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Resum

Des de sempre, les aranyes, els escorpins i els seus parents han fascinat i hor-
roritzat els humans perigual. Tot i que es van originar als mars del precambiria,
els quelicerats s6n uns dels organismes més abundants i diversos dels ecosis-
temes terrestres, on tenen un paper cabdal en les xarxes trofiques com uns
dels depredadors dominants. L'analisi genomica comparativa dels quelice-
rats és encara a les beceroles: hi ha pocs genomes complets i la seva distribu-
cié taxonomica és forca esbiaixada, cosa que en compromet la representativi-
tat. Tot i aixi, la informacié disponible ha contribuit molt a millorar el nostre
coneixement sobre l'origen i I'evolucié d’aquest grup d’organismes, i I'arqui-
tectura genomica de trets de rellevancia biologica, econdmica i medica com
ara la seda, els verins, les families géniques implicades en I'olfacte o el gust
(sistema quimiosensorial), o I'adaptacié a diferents dietes, incloent-hi el para-
sitisme. L'obtencié de nous genomes d'alta qualitat representatius de I'arbre
de la vida dels quelicerats promet futurs descobriments clau, tant per a com-
prendre la gran diversificacié i les extraordinaries adaptacions d’aquests ani-
mals fascinants, com per a aplicar-ho en conservacio, biomedicina, control
sostenible de plagues i obtencié de nous materials biologics.

Paraules clau: duplicacié del genoma (WGD), terrestrialitzacié, evolucio,
diversitat biologica, sistema quimiosensorial.
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Chelicerate genomics: The deconstruction
of arachnids and the genomic basis of silk,
venoms and other traits of biological importance

Abstract

Spiders, scorpions, and their kin have always fascinated and horrified humans
alike. Although they originated in the pre-Cambrian seas, chelicerates are one of
the most abundant and diverse organisms in terrestrial ecosystems, where they
play a key role in food webs as one of the dominant predators. Comparative
genomic analysis of chelicerates is still in its infancy: there are few complete ge-
nomes, unevenly distributed taxonomically, which compromises their repre-
sentativeness. However, the available information has greatly contributed to
improving our current knowledge about the origin and evolution of the group
and the genomic architecture of traits of biological, economic and medical rele-
vance such as the synthesis of silk and venoms, the gene families involved in
smell and taste (chemosensory system) or the adaptation to different diets, in-
cluding parasitism. The acquisition of new high-quality genomes throughout
the tree of life of chelicerates, promises key future discoveries for the under-
standing of the great diversification and extraordinary adaptations of these fasci-
nating animals, but also for their applications in conservation, biomedicine,
sustainable pest management and the development of new biological materials.

Keywords: whole genome duplication (WGD), terrestralization, evolution,
biological diversity, chemosensory system.

Introduccio

Pocs organismes desperten sentiments tan con-
traposats entre els humans com les aranyes, les
paparres o els escorpins. Des d’invocar les fobies
i pors més ataviques amb la seva sola mencio,
fins a fascinar-se contemplant el miracle d’engi-
nyeria que és una teranyina, les aranyes i els seus
parents —els quelicerats— formen part del nos-
tre dia a dia i de la cultura popular. Convivim
amb les aranyes, que son un dels organismes
més abundants en els ambients urbans, els es-
corpins figuren en la mitologia de molts pobles i
els acars son el malson de pagesos i metges.

Els artropodes son els organismes més di-
versos del planeta i constitueixen el principal
component de la biomassa animal (Bar-On et
al., 2018). Un dels seus trets caracteristics és
I'existéncia d’una cuticula externa segregada
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per epidermis i formada principalment de qui-
tina, que embolcalla i protegeix 'animal. Aquest
exoesquelet ha de ser mudat regularment per tal
de permetre el creixement dels individus, mit-
jangant un procés anomenat écdisi, que esta re-
gulat per una hormona esteroide, I'ecdisona. La
regulacié hormonal dels cicles d’écdisi és un
tret que els artropodes comparteixen amb altres
filums, com ara els nematodes, els nemato-
morfs, els cinorrincs, els loricifers o els priapu-
lids, que collectivament formen el llinatge evo-
lutiu conegut com a Ecdysozoa. Els artropodes
es diferencien dels altres ecdisozous perqué
presenten apéndixs articulats, generalment dos
per cadascun dels segments en que es divideix el
cos. Aquest tret el comparteixen amb dos petits
filums, els tardigrads, que formen part de la
meiofauna, i els onicofors, que viuen en am-
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bients tropicals terrestres. Tots tres grups cons-
titueixen els panartropodes (figura 1). Tanma-
teix, els artropodes son els tnics que han patit
un procés de regionalitzaci6 anatomica i fun-
cional dels segments del cos i els seus apéndixs,
la tagmosi. El nombre i la distribuci6 d’aquestes
regions corporals, anomenades tagmes, son ca-
racteristics de cadascun dels principals llinatges
evolutius d’aquest grup divers.

Dins els artropodes, en els insectes (com
ara les paneroles, les mosques o les papallones),
els crustacis (les puces d’aigua, els escamarlans
o els porquets de Sant Antoni) i els miriapodes
(els centpeus i els milpeus), el primer parell
d’apeéndixs del cos son antenes, generalment
amb funcié sensitiva. Hi ha un seguit d’artro-
podes, pero, que en el lloc d’aquestes antenes hi
tenen unes pinces o uns ullals, generalment
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4 Figura 1. Filogénia de consens actual

dels filums de panartropodes i subfilums
d'artropodes. Imatges de siluetes descarregades
sota llicencia de domini public o CC d’http://
phylopic-org: Onycophora (imatge de Mali'o
Kodis, fotografia de Bruno Vellutini, publicada
sota una llicencia Creative Commons Attribution-
ShareAlike 3.0 Unported (CC BY-SA 3.0), https://
creativecommons.org/licenses/by-sa/3.0/),
Chelicerata (imatge de Birgit Lang publicada sota
una llicéncia Creative Commons Attribution-
ShareAlike 3.0 Unported (CC BY-SA 3.0), https://
creativecommons.org/licenses/by-sa/3.0/),
Hexapoda (imatge de Michael Keesey
[vectoritzacid], Thorsten Assmann, Jérn Buse,
Claudia Drees, Ariel-Leib-Leonid Friedman, Tal
Levanony, Andrea Matern, Anika Timm i David
W. Wrase [fotografia], publicada sota una
llicencia Creative Commons Attribution 3.0
Unported (CCBY 3.0), https://creativecommons.
org/licenses/by/3.0/).
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amb funcid alimentaria, anomenats quelicers.
Aquest grup el coneixem com a quelicerats.

