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Introdugao

O filo Cnidaria inclui animais popularmente conhecidos como as anémonas-
do-mar, aguas-vivas, corais, hidras e caravelas-do-mar, entre outros. O clado € uma
das linhagens mais antigas dentre os animais, com registros fésseis de 543 Ma e
estimativas de datagdes moleculares entre 900-600 Ma (Okamura & Gruhl, 2021;
Morales-Guerrero, 2021). Essa origem precoce torna o grupo chave para a
compreensao da origem e evolugdo de Metazoa como um todo, inclusive por sua
eventual relacdo de grupo irmdo com Bilateria (Ryan et al., 2013; Simion et al.,
2017; Whelan et al., 2017). Além disso, Cnidaria apresenta uma série de novidades
evolutivas como, por exemplo, ser o clado mais antigo a possuir todas as suas
espécies pegonhentas (Jaimes-Becerra et al., 2017), ou por apresentar em sua
evolucdo aspectos complexos de reproducdo que podem incluir corte e
transferéncia indireta de espermatozoides (Campbell, 1974; Lewis & Long, 2005;
Garcia-Rodriguez et al., 2018), expressado de ciclos de vida altamente diversos
(Miranda et al., 2010; Sanders & Cartwright, 2015) e desenvolvimento de estruturas
visuais complexas (Wehner, 2005; Nilsson et al., 2005).

Cnidaria inclui trés clados, a saber, Anthozoa, Medusozoa e Endocnidozoa,
distintos por seus ciclos de vida que podem ou ndo incluir medusas (viz.,
Medusozoa), por habitos de vida que inclu em o endoparasitismo (viz.,
Endocnidozoa), ou por caracteres moleculares préprios (e.g., o DNA mitocondrial
linear em Medusozoa), dentre outras caracteristicas morfologicas, histologicas e
moleculares. O modelo adotado neste estudo, Medusozoa, inclui as classes
Cubozoa, Hydrozoa, Scyphozoa e Staurozoa (Marques & Collins, 2004). Embora
Cnidaria e Medusozoa sejam bem corroborados como monofiléticos em inferéncias
filogenéticas realizadas a partir de dados de morfologia, ciclo de vida, e diversos
marcadores moleculares, as relagdes entre as suas classes e subgrupos ainda €&
discutida (Marques & Collins, 2004; Collins et al., 2006; Van lten et al., 2014; Foox &
Siddall, 2015; Zapata et al., 2015; Mendoza-Becerril et al., 2016, 2017; Kayal et al.,
2018).

Uma das autapomorfias de Cnidaria, e certamente a mais particular, sao
organelas denominadas cnidas (Marques & Collins, 2004; Fautin, 2009; Van lten et

al., 2014). O cnidoma desses animais & definido como o conjunto das informagdes



sobre as cnidas que inclui seus tipos, dimensdes e a distribuicdo pelo corpo do
animal (Weill, 1934; Ostman, 2000). As cnidas estdo no @mago do estudo dos
cnidarios, desde os aspectos mais fundamentais de ciéncia basica (e.g., usadas
como critério taxondmico; Fautin, 2009) até suas aplicagbes (e.g., no estudo de
envenenamentos; Burnett, 2001; Burke, 2002), passando por sua relagdo com ciclo
de vida e comportamento (e.g., Mariscal et al., 1976; Fautin, 2009), ecologia das
interacdes (e.g., Baxter et al, 2011; Killi & Mariottini, 2018), ferramentas de
engenharia ecossistémica (e.g., Hoepner et al., 2019) e toxinas e bioprospecg¢éo
(e.g., Mariottini, 2014; Mariottini & Pane, 2014; Miyazato et al., 2016), entre outros.
Ha trés categorias de cnidas, a saber, espirocistos, pticocistos e
nematocistos (Fautin, 2009). O disparo das cnidas pode ser acionado por meio de
estimulos quimicos e/ou fisicos e, uma vez disparado, ocorre a eversdao de um
tubulo que pode ou nao ser aberto em sua extremidade e, se aberto, ocorre a
liberacdo do conteudo capsular, composto por uma secrecéo proteica com fungdes
diversas (Fautin, 2009; Jaimes-Becerra et al., 2017). A secreg¢do de espirocistos,
presentes em Anthozoa Hexacorallia, tem uma funcdo adesiva que auxilia na
captura de presas, enquanto a de pticocistos, presentes em Anthozoa Ceriantharia,
tem a funcdo de permitir a construgdo de tubos nos quais o animal vive (Mariscal et
al., 1976; Fautin, 2009). A ultima classe de cnidas, os nematocistos, sdo universais
em Cnidaria — todas as ~11 mil espécies de vida livre e as ~3 mil espécies parasitas
do grupo tém nematocistos (Morandini et al., 2016; Jaimes-Becerra et al., 2017;
Shpirer et al., 2018). Nematocistos possuem uma grande riqueza de formas, com
até 14 tipos (Ostman, 2000) com morfologias variaveis com relagéo ao tubulo,
ornamentagao por espinhos e estiletes, abertura na extremidade, entre outras
caracteristicas, e que atuam na producdo, acumulo e inoculacido de secrecdes
toxicas complexas (Mariscal, 1974; Jaimes-Becerra et al., 2017; Shpirer et al.,
2018). Essas organelas sao, de fato, as estruturas de inoculagdo de veneno mais
antigas do reino animal, com uma histéria de diversificagdo evolutiva de, no minimo,
600 milhdes de anos (Jaimes-Becerra et al., 2017). Em raz&o dessa diversificagéo,
a morfologia e os venenos dos nematocistos assumiram fungdes essenciais na
predacdo, na defesa, e mesmo na comunicagdo em cnidarios (Mariscal, 1974;
Fautin, 2009). Neste cenario, fica evidente que os nematocistos foram e sdo de
fundamental importancia para a compreensao sobre a evolugdo, a biologia e a

ecologia de Cnidaria.



