notion complexe qui peut s’appliquer aux différents niveaux

d’organisation du vivant, des écosystémes, aux especes jusqu’aux organismes. Au cours de ce

travail de doctorat je me suis interesse aux variations morphologiques et génétiques au sein de

plusieurs especes d’amblypyges du genre Heterophrynus, présentes en Amérique du Sud

(Arachnida, Amblypygi)

Nous étudions tout d’abord la diversité génétique existant entre des populations et espéces
différentes. Nous utilisons pour cela les séquences du COI, géne mitochondrial. Les especes
morphologiques utilisées sont parfaitement discriminées par le COIl, mais on note également
une forte diversité cryptique chez ces espéces morphologiquement identiques, diversité

corrélée a la distance géographique entre les populations.

Dans un second temps j’ai analysé plusieurs sources de variations morphologiques au sein des
especes modeles. En premier je me suis concentré sur la morphologie du prosoma et ses
variations développementales, en particulier dans le cadre de 1’utilisation de sa largeur comme
proxi de taille des individus. Les résultats montrent que si la largeur de la carapace permet
d’avoir un bon indice de la taille générale dans la comparaison des individus entre eux, elle

n’est pas fiable dans le cas de jeunes individus.

Par la suite j’ai analysé les variations, inter puis intra spécifiques, du dimorphisme sexuel et
de I’allométrie de croissance des appendices préhenseurs (pédipalpes) et locomoteurs (pattes
locomotrices). Les résultats montrent que les variations interspécifiques observées sur les
pédipalpes sont liées a un fort effet de la sélection sexuelle et du régime d’appariement, et que
celle observée sur les pattes locomotrices est une résultante de la sélection naturelle. Quant
aux variations intraspécifiques, elles dépendent, au contraire des résultats montrant une
diversité cryptique, de I’utilisation du micro-habitat et de la taille des individus au sein de ces
habitats, mais pas de la population géographique étudiée. Le tout favorisant une grande

diversité de forme chez ces arachnides.

Nous concluons sur les perspectives d’étude du comportement et de 1’utilisation des micro-

habitats par ’espece Heterophrynus longicornis, encore mal connus a ce jour.



	Introduction
	Material and methods
	Results
	Taxonomic description
	Charinidae Quintero, 1986
	Charinus Simon, 1892
	Identification key for the Charinus species from Northern South America (modified from Jocque and Giupponi, 2012)
	Charinus sillami sp. nov. Réveillion & Maquart
	Discussion
	Acknowlegements
	References