Morfologia

En els quelicerats, el cos esta generalment divi-
dit en dos tagmes. El prosoma, o tagma anterior,
conté els ulls i els principals apendixs que, jun-
tament amb els quelicers, son propis del grup:
un parell de pedipalps, la forma i funcié dels
quals varia en funci6 del grup de quelicerats, i
quatre parells de potes o apeéndixs locomotors.
L’opistosoma, el tagma posterior, inclou Iorifici
genital, que se situa en posicio ventral anterior, i
apendixs molt modificats. Exemples d’apendixs
opistosomics son les branquies i els opercles de
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4 Figura 2. Fotografies dels ordres de quelicerats: a) Pycnogonida; b) Xiphosura, Limulus polyphemus
juvenil; ¢) Solifugae, Gluvia dorsalis; d) Opiliones, Odiellus cf. troguloides; e) Opilioacarida, Opilioacarus
baeticus; f) Mesostigmata sp.; g) Holothryda; h) Ixodida, Ixodes vespertilionis; i) Trombidiformes,
Penthaleidae sp.; j) Sarcoptiformes, Damaeus onustusi; k) Ricinulei, Cryptocellus sp.; I) Palpigradi,
Eukoenenia strinatii; m) Scorpiones, Belisarius xambeui; n) Pseudoscorpiones, Chthoniidae sp.; 0) Araneae,
Dysdera catalonica; p) Amblypygi, Damon diadema; q) Uropygi, Mastigoproctus giganteus; r) Schizomida,
Stenochrus portoricensis. Fotografies: a, e: Eduardo Mateos; b, i, k: Gonzalo Giribet; ¢, d, f, h, m-q: Marc
Doménech; g: Damien Brouste; j: Donald Hobern, reproduit sota llicéncia CC BY 2.0; I: Alberto Chiarle;

r:Pedro Oromi.
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proteccié de lorifici genital dels xifosurs (figu-
ra 2), les pectines sensorials dels escorpins, o
les fileres, els drgans per on segreguen la seda les
aranyes. En alguns grups de quelicerats hi ha
una subdivisié dels dos tagmes principals: en els
escorpins, per exemple, lopistosoma esta subdi-
vidit en un mesosoma, més gruixut i on hi ha
cinc parells de pulmons o fillotraquees, i uns
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segments terminals més prims que formen el
metasoma, la «cua» dels escorpins (figura 2), al
final de la qual hi ha el fibld, connectat a una
glandula interna del veri. En el cas dels acars, els
pedipalps i els quelicers formen una estructura
individualitzada, el gnatosoma, mentre que en
solifugs els segments de les potes 3 i 4 no estan
fusionats a la resta del prosoma (figura 2).
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4 Figura 3. Filogenia de consens actual dels ordres de quelicerats. Les capses de color indiquen agrupacions taxonomiques superiors. Les xifres en els extrems de les
branques terminals indiquen el nombre de genomes actualment disponibles de cadascun dels ordres. Les capses en les branques fan referéncia a I'existencia de fenomens
de duplicacié completa del genoma (WGD), els colors blancs i negres indiquen la possibilitat que aquests fendomens no siguin homolegs (vegeu el text). La linia de punts
indica la posicio alternativa dels xifosurs segons estudis genomics recents (Ballesteros et al.,, 2022). Cal esmentar que, en aquest cas, els ricinulis apareixen també com a grup

germa dels xifosurs. Imatges de siluetes propies o descarregades sota llicencia de domini public o CC d’http://phylopic-org: Xiphosura (imatge de Noah Schlottman
publicada sota una llicéncia Creative Commons Attribution-ShareAlike 3.0 Unported (CC BY-SA 3.0), https://creativecommons.org/licenses/by-sa/3.0/), Opilionesi
Pseudoscorpiones (imatges de Gareth Monger publicades sota una llicencia Creative Commons Attribution-ShareAlike 3.0 Unported (CC BY-SA 3.0), https.//
creativecommons.org/licenses/by-sa/3.0/), Ixodida i Trombidiformes (imatges de Mathilde Cordellier publicades sota una llicencia Creative Commons Attribution-
ShareAlike 3.0 Unported (CC BY-SA 3.0), https://creativecommons.org/licenses/by-sa/3.0/), Sarcoptiformes (imatge de Birgit Lang publicada sota una llicéncia
Creative Commons Attribution-ShareAlike 3.0 Unported (CC BY-SA 3.0), https://creativecommons.org/licenses/by-sa/3.0/).
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Taxonomia i diversitat

Els quelicerats inclouen vora de cent vint mil
especies, i ocupen el segon lloc darrere els in-
sectes entre els grups d’animals més diversos.
Des d’un punt de vista taxonomic, els quelice-
rats inclouen tres classes (figura 3): els picno-
gonids, amb un unic ordre, els pantopodes o
aranyes d’aigua; els merostomats, els tnics re-
presentants actuals dels quals son 'ordre dels
xifosurs, els limuls o cassoles de les Moluques,
i els aracnids, dels quals hi ha fins a setze or-
dres (figura 2, taula 1). Cal fer una menci¢ es-
pecial als acars, que inclouen espeécies d’interes
medic, com les paparres (Ixodida), que sén
vectors de la malaltia de Lyme, i d’interés agro-
pecuari, com les aranyes vermelles (Tetrany-
chus), que s6n una de les principals plagues de
citrics, o les Varroa, que parasiten bresques
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d’abelles, la taxonomia de les quals ha estat ob-
jecte de nombroses revisions en els ultims anys
(Dunlop i Alberti, 2008). Actualment, es con-
sideren una superclasse que inclouria dos li-
natges principals, els Acariformes i els Parasi-
tiformes, la monofilia dels quals ha estat
qiiestionada per nombrosos estudis recents de
filogénica molecular.