Os nematocistos, e seus compostos téxicos, compdem um complexo sistema
de protecdo em cnidarios, que se relaciona a uma gama de estruturas
especializadas, associadas ou derivadas dos nematocistos, como colbnias
polimérficas com zooides especializados na defesa e/ou captura de alimentos
(tentaculos, gastrozooides, dactilozooides, nematozooides, tentaculozooides,
espiralzooides) e estruturas morfoldgicas singulares portadoras de agrupamentos de
nematocistos, como nematoéforos, cnidoforos, dactiléforos, etc. (Millard, 1975). Por
outro lado, nematocistos ndo sdo os unicos atributos (‘traits’) que apresentam a
funcao de defesa. H4 também uma série de estruturas e estratégias de defesa com
origem independente dos nematocistos, como formagdes exoesqueléticas em
diversos niveis de desenvolvimento, as quais oferecem protecao fisica a hidrantes
(e.g., coralitos, hidrotecas, pseudoidrotecas, perissarco, exossarco, espinhos)
(Mendoza-Becerril, 2016), estruturas reprodutivas (e.g., gonotecas, copinias,
filactocarpos), ou mesmo as proprias estruturas que possuem nematocistos (e.g.,
nematotecas) (Millard, 1975), além de processos caracterizados pela agado de
bioativos do metabolismo secundario, que também atuam na defesa (Stachowicz &
Lindquist, 2000). Apesar de possuir um sistema de defesa altamente diverso,
complexo e essencial em sua evolugdo, percebe-se que estudos evolutivos
comparativos sobre esses componentes, de natureza morfolégica ou toxica, séo
raros (e.g., Mendoza-Becerril et al., 2016; Damian-Serrano et al., 2021a), e sua
associagao com a diversificagdo dos clados de Cnidaria, ou mesmo sua integragéo
com outros sistemas essenciais, sdo inexistentes.

O sistema reprodutivo € igualmente altamente variado e essencial na
evolucdo de Cnidaria. As espécies de Medusozoa possuem um ciclo de vida
denominado como metagenético, em que ocorrem duas formas principais, o pélipo
(geralmente bentdnico e aderido ao substrato) e a medusa (geralmente planctonica
e de vida livre) (Marques & Collins, 2004). Embora variagdes sejam comuns em
diversos grupos de Medusozoa, seu ciclo de vida basico consiste, de uma forma
geral, no assentamento de uma larva planula; seu desenvolvimento em um pdélipo
inicial que pode reproduzir-se assexuadamente por brotamento, gerando coldnias,
ou permanecer solitario; e no surgimento de medusas por diferenciagdo apical
(Staurozoa) (Kikinger & Salvini-Plawen, 1995; Miranda et al., 2010), por
metamorfose do pdlipo (Cubozoa), por brotamento lateral por meio de uma estrutura

denominada entocddio (Hydrozoa), ou por diferenciagdo e segmentagao apical por



meio de um processo denominado estrobilizacdo, que origina os estagios
intermediarios de éfiras (Scyphozoa) (Marques & Collins, 2004). Independentemente
de sua origem, as medusas podem ser desde diminutas até de grandes dimensdes,
fixas ou livre-natantes, sendo geralmente dioicas e produzindo os gametas
envolvidos na reproducao sexuada que, apos fecundacao, resultara na formacao de
um zigoto que se desenvolvera em novas larvas plénulas, reiniciando o ciclo
(Morandini et al., 2016).

A grande diversidade de ciclos de vida das espécies de Medusozoa (Collins,
2002; Marques & Collins, 2004) é acompanhada de uma diversidade morfolégica e
estratégica dos atributos reprodutivos. Ha variagées na quantidade e dimensao de
ovos, comportamento de fertilizagao interna ou externa, retengao / incubacado de
zigotos, fertilizagdo ocorrendo no bentos ou na coluna d'agua, sistema sexual dioico
ou monoico, possibilidade de reproducdo assexuada (brotamento, entre outras), e
diferentes zooides responsaveis pela reproducdo sexuada (e.g., gondforo ou
medusa) (Fautin, 2002). A expressdo de todos esses atributos, que tem
evidentemente uma origem evolutiva, € variavel nos diferentes clados de
Medusozoa, assim como ha homoplasias relacionadas a variaveis ambientais
especificas, indicando componentes macroecologicos (Fernandez et al., 2020).
Esses atributos, por exemplo, estdo diretamente associados a oferta de recursos no
ambiente, a variagdes ambientais ou a caracteristicas da prépria espécie (Schiariti
et al., 2014).