Historia evolutiva

Els quelicerats tenen una llarga historia evolu-
tiva: 'evidéncia més antiga correspon a una
larva de picnogonid del cambria mitja, datat
fa uns cinc-cents milions d’anys (Waloszek
i Dunlop, 2002). Tot i els seus origens marins i
que dues de les classes actuals, els picnogonids
i els limuls, viuen en aquest ambient, la major
part de la diversitat actual habita ecosistemes

Treballs de la Societat Catalana de Biologia, 72: 34-42

terrestres, on constitueixen un dels grups de
depredadors més diversos i abundants. L’arac-
nid més antic conegut és un escorpi fossil del
siluria inferior de Wisconsin (Estats Units),
datat fa 437,5-436,5 milions d’anys (Wendruff
et al., 2020), que, tot i que va ser trobat en sedi-
ments marins, probablement corresponents a
una zona d’intermareal —la seva anatomia és
molt semblant a la dels escorpins actuals—,
tot suggereix que ja era capag de passar llargs
periodes de temps en aquests ambients.
L’establiment de les relacions filogenéti-
ques dels ordres de quelicerats ha estat una
carrera llarga i plena d’obstacles, conflictiva i,
a voltes, exasperant. Des de la formulacié de
les primeres hipotesis explicites sobre les seves
relacions a finals del segle x1x, fins a la irrup-
ci6 de les dades genomiques en la segona déca-
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+ Taula 1. Llista dels genomes de quelicerats disponibles en bases de dades publiques a desembre de 2021. Genome ID: codi d'accés a base de dades del
Centre Nacional per a la Informacié Biotecnologica (NCBI); Contingut GC: percentatge de guanina i citosina en el genoma. Elaboracié propia.
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Classe Familia Espécie Genome ID andaria (Mb) Contingut GC (
Pycnogonida Pantopoda Nymphon Nymphon striatum 97840 744,79 35,4
Merostomata Xiphosura Limulidae Carcinoscorpius rotundicauda 15673 1.697,14 33,5
Merostomata Xiphosura Limulidae Limulus polyphemus 787 1.828,26 34,5
Merostomata Xiphosura Limulidae Tachypleus gigas 93827 1.830,81 33,4
Merostomata Xiphosura Limulidae Tachypleus tridentatus 22334 1.974,11 32,85
Arachnida Acariformes Sarcoptiformes Achipteria coleoptrata 37199 88,44 29,8
Arachnida Acariformes Sarcoptiformes Archegozetes longisetosus 103391 198,02 30,9
Arachnida Acariformes Sarcoptiformes Dermatophagoides farinae 9138 58,78 30,4
Arachnida Acariformes Sarcoptiformes Dermatophagoides pteronyssinus 8901 113,61 29,2
Arachnida Acariformes Sarcoptiformes Euroglyphus maynei 54478 4343 26,2
Arachnida Acariformes Sarcoptiformes Hypochthonius rufulus 37200 172,4 27,9
Arachnida Acariformes Sarcoptiformes Medioppia subpectinata 95392 213,17 30,8
Arachnida Acariformes Sarcoptiformes Oppiella nova 95393 196,73 30,4
Arachnida Acariformes Sarcoptiformes Platynothrus peltifer 37201 100,58 28,9
Arachnida Acariformes Sarcoptiformes Psoroptes ovis 67302 63,21 28,2
Arachnida Acariformes Sarcoptiformes Sarcoptes scabiei 36095 56,58 33,2
Arachnida Acariformes Sarcoptiformes Tyrophagus putrescentiae 35692 95,13 29,1
Arachnida Acariformes Trombodiformes Aculops lycopersici 96667 32,54 45,2
Arachnida Acariformes Trombodiformes Brevipalpus yothersi 74771 71,16 36,6
Arachnida Acariformes Trombodiformes Dinothrombium tinctorium 73047 180,4 32,3
Arachnida Acariformes Trombodiformes Fragariocoptes setiger 105974 40,89 43,2
Arachnida Acariformes Trombodiformes Leptotrombidium deliense 7830 117,32 33,6
Arachnida Acariformes Trombodiformes Leptotrombidium pallidum 7646 170,87 35,1
Arachnida Acariformes Trombodiformes Panonychus citri 12054 83,97 31,3
Arachnida Acariformes Trombodiformes Tetranychus urticae 2710 90,82 32,5
Arachnida Araneae Araneidae Araneus ventricosus 34620 3.656,62 31,9
Arachnida Araneae Araneidae Argiope bruennichi 33398 1.670,29 29,3
Arachnida Araneae Araneidae Nephila pilipes 17580 2.694,57 29,7
Arachnida Araneae Araneidae Trichonephila antipodiana no disponible 2.2900 29,5
Arachnida Araneae Araneidae Trichonephila clavata 93228 2.497,9 31
Arachnida Araneae Araneidae Trichonephila clavipes 80095 2.874,35 34,2
Arachnida Araneae Araneidae Trichonephila inaurata 105982 2.507,04 29,5
Arachnida Araneae Dysderidae Dysdera silvatica 82280 1.365,69 34,7
Arachnida Araneae Eresidae Stegodyphus dumicola 87353 2.551,87 33,3
Arachnida Araneae Eresidae Stegodyphus mimosarum 12925 2.738,7 33,8
Arachnida Araneae Linyphiidae Oedothorax gibbosus 104832 821,43 32,08
Arachnida Araneae Lycosidae Pardosa pseudoannulata 83627 4.207,95 30,4
Arachnida Araneae Pisauridae Dolomedes plantarius 101471 2.580,75 33,49
Arachnida Araneae Sicariidae Loxosceles reclusa 14028 1.793,25 39,4
Arachnida Araneae Theraphosidae Acanthoscurria geniculata 22960 5.102,16 40,2
Arachnida Araneae Theridiidae Anelosimus studiosus 83943 2.033,43 21,2
Arachnida Araneae Theridiidae Latrodectus hesperus 14107 781,83 27,9
Arachnida Araneae Theridiidae Parasteatoda tepidariorum 13270 1.228,97 29,7
Arachnida Opiliones Palpatores Phalangium opilio 24136 576,9 37,2
Arachnida Parasitiformes Ixodida Dermacentor silvarum 36355 2.474,31 46,9
Arachnida Parasitiformes Ixodida Haemaphysalis longicornis 69202 4.958,66 47,4
Arachnida Parasitiformes Ixodida Hyalomma asiaticum 92161 1.713,63 46,6
Arachnida Parasitiformes Ixodida Ixodes persulcatus 7207 1.901,64 45,9
Arachnida Parasitiformes Ixodida Ixodes ricinus 16267 514,51 45
Arachnida Parasitiformes Ixodida Ixodes scapularis 523 2.226,88 46,2
Arachnida Parasitiformes Ixodida Rhipicephalus annulatus 93261 2.762,43 45,7
Arachnida Parasitiformes Ixodida Rhipicephalus microplus 2797 2.269,15 45,45
Arachnida Parasitiformes Ixodida Rhipicephalus sanguineus 2716 2.365,54 46,8
Arachnida Parasitiformes Mesostigmata Dermanyssus gallinae 75128 959,01 44,7
Arachnida Parasitiformes Mesostigmata Galendromus occidentalis 3487 151,7 51,6
Arachnida Parasitiformes Mesostigmata Stratiolaelaps scimitus 104968 426,5 45,9
Arachnida Parasitiformes Mesostigmata Tropilaelaps mercedesae 53919 352,54 40,9
Arachnida Parasitiformes Mesostigmata Varroa destructor 937 368,93 40,9
Arachnida Parasitiformes Mesostigmata Varroa jacobsoni 62339 365,59 40,9
Arachnida Pseudoscorpiones Cheliferoides Cordylochernes scorpioides 69337 2.807,11 30,1
Arachnida Scorpiones Buthida Androctonus mauritanicus 88051 1.459,99 34,9
Arachnida Scorpiones Buthida Centruroides sculpturatus 14105 925,48 31,4
Arachnida Scorpiones Buthida Mesobuthus martensii 14571 925,54 29,3
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da del segle xx1 (vegeu Giribet, 2018, per a una
sintesi historica de les dades i hipotesis propo-
sades de la filogeénia de quelicerats), el consens
actual és que 'arbre dels quelicerats esta poc
resolt i el seu gran nombre de politomies for-
men una gran pinta (figura 3).

L'era gendmica

Des de la incorporacié de les dades moleculars
als estudis de la biodiversitat en la decada de
1980, bona part de la informaci6 disponible ha-
via estat basada en la seqiienciaci6 de pocs frag-
ments seleccionats del genoma mitjangant la
técnica de seqiienciaci6 de Sanger. L’aparici6 de
les técniques de seqiienciacié de nova generaci6
a inicis del segle xx1 va permetre I'obtencié
massiva de seqiiéncies de DNA a una escala sen-
se precedents i a uns costos raonables, cosa que
va tenir un gran impacte en diferents aspectes
de la variabilitat genética, especialment en orga-
nismes no model. A finals de la primera década
del segle, apareixen les técniques de seqiiencia-
ci6 massiva de tercera generacio (seqiienciaci6
de lectura llarga), que, en combinacié amb al-
tres metodes, com I'assemblatge basat en tecno-
logia de seqiienciacié Hi-C i els avengos en
computacio i analisi, van obrir la porta a la ge-
neraci6 de genomes d’alta qualitat i continuitat,
que cobreixen gairebé tots els cromosomes. Ara
bé, de quina manera la informaci6 a escala ge-
nomica millora el nostre coneixement sobre la
biodiversitat respecte de técniques anteriors?
Tot i que hi ha multitud de camps en que el fet
de disposar de genomes de referéncia contri-
bueix de manera important a entendre les bases
geneétiques de trets rellevants des d’un punt de
vista evolutiu, ecologic o fins i tot aplicat, hi ha
aspectes relacionats amb I'adaptacio, especiacié
i conservacio en els quals la seqiienciacio de tot
el genoma (WGS, de I'angles whole-genome
sequencing) en lloc de biblioteques de represen-
tacié reduida (RRL, de 'anglés reduced repre-
sentation library) és cabdal. Aspectes com la
continuitat, el lligament i la densitat de marca-
dors milloren les nostres estimacions de proces-
sos rellevants des del punt de vista ecologic i
evolutiu, com sén les bases genétiques de
'adaptacio, la historia demografica i I'estructu-
raci6 poblacional, amb implicacions en la con-
servacio, la introgressid, la variacié estructural i
el desenvolupament metodologics per a I'analisi
de dades WGS (Taylor et al., 2021).

Que sabem del genoma

dels quelicerats?

Actualment (29 de desembre de 2021), hi ha
disponibles a les bases de dades publiques
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63 genomes de diferents grups de quelicerats,
amb un ampli espectre de qualitat pel que faa
la cobertura i continuitat, que va des de geno-
mes molt fragmentats obtinguts mitjangant
piroseqiienciacié —p. ex. 'escorpi Mesobuthus
martensii (Cao et al., 2013)— fins a genomes de
nivell de qualitat d’assemblatge d’escala cro-
mosomica —p. ex. 'aranya Dysdera silvatica
(Escuer et al., 2022). Tot i que hi ha represen-
tants de les tres classes principals de quelice-
rats, només la meitat dels ordres (vuit de setze)
tenen almenys un genoma de referéncia dispo-
nible. Els grups millor representats son les ara-
nyes (18 genomes) i els acars parasitiformes i
acariformes (17 i 20, respectivament).