A evolugdo da organizacdo dos diferentes sistemas relacionada as
necessidades fisiolégicas basicas da histéria de vida, como as atividades de
alimentacdo, de protecdo e de reproducdo, compde um equilibrio complexo
envolvendo varios aspectos basicos da vida de um individuo. O investimento
energético no incremento de um sistema pode ocorrer com prejuizo de outros, ao
menos em um cenario de recursos limitados, havendo uma evolucio orquestrada de
suas relagdes intrinsecas que demonstra a sinergia entre os sistemas envolvidos
(‘trade offs’) (Stearns, 1992). Assim, duas atividades fisiologicas basicas dos seres
vivos, como a defesa e a reprodugdo, nao sao, evidentemente, totalmente
independentes, por integrarem-se nesse delicado equilibrio que tem por base o
mesmo individuo e é resultante de selecdo. Identificar e entender os padrées de
‘trade offs’ entre os sistemas auxilia na elucidacdo de forgas evolutivas que nao

agem de forma extrinseca, como as interferéncias do meio ambiente, mas sim de



maneira intrinseca, e que se refletem nos atributos que observamos em cada
espécie.

Nesse contexto, observa-se que estruturas de protecdo estao
frequentemente associadas as partes reprodutivas em cnidarios (Kimura et al.,
1972). Em col6nias de hidroides leptotecados, por exemplo, elementos gonadais
sao distintamente recobertos por exoesqueleto na forma de gonotecas que, por sua
vez, podem estar agrupadas em estruturas mais complexas e associadas as
nematotecas, tais como corbulas, filactocarpos, copinias, marsupios e bolsas
incubadoras (Millard, 1975). Em alguns casos, ha um cnidoma particular relacionado
as estruturas reprodutivas, como por exemplo em espermatoforos (Garcia-
Rodriguez et al., 2018) ou mesmo individualmente em ovocitos (Piraino, 1992).

A despeito dessa associacao frequente entre reproducdo e defesa em
cnidarios, ndo ha estudos integrando os aspectos da evolugdo desses sistemas em
um mesmo cenario e incluindo testes de hipéteses de correlagdo. Como exemplo, é
sabido que as cnidas tém apenas uma descarga em sua existéncia e, por isso, ha
uma alta demanda energética empregada em sua renovagao, que esta estimada na
substituicdo diaria de até 25% das células produtoras / portadoras de cnidas (Bode
& Flick 1976; Fautin, 2009). E evidente que este gasto energético, considerado no
todo do metabolismo, coexiste com o gasto dispendido em outras formas de defesa,
como a producido de exoesqueleto e de zooides especializados, e que ainda esta
inter-relacionado a outros aspectos ecofisioldgicos, como por exemplo o ciclo
reprodutivo da espécie (e.g., Kimura et al., 1972). A coexisténcia desses sistemas
em um mesmo animal esta relacionada a sua histéria evolutiva, ao ambiente que
habita, e desdobra-se em especializagdes, reparticbes ou sinergias entre esses
sistemas. A investigagdo de padrdes de associagao (e.g., “ftrade off’ ou co-
especializagao) entre atributos de defesa e atributos reprodutivos, no nivel do ciclo
de vida das espécies ou no nivel da morfologia de um individuo, permite a
compreensao de caracteres-chave da histéria evolutiva dos cnidarios (McFadden et
al., 2001).

O objetivo deste estudo é investigar a existéncia de correlagdes evolutivas
entre os atributos de reproducdo e de defesa em Medusozoa. A identificacdo de
padroes concatenados entre os processos de reprodugao e protecdo ilumina uma
compreensao evolutiva nas dimensdes filogenética e ecologica de Medusozoa,

assim como de Cnidaria como um todo.



Material e métodos

Dados dos atributos.— os dados referentes aos atributos (‘fraits’) de defesa e
reproducao foram levantados da literatura especializada (Uchida & Hanaoka, 1933;
Ostman, 1979a, 1979b, 1982; Calder, 1988; Migotto, 1996; Schuchert, 1996; Lindner
& Migotto, 2002; Schuchert, 2006, 2010; Gravilli et al., 2015; Miranda et al., 2016;
entre outros, ver Anexo |, Tabela 1), a partir de dados disponiveis mas ainda nao
publicados do Laboratério de Evolugdo Marinha (i.e., cnidoma e dados de
reproducdo de Copula sivickisi, dados moleculares de Hydrocoryne iemanja), e de
bases de dados de trabalhos ora em execugdo com colaboradores (estudos nao
publicados coordenados por J. Garcia-Rodriguez, M. Maronna, A. Marques e A.
Morandini). Selecionamos cinco atributos reprodutivos para serem testados como
variaveis respostas, a saber, tamanho do ovécito (OVOC), tipo de fertilizagdo
(FERT), sistema sexual (SSEX), reproducdo assexuada (ASEX) e estratégia
reprodutiva (ESTR). Definimos também trés atributos de defesa como variaveis
preditoras, a saber, indice de complexidade de cnidoma (ICC) (Melchior et al., 2022;
ver anexo 1), exoesqueleto (EXO) e estrutura especializada para defesa (EED)
(Tabela 1). Os atributos EXO e EED sao exclusivos da classe Hydrozoa e, portanto,
foram testados apenas no contexto deste grupo. Os atributos foram coletados para
o maximo de espécies representativas de Medusozoa com dados disponiveis,
totalizando um numero final de 94 espécies, sendo 63 de Hydrozoa, 8 de Staurozoa,

14 de Scyphozoa e 9 de Cubozoa (Tabela 2).