En el cas de les aranyes, un aspecte desta-
cat de I'estudi de genoma és que ha revelat una
gran variabilitat en la seva grandaria, de fins a
vuit cops. El genoma més petit reportat son els
0,75 Gb de l'aranya orbicular de quelicers
llargs Tetragnatha elongata, i el més gran els
5,6 Gb de l'aranya saltadora Habronattus
(Gregory i Shorthouse, 2003). L’estudi de ge-
nomica comparada en la publicaci6 recent del
genoma complet d’una espécie d’aranya orbi-
cular de quelicers llargs endémica de les illes
Hawaii (Tetragnatha kauaiensis) suggereix
que bona part de la variabilitat en la grandaria
del genoma es deu a la preséncia de transpo-
sons i elements repetitius (Cerca et al., 2021).

Totique la quantitat de genomes de quelice-
rats actualment disponibles representen una in-
fima part de la diversitat total del grup (taula 1),
han aportat informacié important en aspectes
clau deI'evolucio i biologia d’aquest important
grup d’organismes. A continuacid, destaquem
i comentem algunes de les principals fites.

La desconstruccio dels aracnids
i el procés de terrestrialitzacid
Un dels punts més controvertits de la historia
evolutiva dels quelicerats és el que té a veure amb
el procés de terrestrialitzacio, més especifica-
ment, amb el fet de determinar quants cops els
quelicerats van colonitzar independentment el
medi terrestre a partir dels seus ancestres marins.
Un repte fonamental en la transici6 de la
vida en els ambients aquatics a la vida en un
medi aeri és obtenir I'oxigen de I'aire i evitar la
dessecacid (Vieira i Rozas, 2011). Els quelice-
rats marins, els picnogonids i els limuls han
desenvolupat diferents estratégies per a respi-
rar dins de I'aigua: mentre que els primers no
tenen estructures especialitzades i obtenen
l'oxigen per difusié a través de la cuticula,
transportant-lo al llarg del cos mitjangant mo-
viments peristaltics dels intestins que activen
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I’hemolimfa (Woods et al., 2017), els segons
disposen de sis parells de branquies laminars
(branquies en llibre) formades pels exopodis
d’apéndixs opistosomics (el primer consti-
tueix 'opercle genital) (Sharma, 2017) i d’'un
sistema circulatori tancat i for¢a desenvolupat
que inclou un cor dorsal i pigments respirato-
ris de tipus hemocianina (una proteina que
conté el metall de coure en lloc del ferro de
I’hemoglobina per a transportar I'oxigen als
teixits). Un aspecte interessant és que els limu-
lids son capagos d’aventurar-se fora de I'aigua
per a pondre els ous a platges sorrenques, tal
com fan les tortugues marines. Pel que fa als
ordres terrestres, trobem dos sistemes de res-
piracio internalitzats per a controlar la pérdua
d’aigua (taula 1): els pulmons en llibre (o fillo-
traquees), que consisteixen en invaginacions
en forma de bosses en els segments anteriors
de l'opistosoma, a I'interior de les quals hi ha
una série de lamines on es produeix el bescan-
vi d’oxigen amb I’hemolimfa, i les traquees,
invaginacions tegumentaries que es ramifi-
quen internament, i distribueixen I'oxigen di-
rectament a I'interior del cos. En certs grups,
generalment associats a ambients molt hu-
mits, com els palpigrads i alguns acariformes,
no hi ha estructures respiratories especialitza-
des i la respiraci es fa mitjangant el tegument
(Dunlop, 2019). Tot i que el nombre i la posi-
ci6 dels pulmons en llibre en escorpins (quatre
parells en els segments opistosomics 4-7) dife-
reixen dels d’aranyes i pedipalps (caracterit-
zats per la preséncia de dos parells de pulmons
en llibre en els segments 2-3, ra6 per la qual
hom es refereix a aquest grup com tetrapulmo-
nata), la seva homologia ha estat confirmada
per dades ultraestructurals (Scholtz i Kamenz,
2006) i per dades genomiques (Giribet, 2018).
Tradicionalment, s’havia considerat que
els aracnids, els quelicerats terrestres, forma-
ven un grup monofilétic, és a dir, amb un an-
cestre comu exclusiu i que, per tant, haurien
colonitzat el medi terrestre un sol cop. Estima-
cions recents basades en rellotge molecular
amb dades transcriptomiques i informacié
d’un grapat de fossils indiquen que els quelice-
rats haurien colonitzat els ambients terrestres
al limit entre el cambria i 'ordovicia, fa al vol-
tant de quatre-cents vuitanta milions d’anys
(Lozano-Fernéndez et al., 2020). Tanmateix,
tal com s’ha esmentat, aquestes estimacions es
basen en I'assumpcié d’un origen tnic dels or-
dres de quelicerats terrestres, quelcom que ha
estat qliestionat recentment per un seguit d’es-
tudis filogenomics (Ballesteros et al., 2022; Ba-
llesteros i Sharma, 2019; Noah et al., 2020; On-
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tano et al., 2021a; Sharma et al., 2021; Sharma
et al., 2014). Aquests estudis revelen que, con-
trariament a la visio classica: 1) els escorpins
no serien el grup germa de la resta d’aracnids,
sin6 que sén més propers a les aranyes i a or-
dres collectivament coneguts com a Pedipalpi
(amblipigis, uropigis i esquizomids), amb els
quals formarien el grup anomenat Arachno-
pulmonata degut a la preséncia de pulmons en
llibre, quelcom que ja havia estat apuntat per
estudis anteriors basats en seqiienciacio de
Sanger (Giribet, 2018), i 2) els limulids podrien
estar evolutivament més relacionats amb aquest
grup que no pas amb la resta d’ordres d’arac-
nids (a excepci6 dels ricinulis) (figura 3).