Tabela 1. Variaveis respostas, na forma de atributos (‘traits’) reprodutivos, e variaveis preditoras, na
forma de atributos de defesa, selecionadas para as analises de correlagdo, com seus respectivos
estados utilizados na codificagao.

Variavel Tipo Estados
T T T T 1

Tamanho do continua — — —

ovocito

(ovoQ)

Tipo de discreta interna externa —
Resposta o

fertilizacao

(FERT)

Sistema discreta gonocorismo hermafroditismo —

sexual (SSEX)




Reproducao discreta presente ausente —
assexuada
(ASEX)

Estratégia discreta medusa gonoforo —

reprodutiva

(ESTR)

I - T T T T 1
Preditora Indice de discreta baixo médio alto

complexidade

de cnidoma

(icc)

Exoesqueleto discreta perissarco exossarco ausente
(EXO)

Estrutura discreta presente ausente —

especializada
para defesa
(EED)

Codificagao dos atributos e seus estados.—

Os atributos foram definidos e utilizados conforme se segue:
- Tamanho do ovdcito (OVOC) — o didametro dos ovdcitos das espécies de
Medusozoa deste estudo tém uma variagado de tamanho entre 18 e 1.480 um.

- Tipo de fertilizagdo (FERT) — a fertilizagcdo externa ocorre quando ha a liberagao e

fusdo dos gametas masculinos e femininos no ambiente (i.e., na coluna d'agua),

enquanto a fertilizacdo interna ocorre quando o gameta feminino funde-se ao

masculino estando ainda retido no zooide (gonéforo ou medusa).
- Sistema sexual (SSEX) — atributo que descreve se as espécies possuem

gonocorismo (i.e., zooides com sexos feminino e masculino separados), ou

hermafroditismo (i.e., ambos 0s sexos ocorrem no mesmo zooide).

- Reprodugéo assexuada (ASEX) — refere-se a presenca de reproducéo assexuada,
em especial brotamento, nos individuos, tendo como resultado o desenvolvimento
de coldnias.

- Estratégia reprodutiva (ESTR) — define o tipo de estrutura que produz os gametas
e, portanto, realiza a reprodugdo sexuada, na forma de gondforos (espécies com
reducdo da medusa em seu ciclo de vida) ou medusas (que nesse caso inclui
também as espécies com medusoides).

- indice de complexidade dos nematocistos (ICC) — variavel com trés estados que

definem o nivel de complexidade do cnidoma, a saber, baixo (0,13 < ICC < 0,63),



médio (0,64 < ICC < 0,9) e alto (0,91 < ICC < 1,07). Ao todo, as espécies deste
estudo apresentaram 14 valores do indice. O nivel baixo foi definido pelos quatro
valores mais baixos de ICC, o nivel médio pelos oito valores intermediarios, e o
nivel alto pelos dois valores mais altos restantes (ver anexo | para mais detalhes).

- Exoesqueleto (EXO) — ha trés estados distintos na codificagdo de exoesqueleto,
que pode ocorrer na forma de um hidrante coberto por perissarco (equivalendo a
hidroteca), na forma de um exossarco (protecéo externa gelatinosa composta por
glicosaminoglicanos 'GAGs', e com incrustagdo de materiais inorganicos e/ou
organicos; ver Mendoza-Becerril et al., 2016), ou aqueles podlipos que tém
exoesqueleto ausente (i.e., hidrante nu).

- Estrutura especializada para a defesa (EED) — refere-se a estruturas de defesa
diversas, além de exoesqueletos e nematocistos, que podem ser encontrados em
hidroides, como a presenca de espinhos e/ou zooides especializados na defesa da

colbnia (i.e., dactilozooides, nematéforos e espiralzooides).

Analises filogenéticas comparativas.— as inferéncias filogenéticas, que serviram
de base para as analises comparativas, foram realizadas com uma matriz de
marcadores moleculares (COI, 16S, 18S, 28S) disponiveis no GenBank para 94
espécies selecionadas de Medusozoa (Tabela 2). O critério de selegao dessas
espécies foi a disponibilidade de informacédo das variaveis resposta e preditoras.
Quatro espécies de Anthozoa (Aiptasia mutabilis, Anemonia viridis, Anthopleura
elegantissima e Stylophora pistillata) foram usadas para enraizamento da arvore.

O alinhamento das sequéncias foi realizado por meio do algoritmo L-INS-i no
programa MAFFT versdo 7.453 (Rozewicki et al., 2019), sendo utilizado para
estimar o tamanho dos ramos com IQ-TREE 2.0 (Minh et al., 2020). Estimativas
bayesianas do tempo de divergéncia de Medusozoa foram obtidas usando a
topologia da arvore estimada fixada, e por meio do programa MCMCTree do pacote
PALM4.8 (Yang, 2007). O alinhamento concatenado foi dividido em cinco subpartes
e analisado sobre o modelo GTR+ I, e a unidade de tempo estabelecida foi de 100
Ma. Os valores de parametro para este modelo foram A = y =1, e p = 0,1,
especificando um kernel uniforme. Um modelo de taxa correlacionada (AR) para
especificar as taxas primarias de evolugdo nos ramos da filogenia foi empregado.
Um gama G (1, 16.7) foi usado para a taxa de substituicdo geral, com uma média de

0,05 substituicbes por local por 100 Ma. Baseado em estimativas de taxas de



substituicdo obtidas ajustando um reldégio molecular estrito, e usando uma
calibragdo pontual (Cnidaria, 640 Ma) na raiz. Controles fosseis de quatro idades
foram usadas. A raiz foi modelada usando uma distribuicdo uniforme anterior
limitada pelos controles fosseis minimos e maximos. Os cinco nds de calibragao
restantes foram modelados usando uma distribuicdo de Cauchy. Os parametros da
distribuicdo de Cauchy foram p =0,1,c=4 e pL = 0,001. O MCMC foi executado por
5,5 milhdes de iteracbes apos um 'burnin' de 250.000 iteracbes. A cadeia foi
amostrada a cada 80 iteragcdes até que 70.000 amostras fossem coletadas. As
analises foram executadas duas vezes para verificar a convergéncia do MCMC.
Para visualizar a topologia resultante e os tempos de divergéncia usamos figtree
v1.4.0. (Rambaut, 2014)".

O tamanho do ovdcito (OVOC), unica variavel resposta continua, foi
analisado por meio de PGLS (‘Phylogenetic Generalised Least Squares’) (Grafen,
1989; Martin & Hansen, 1997; Pagel, 1997, 1999; Rohlf, 2001), enquanto os demais
atributos de reproducao, variaveis categoricas binarias (Tabela 1), foram analisados
por PLR (‘Phylogenetic Logistic Regression’) (lves & Garland, 2010). Ambas as
analises foram realizadas nos pacotes nmle e ape para PGLS, e phyloim para PLR,
em linguagem R. Espécies sem dados disponiveis para o atributo foram retiradas da
analise, assim como aquelas que foram classificadas como “outliers”, isto €,

apresentavam dados muito discrepantes da maioria. Os testes de comparagao
foram feitos par a par (i.e., uma variavel preditora em relagcdo a uma variavel
resposta), e foram considerados significativos somente para valores de p<0,05.
Cinco modelos evolutivos foram utilizados nos testes de OVOC, Browniano,
Martins, Pagel, Grafen e Blomberg, sendo sempre validado o de menor AIC (‘Akaike
information criterion’). Quando necessario, os valores dos tamanhos dos ovocitos
foram normalizados por meio de transformagao logaritmica comum. O resultado final

de p destas comparagdes foi obtido por meio de Anova (analise de variancia).

! E importante dizer que o texto deste paragrafo foi adaptado da construgdo da hipétese filogenética base para
as analises de Jimena Garcia-Rodriguez e colaboradores, ainda em preparagéo, sendo que a arvore filogenética
foi adaptada para analises no presente estudo por meio da poda de ramos com espécies ndo incluidas em
nossas analises.



Tabela 2. Marcadores moleculares utilizados na inferéncia da arvore filogenética das espécies de
Medusozoa utilizadas neste estudo. Os nomes das espécies seguem o banco de dados do WoRMS
(2022). Os dados foram retirados do GenBank, com os numeros de acessos indicados. Quatro
espécies de Anthozoa foram utilizadas para enraizamento da hipétese filogenética. A ultima coluna
apresenta os valores referentes ao indice de complexidade de cnidoma de cada espécie (ICC).
*valores de ICC “outliers” que foram retirados da analise da correlagdo entre tamanho de ovdcito e
indice de complexidade do cnidoma. Verde: nivel de ICC baixo; amarelo: nivel de ICC intermediario;
vermelho: nivel de ICC alto. Hyd: Hydrozoa; Sta: Staurozoa; Scy: Scyphozoa; Cub: Cubozoa;
Statocysta + Macrocolonia correspondem a Leptothecata.

Espécies
Classe Subgrupo Medusozoa 18S 28S 16S col ICC
I ICorymorpha ' ' ' ' ' 088 '

Hyd Aplanulata  nutans EU876558 EU879931 EU876532 GQ120055 ’
Ectopleura 087

Hyd Aplanulata  crocea EU876559 EU879932 MG811598 MH809676 ’
Monocoryne 0.90

Hyd Aplanulata  bracteata X X LN898143 X ’
Protohydra 075

Hyd Aplanulata  leuckarti KU721835 X KU721827 KU721814 ’
Coryne 0,13

Hyd Capitata epizoica X GQ424295 GQ395314 X ’
Coryne 013

Hyd Capitata fucicola GQ424326 X AMO084259 X ’
Coryne 088

Hyd Capitata  japonica X X AJ878719 X ’
Eleutheria 0.88

Hyd Capitata claparedii GQ424320 GQ424292 AMO088486 X ’
Eleutheria 0.88

Hyd Capitata dichotoma GQ424321 GQ424291 KP776785 X ’
Hydrocoryne 106

Hyd Capitata iemanja este estudo este estudo GQ389713 este estudo ’
Millepora 0.63