Una de les principals fonts de conflicte per
tal de resoldre les relacions intraordinals dels
quelicerats és deguda a I'existéncia d’organis-
mes amb taxes d’evolucié molecular molt per
sobre de la mitjana de la resta. Aquests organis-
mes ocupen branques llargues en els arbres filo-
geneétics i poden generar errors metodologics
durant la reconstrucci filogenetica. Els princi-
pals responsables d’aix0 semblen ser els
pseudoescorpins, els acars i els palpigrads (On-
tano et al., 2021b). L’analisi de genomes com-
plets d’aranyes i escorpins ha contribuit a resol-
dre part del conflicte, ja que ha revelat que
ambdds grups van patir al llarg de la seva evolu-
ci6 la duplicacié completa del seu genoma
(WGD, de I'angles whole genome duplication)
(Schwager et al., 2017). L’escenari més probable
és que la WGD es donés en 'ancestre comu
d’ambdos grups, cosa que confirmaria la seva
proximitat filogenética i, per tant, ’homologia
dels pulmons en llibre d’ambdés grups. Sorpre-
nentment, la publicacié recent del primer geno-
ma complet d’un pseudoescorpi, un dels grups
conflictius filogenéticament, ha evidenciat que
aquest grup també va experimentar una WGD
(Ontano et al., 2021a) i que, per tant, probable-
ment formi part també del llinatge evolutiu dels
aracnopulmonats, tal com havien suggerit estu-
dis anteriors (Benavides et al., 2019; Howard et
al., 2020; Lozano-Fernandez et al., 2019; Shar-
ma et al., 2015) (figura 3). El més notable
d’aquests resultats és que, a diferencia dels altres
ordres d’aquest llinatge, els pseudoescorpins
respiren mitjangant traquees en lloc de pul-
mons en llibre, cosa que suggereix que les tra-
quees haurien evolucionat independentment
més d’un cop. En aquest sentit, convé indicar
que s’ha proposat que el procés de miniaturitza-
ci6 sofert per diferents grups d’aracnids per tal
d’adaptar-se a ninxols nous, especialment els
acariformes i els parasitiformes (acars), pero
també els pseudoescorpins, podria explicar en

part el reemplagament dels pulmons per tra-
quees o fins i tot la perdua dels organs respira-
toris (Dunlop, 2019).

Més dificil d’entomar resulta la posicio
dels limulids com a grup germa dels quelice-
rats terrestres, com els aracnopulmonata o ri-
cinulis, ja que aixo suposaria la recolonitzacié
secundaria dels ambients marins per part
d’ancestres terrestres (figura 3), o bé una colo-
nitzacié de la terra maltiple i independent per
part de diversos grups d’aracnids. S’ha adduit,
en aquest sentit, que bona part dels trets mor-
fologics utilitzats tradicionalment per a de-
mostrar I'origen tnic dels aracnids poden, de
fet, explicar-se com el resultat de fenomens
de convergencia adaptativa associats a les for-
tes pressions de seleccions imposades per la
vida en ambients terrestres (Ballesteros et al.,
2022). En aquest sentit, convé recordar que
estreta relaci6 que s’havia establert classica-
ment entre miriapodes i insectes va saltar pels
aires amb I’aparici6 de les primeres dades mo-
leculars que apuntaven, tal com s’ha confirmat
posteriorment amb dades de seqiienciaci6
massiva, una evolucié dels insectes a partir
d’un ancestre crustaci. D’altra banda, també és
cert que altres hipotesis primerenques basades
exclusivament en dades moleculars, com ara
que els quelicerats eren un grup germa dels
miriapodes, van demostrar ser producte d’ar-
tefactes metodologics. L’analisi genomica no
ha aportat, en aquest cas, gaire llum a la qiies-
tio, ja que, tot i que els genomes obtinguts de
les quatre espeécies actuals de limulids apunten
Pexisténcia de dos o fins i tot tres fenomens de
duplicacié completa del genoma (Nong et al.,
2021), els patrons de relacions inferits de les
copies multiples de gens homeotics no confir-
men que cap estigui relacionada amb la WGD
dels Arachnopulmonata (Kenny et al., 2016).

Haurem d’esperar la seqiienciacio dels ge-
nomes d’altres ordres d’aracnids per tal de po-
der determinar exactament la distribuci6 de
les WGD, la seva homologia i polaritat, aixi
com l'existéncia d’altres canvis genomics rars,
per exemple la collinealitat de gens en els cro-
mosomes (sinténia) (Simakov et al., 2022), que
permetin obtenir una filogenia completament
resolta i ben fonamentada, i poder aixi recons-
truir univocament les principals fites evoluti-
ves dels quelicerats. En aquest sentit, un estu-
di recent basat en la sinténia dels fragments
HOX entre limulids, aranyes i escorpins no des-
carta completament la possibilitat de I'exis-
téncia d’un esdeveniment tnic de WGD en
I'avantpassat comu de tots ells (Nong et al.,
2021).
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L'arquitectura gendmica de trets
biologics de rellevancia

La seda
Des de la publicacié dels primers genomes
complets d’aranyes 'any 2014 —I’aranya so-
cial Stegodyphus mimosarum il'aranya miga-
lomorfa Acanthoscurria geniculata— (Sang-
gaard et al., 2014), aquestes, juntament amb
els acars, han esdevingut el grup de quelicerats
del qual disposem de més informaci6 genomi-
ca. Tanmateix, la distribucié filogeneética és
forga esbiaixada, i més de la meitat dels 18 ge-
nomes disponibles (13 de publicats) pertanyen
al grup d’aranyes Araneoidea, que inclou la
major part de families que teixeixen teranyines
aeries, incloses les teranyines orbiculars. Do-
nada la representativitat encara forga limitada
de genomes d’aranya disponibles, la principal
contribuci6 dels estudis publicats fins al mo-
ment és proveir d’un recurs genodmic per a
aportar llum a temes com I'arquitectura geno-
mica de certs trets rellevants, com ara els me-
canismes genomics darrere de 'evoluci6 de la
seda, els verins o el sistema quimiosensorial
(olfacte i gust).