Hyd Capitata complanata X X FN687556 KC570498 ’
Millepora 0.63

Hyd Capitata dichotoma X X MH824798 MH825210 ’
Millepora 0.50

Hyd Capitata exaesa X X MH825173 MH825585 ’
Millepora 0.63

Hyd Capitata platyphylla X X MH825207 MH825619 ’
Pennaria 0.88

Hyd Capitata disticha KT722421 KT757129 KT266635 este estudo ’
Polyorchis 0.88

Hyd Capitata penicillatus AF358090 X AY512550 KM347973 ’
Hyd Capitata Sarsia bella X X X MF000497 1,00
Sarsia 063

Hyd Capitata princeps EU876575 EU879947 EU876549 GQ120061 ’
Stauridiosarsi 088

Hyd Capitata a producta EU448096 EU305530 EU448100 X ’
Zanclea 0.50

Hyd Capitata sessilis X X KX355442 MG811652 ’
“Filifera” Amphinema 0.63

Hyd dinema X X KP776816 MG136807 ’
“Filifera” Bouillonactinia 0.63

Hyd hooperii JQ407395 JQ410726 FJ214537 X ’
“Filifera” Cytaeis 0.83

Hyd uchidae JQ407405 JQ410764 LC439504 X ’
“Filifera” Eudendrium 013

Hyd album X X KP776818 X ’
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Hyd

Hyd

Hyd

Hyd

Hyd

Hyd

Hyd

Hyd

Hyd

Hyd

Hyd

Hyd

Hyd

Hyd

Hyd

Hyd

Hyd

Hyd

Hyd

Hyd

Hyd

Hyd

Hyd

Hyd

Hyd

Hyd

Hyd

Hyd

Hyd

Hyd

“Filifera”
“Filifera”
“Filifera”
“Filifera”
“Filifera”
“Filifera”
“Filifera”
Filifera Il
Filifera 11l
Filifera Il
Pseudothecat

a

Pseudothecat
a

Pseudothecat
a

Pseudothecat
a

Pseudothecat
a

Pseudothecat
a
Macrocolonia
Macrocolonia
Macrocolonia
Macrocolonia
Macrocolonia
Macrocolonia

Statocysta

Statocysta

Statocysta
Statocysta

Statocysta

Statocysta

Statocysta

Statocysta

Eudendrium
merulum

Lizzia
blondina

Oceania
armata

Perarella
schneideri

Rathkea
octopunctata

Rhizogeton
nudus

Stomotoca
atra

Proboscidactyl
a flavicirrata

Podocoryna
carnea

Hydractinia
echinata

Bougainvillia
principis
Bougainvillia
muscus

Cordylophora
caspia
Bimeria
vestita

Koellikerina
fasciculata

Turritopsis
nutricula

Dentitheca
bidentata

Kirchenpaueri
a halecioides

Macrorhynchi
a philippina
Nemalecium
lighti
Sertularella
polyzonias

Sertularia
marginata

Aequorea
victoria

Anthohebella
parasitica
Clytia gregaria

Clytia
hemisphaerica

Clytia linearis

Clytia
noliformis

Earleria
corachloeae

Eutima
sapinhoa

EU272625

HM357626

EU272634

EU272635

EU305500

JQ407393

JQ407378

KT722388

EU272612

KT722386

EU272623

KT722442

KT722390

FJ550530

KT722407

KT722410

KT722435

AF358077

EU272603

X

KX665395

KX665444

KX665454

FJ843103

EU305493

EU272574

HM357628

EU272591

EU272592

EU305527

JQ410752

JQ410733

KT757176

EU272556

KT757175

EU272571

KT757169

KT757143

FJ550385

KT757153

KT757146

KT757150

AY920799

EU272545

X

KX665495

KX665519

KX665526

EU305515

KP776770

LS974810

KP776815

AM411414

EU305483

KX355436

MG136734

EU305480

FJ214469

FJ214549

MK139154

KT266606

EU305472

KT266604

AM183129

KT266646

KT266608

AYT787895

KT266625

KT266628

MG811635

KT266642

EU305469

AY787918

X

KX665296

KX665343

KX665350

KT981901

KX712145

KC440079

MG136786

JX121600

JN109196

MG791811

KC489509

MG791809

JQ716082

MH282704

este estudo

X

MF000499

KX665199

AY789897

KX665247

0,13
0,63
0,63
0,63
0,63
0,63
0,13
0,63
0,63
0,63
0,63
0,63
0,63
0,63
0,63
0,88
0,13
0,75
0,13
0,67
0,13
0,13
0,75

0,13

0,13
0,75
0,75
0,75
0,75

0,13

11



Hyd

Hyd

Hyd

Hyd

Hyd

Hyd

Hyd

Hyd

Hyd

Sta

Sta

Sta

Sta

Sta

Sta

Sta

Sta

Scy

Scy

Scy

Scy

Scy

Scy

Scy

Scy

Scy

Scy

Scy

Scy

Scy

Statocysta

Statocysta

Statocysta

Statocysta

Siphonophora
e

Trachylinae

Trachylinae

Trachylinae

Trachylinae

Stauromedusa
e

Stauromedusa
e

Stauromedusa
e

Stauromedusa
e

Stauromedusa
e

Stauromedusa
e

Stauromedusa
e

Stauromedusa
e

Coronatae

Coronatae

Rhizostomeae

Rhizostomeae

Rhizostomeae

Rhizostomeae

Rhizostomeae

Semaeostome
ae

Semaeostome
ae

Semaeostome
ae

Semaeostome
ae

Semaeostome
ae

Semaeostome
ae

Eutonina
indicans

Gonothyraea
loveni

Laomedea
flexuosa

Staurostoma
mertensii

Muggiaea
atlantica

Aglantha
digitale

Craspedacust
a sowerbii

Gonionemus
vertens

Liriope
tetraphylla

Calvadosia
cruciformis

Craterolophus
convolvulus

Haliclystus
antarcticus

Haliclystus
octoradiatus

Haliclystus
sanjuanensis

Haliclystus
tenuis

Lucernaria
quadricornis

Manania
uchidai

Linuche
unguiculata

Periphylla
periphylla

Cassiopea
xamachana

Catostylus
mosaicus

Rhizostoma
octopus

Rhizostoma
pulmo

Stomolophus
meleagris

Aurelia aurita

Chrysaora
hysoscella

Cyanea
capillata

Cyanea
lamarckii

Mawia
benovici
Pelagia
noctiluca

KY363971

KX665455

KX665448

KY363978

AYQ37337

MG979354

FJ897543

MG979338

AY920756

KU308576

AY845344

EU247811

KU308561

KU308562

KU308564

KU308568

KU308575

HM194806

HM194789

KY610765

HM194779

KT962256

HM194795

KY610857

KY610786

KY610811

HM194820

JX995325

KY610844

KT757190

KT757149

MG979324

MG979303

KT757195

KU308608

KU308586

KU308588

KU308592

KU308593

KU308595

KU308601

KU308607

HM194859

HM194842

KY611003

HM194832

HM194848

KY610926

KY610884

KY610979

HM194873

MF141631

KY610983

KT266615

KX665257

KX665346

KY363948

AY935295

EU293985

MK600507

EU293976

KJ859220

KU257514

KU257498

EU294003

KU257501

HM022151

HMO022154

KU257506

KU257513

KY610614

KY610585

KY610632

KY610636

KY610660

MF141696

KY610739

MF141693

KY610725

GQ120070

KX665161

JN109190

MF000507

KF977296

KY040280

MK600509

KY451454

MG791813

KU257487

KU257473

KU257475

KU257476

KU257477

KU257479

MG422933

JN700984

KY610559

AYT737247

HQ425417

HF536560

KY611190

KY564361

MF141611

AY902911

JX995356

MF141603

KY611285

0,75
0,13
0,13
0,13
0,88
0,50
0,13
0,75
0,13
0,75
0,75
0,75
0,75
0,75
0,13*
0,75
0,75
0,75
0,75*
0,73
0,75
0,75
0,75
0,75
0,75
0,13
0,88
0,38
0,88

0,75
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Semaeostome Phacellophora

Scy ae camtschatica HM194822 HM194875 AB720915 MF742371 S
Cub Carybdeida Alatina alata ~ GQ849082  GQ849058  GQ507005  KU707291 e
Carukia 075
Cub Carybdeida barnesi AF358107 GQ849059 GQ849097 JN700960 ’
Carybdea 079
Cub Carybdeida branchi GQ849089 GQ849066 KT288233 X ’
Carybdea 075
Cub Carybdeida brevipedalia KY212121 KY212122 KT288255 X ’
Copula 079
Cub Carybdeida sivickisi GQ849087 GQ849064 GQ849113 X ’
Morbakka 075
Cub Carybdeida virulenta GQ849083 GQ849060 GQ849121 X ’
Tripedalia 075
Cub Carybdeida cystophora GQ849088 GQ849065 GQ849124 X ’
Chironex 075
Cub Chirodropida fleckeri GQ849074 GQ849051 GQ849102 X ’
Chiropsalmus 079
Cub Chirodropida quadrumanus  GQ849078 GQ849055 GQ849110 JN700970 ’
Espécies
Anthozoa 18S 28S 16S col
'Aiptasia I I ' '
- - mutabilis KP761304 KJ483115 KP761256 X -
Anemonia
- - viridis EU190849 KJ483095 EU190760 X -
Anthopleura
- - elegantissima EU190844 KJ483104 AEU40292 MG421608 -
Stylophora
- - pistillata FR819686 X X MN413851 -

Resultados

Sete das 18 comparacgdes par a par apresentaram resultado estatisticamente
significativo para a coevolugao entre um atributo de reproducéo (variavel resposta) e
um atributo de defesa (variavel preditora) (Tabela 3). A presenca de exoesqueleto
constituido de perissarco (EXO), atributo apenas presente em Hydrozoa, resultou
em correlagdo positiva com (1) a presencga de reprodugdo assexuada (ASEX) e a
consequente formacédo de colbnias (p = 0,03), (2) o sistema sexual (SSEX)
gonocoristico (p = 0,009) e (3) a reprodugédo sexuada (ESTR) por meio de medusa
ou medusoide (p = 0,04). As demais correlagbes significativas, também restritas a
Hydrozoa, foram entre a auséncia de estruturas especializadas para defesa (EED)
com (1) a presenga de reproducdo assexuada (ASEX) e a consequente formagéao
de colbnias (p = 0,00002), (2) a presengca de um sistema sexual (SSEX)
gonocoristico (p = 0,00007), e (3) a reproducdo sexuada ocorrendo por meio de
medusa ou medusoide (ESTR) (p = 0,04).
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Tabela 3. Comparagbes par a par entre atributos (‘traits’) de reprodugéo e atributos de defesa, com
indicacdo do valor de p para cada uma das analises. O numero entre parénteses indica a quantidade
de espécies testadas em casa analise.