La capacitat de fabricar i manipular la seda
és un dels trets distintius de les aranyes. Tot i
que no sén els tnics animals capagos de sinte-
titzar seda, les aranyes han desenvolupat un
grau de sofisticacié sense comparaci6 tant en
la produccié com en 'us d’aquest material. La
seda se sintetitza a les glandules sericigenes, si-
tuades al final de 'opistosoma, i se segrega a
través de les fileres, uns apéndixs opistosdomics
molt modificats. Tot i que generalment hi ha
tres parells de fileres, el seu nombre i posicid a
I'opistosoma pot canviar segons la familia. Els
grups d’aranyes que mostren més complexitat
de seda son els araneoids, en els quals s’han
descrit fins a set parells de glandules sericige-
nes que segreguen sedes amb diferents propie-
tats mecaniques i usos (p. ex. trampes de cace-
ra, immobilitzacié de preses, fils d’ancoratge,
construccié de nius, proteccié dels ous, senya-
litzadors de feromones, etc.). Tot i ’homologia
seriada de les diferents glandules sericigenes,
les duplicacions géniques han tingut un paper
clau en la diferenciacié dels diferents tipus de
sedes segregades per cadascuna. Tanmateix,
s’ha vist que els canvis en els patrons d’expres-
si6 génica no estan necessariament relacionats
amb aquestes duplicacions (Clarke et al.,
2017). La seda esta formada principalment per
les espidroines, unes proteines relacionades
amb la queratina de les ungles, els péls i la pell.
Aquestes proteines s’emmagatzemen a les
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glandules en altes concentracions, i sén proces-
sades posteriorment durant el seu transport
a través dels conductes fins que les connecten a
les fileres, mitjangant canvis en el gradient de
pH, la concentracié d’ions i tensions de tall,
que acaben transformant-les en lamines beta
(Andersson et al., 2016). La seda és un bioma-
terial amb una combinaci6 unica de resisténcia
i extensibilitat, motiu pel qual hi ha forca inte-
res per a la seva sintesi a escala industrial. No és
estrany, doncs, que molts estudis genomics
s’hagin dirigit especialment a identificar la di-
versitat de gens de la seda, la seva arquitectura i
expressio (Babb et al., 2017; Kono et al., 2019).
Els gens de la seda havien estat tradicionalment
dificils de caracteritzar, donada la seva gran
llargada i la preséncia de motius repetitius que
caracteritzen les espidroines. L’obtencié de ge-
nomes complets ha permeés catalogar bona part
de les espridroines, caracteritzar-ne les variants
i descobrir noves proteines en la seda (SpiCE)
que confereixen a determinats tipus de seda les
seves particularitats mecaniques.

Els verins

El veri és un dels aspectes que més ha contri-
buit a la mala reputacié de les aranyes. Les
glandules productores del veri es localitzen a la
zona anterior del prosoma, i I'injecten a la vic-
tima mitjangant un canal que les connecta
amb els quelicers i que s’obre a 'extrem dels
ullals. Les aranyes no son els tnics aracnids ve-
rinosos, com és ben sabut; també ho sén els
escorpins, que injecten el veri mitjangant el fi-
bl6 que es troba al final del metasoma, i, potser
menys coneguts, les paparres (Cabezas-Cruz i
Valdés, 2014) i els pseudoescorpins (Santi-
banez-Lopez et al., 2018), aquests ultims amb
les glandules del veri als pedipalps. El veri dels
aracnids és un coctel de diferents components,
que inclouen toxines que activen els canals io-
nics, inhibidors de proteases per a protegir-les,
enzims amb propietats fosfolipases i hialuro-
nidasa, i defensines (Santibanez-Lopez et al.,
2018). L’evolucié dels verins dels aracnids ha
estat tan complexa com la seva composicio, i
ha involucrat processos de duplicacions geéni-
ques, reclutament i neofuncionalitzacio, i, fins
itot, episodis de transmissio horitzontal des de
bacteris (Luddecke ef al., 2022). Encara que
molt parcial, la seqlienciaci6 de genomes com-
plets ha contribuit de manera important a mi-
llorar el nostre coneixement sobre el nombre,
la diversitat i la composicié dels gens respon-
sables dels diferents components del veri
(Garb et al., 2018). Es interessant destacar, en
aquest sentit, que s’ha observat que en aranyes
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errants, que no construeixen teles per a cagar
sind que persegueixen activament i immobilit-
zen les preses mitjangant el veri, hi ha un in-
crement substancial del nombre de neuroto-
xines codificades, mentre que, d’altra banda,
es redueix la quantitat de gens de la seda (Yu et
al.,2019).

El sistema quimiosensorial

El sistema quimiosensorial és probablement
un dels més primitius en els éssers vius. Tots els
animals tenen organs especialitzats que els per-
meten detectar estimuls de 'ambient extern i
respondre-hi, i que sén els responsables dels
sentits de 'olfacte i el gust. Totiquelalinia que
separa aquests sentits en alguns organismes és
molt difusa, com a regla general I'olfacte per-
met el reconeixement de molécules volatils que
confereixen a 'organisme la capacitat de detec-
tar aliments, predadors o parelles, mentre que
el gust sovint intervé en la deteccié de substan-
cies solubles, que, a més d’induir comporta-
ments associats amb I'alimentaci, pot provo-
car respostes relacionades amb I'aparellament
i la reproduccié. La quimiorecepcid és, per
tant, una capacitat biologica critica per a la
supervivencia i la reproduccié dels organismes
(Sanchez-Gracia et al., 2009; Vieira i Rozas,
2011). En els artropodes, el primer pas en la re-
cepcid del senyal quimic de I'exterior s’efectua
a les sensilies, unes estructures cuticulars poro-
ses presents a diverses parts del cos (en Droso-
phila, per exemple, es troben a les antenes, el
bulb maxillar, la proboscide i les potes). En
el cas del'olfacte, les molécules que actuen com
a odorants entren a través dels porus, travessen
la limfa de la sensilia (directament o ajudades
per proteines solubles) i activen els receptors
transmembrana, unes proteines molt especia-
litzades situades a les dendrites de les neurones
olfactives. El procés desencadena una serie de
senyals eléctrics que es processen i s’interpre-
ten en el cervell (Pelosi, 1996).

Tant les proteines solubles com els recep-
tors de membrana son codificats per families
multigéniques enormes, que poden variar entre
unes desenes i uns milers de copies per genoma
(Vizueta et al., 2020a; Vizueta et al., 2018). En
artropodes, les families multigeniques que co-
difiquen les principals proteines solubles son
les de les proteines d’unié a odorants (OBP,
odorant binding protein), les proteines quimio-
sensorials (CSP, chemosensory protein) i NPC2
(Niemann-Pick C2). Per la part dels receptors
de membrana, tenim les families dels receptors
olfactius (OR, odorant receptors; presents tni-
cament a insectes), receptors gustatius (GR,

Treballs de la Societat Catalana de Biologia, 72: 34-42

gustatory receptors) i receptors ionotropics (IR,
ionotropic receptors). En els quelicerats amb ge-
noma seqtienciat, la familia més nombrosa és la
dels GR, que en I'escorpi Centruroides exilicau-
da inclou 832 membres. El gran nombre de
gens ha impossibilitat, fins ara, la identificacid
correcta i 'estudi rigords d’aquestes families
amb les metodologies de seqiienciacié de frag-
ments curts (short-reads). Tanmateix, la rapida
generalitzacié de les técniques de seqiienciacio
gendOmica de tercera generacié (de fragments
llargs; long-reads), combinada amb el desenvo-
lupament de metodologies bioinformatiques
que permeten obtenir un assemblatge genomic
a escala cromosomica, esta possibilitant fer es-
tudis en gendmica comparada de families mul-
tigéniques i variants estructurals, inabordables
fins ara.

La diversificacio trofica

A diferencia de la resta de quelicerats que sén
depredadors, els acars mostren una gran diver-
sitat de preferencies trofiques, que inclouen, a
més, espécies herbivores i formes ectoparasiti-
ques, tant hematofagues (p. ex. les paparres)
com especialistes a alimentar-se de greixos
(p. ex. Varroa, que ataca abelles). Un estudi de
genomica comparada ha identificat els princi-
pals canvis genomics associats als diferents ti-
pus de dieta en acars (Liu et al., 2021). Mitjan-
¢antla comparacié de quinze genomes complets
d’acars, s’ha observat que determinats gens as-
sociats a aspectes de 'obtencio, de la prepara-
ci6 i del metabolisme de nutrients estan sota
diferents pressions de seleccié depenent del
tipus d’alimentacié. Un aspecte important
d’aquest estudi és la possibilitat d’identificar
possibles dianes géniques per al desenvolupa-
ment de nous pesticides per al control d’espe-
cies nocives, principalment plagues agricoles i
dels ruscs d’abelles. En aquest sentit, s’esta in-
vestigant activament en les bases genétiques
dels canals KIR (de I'anglés killer-cell immuno-
globulin-like receptor), els quals tenen un paper
important en el funcionament de les glandules
salivals i els sistemes excretors d’aquests or-
ganismes. Estudis recents han identificat els
diferents complements d’aquests canals trans-
membranals, cosa que permetra estudiar-los in
vitro per al desenvolupament de bloquejadors
(Saelao et al., 2021).

La recerca en genOmica

de quelicerats en els territoris de
parla catalana

Els equips liderats pels doctors Julio Rozas i
Alex Sanchez, de la seccié de Genética, i el
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doctor Miquel A. Arnedo, de la secci6 de Zoo-
logia, tots membres de I'Institut de Recerca
de la Biodiversitat (IRBio) de la Universitat de
Barcelona (UB), collaboren activament en la
seqiienciacio, 'analisi i la interpretacié de
genomes d’alta qualitat de diferents grups
d’aracnids. En aquest sentit, s’ha publicat re-
centment el genoma d’una espécie d’aranya
dimoni vermella, endemica de les Illes Cana-
ries, Dysdera silvatica, I'inic representant dis-
ponible fins ara d’un dels principals llinatges
d’aranyes, les sinespermiata, el qual ha ofert
informacié important sobre els processos as-
sociats a la diversificaci6 insular i a 'evolucié
de Pespecialitzacio trofica (Escuer et al., 2022;
Séanchez-Herrero et al., 2019). L’analisi ex-
haustiva del seu genoma ha permeés quantifi-
car i estudiar amb un detall sense precedents
els gens codificats per les grans families multi-
géniques del sistema quimiosensorial en un
quelicerat. En particular, en total s’han identi-
ficat 570 receptors de membrana codificats al
genoma d’aquesta espécie, amb una infrare-
presentacio notoria al cromosoma X. A més,
hem determinat que molts d’aquests gens dels
receptors (un 54 %) es troben agrupats en clus-
ters cromosomics (fins a 83), i molts tenen un
origen molt recent. Per a aquesta tasca es va
desenvolupar una nova eina bioinformatica:
BITACORA (Vizueta et al., 2020b). Aquests
resultats tenen repercussions i implicacions
importants tant per al coneixement de la bio-
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logia quimiosensorial dels diferents grups
d’artropodes, com en la nostra comprensi6 de
la biodiversitat a escala molecular.

Un segon genoma d’alta qualitat d’aquest
mateix genere, el de 'especie Dysdera cataloni-
ca (figura 20), la distribucié de la qual se cir-
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