Variaveis ICC EXO EED

Estados baixo médio alto presente exos  ausente | presente ausente

ovocC* | 0,05 (41) I 0,05 (49) I 0,05 (2) | 0,24 (18) I 0,24 (7) I 0,24 (34) | 0,5(16) I 0,5 (44)

FERT | 0,99 (25) 0,99 (36) 0,99 (1) | 0,07(11) 04(2) 0,15(19) | 0,5 (11) 0,5 (21)
SSEX | 0,92 (42) 0,94 (49) 0,91 (2) | 0,009 (17) 06(7) 0,7 (34) | 0,12 (16) | 0,00007 (44)
ASEX | — — — | 0,03(17)  09(7) 0,8(34) | 0,3(16) | 0,00002 (43)

ESTR | 0,8(42) 08(50) 04 (2) | 0,04 (18)  09(7) 0,4 (34) | 0,4 (16) 0,04 (44)

Nota — os valores marcados em azul tem p < 0,05. *O método PGLS usado para a esta variavel gera apenas um
valor final de p, através de uma Anova. Variaveis: tamanho do ovécito (OVOC), tipo de fertilizacdo (FERT),
sistema sexual (SSEX), reprodugdo assexuada (ASEX), estratégia reprodutiva (ESTR); indice de complexidade
de cnidoma (ICC), exoesqueleto (EXO), estrutura especializadas para defesa (EED). Nao foi possivel obter um
resultado para a correlagdo entre ASEX e ICC, pois foram encontradas limitagbes nos parametros dos dados
destas variaveis durante os testes.

A Ultima comparacgéo par a par com correlagédo estatisticamente significativa,
dessa vez referente ao universo de Medusozoa como um todo, foi a correlacdo do
indice de complexidade do cnidoma (ICC) com o tamanho do ovécito (OVOC) (p =
0,052). Nesse caso, cnidomas mais complexos (i.e., mais tipos de nematocistos e
morfologicamente mais dispares) associam-se a produgdo de ovocitos menores

(média = 85 pm); cnidomas mais simples (i.e., menos tipos de nematocistos e

morfologicamente mais semelhantes) relacionam-se a ovécitos maiores (média
188 um); e tamanhos intermediarios de ovdcitos (média = 152 um) relacionam-se a

cnidomas de complexidade também intermediaria (Figura 1).
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Figura 1. Relacdo entre os diferentes tamanhos de ovécitos (OVOC, em um) e os trés niveis
designados para o indice de complexidade do cnidoma (ICC; baixo, médio, alto) no contexto das
espécies analisadas para Medusozoa. O simbolo X representa os valores da média de tamanho dos
ovécitos. As cores designam a porcentagem de cada uma das classes de Medusozoa (Hydrozoa,
Scyphozoa, Staurozoa e Cubozoa) na largura do boxplot de cada icc.

Uma visdo descritiva e complementar, mas que n&o se mostrou
significativa nas analises comparativas, mostra as relagbes entre o ICC e as
diferentes estratégias reprodutivas em Medusozoa e em seus subgrupos, Hydrozoa,
Scyphozoa, Cubozoa e Staurozoa (Tabela 4). As poucas espécies que possuem
ICC alto, concentradas em Hydrozoa, mostram essa relagdo com um estagio de
medusa, embora a maior parte das espécies com medusa possuam ICC baixo ou
meédio em todos os taxons (inclusive Hydrozoa). O ICC baixo é o mais frequente em
Hydrozoa (seja para medusa, medusoide ou gonoforo fixo), enquanto os ICCs
meédios sao os mais frequentes nas medusas de Scyphozoa e Cubozoa, bem como

nas estauromedusas de Staurozoa.
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Tabela 4. Porcentagem das estratégias de reproducdo sexuada (medusa, medusoide, gonoforo fixo)
em relagdo aos indices de Complexidade do Cnidoma (ICC; alto, médio e baixo) para as espécies de
Medusozoa e seus subgrupos Hydrozoa, Scyphozoa, Cubozoa e Staurozoa, incluidas neste estudo.
Os numeros entre colchetes representam o niumero absoluto de espécies.

Estratégia ICC baixo ICC médio ICC alto
reprodutiva

Medusozoa 45% [42] 53% [50] 2% [2]
medusa 36% [26] 61% [44] 3% [2]
medusoide 71% [5] 29% [2] 0% [0]
gonoforo fixo 73% [11] 27% [4] 0% [0]
Hydrozoa 62% [39] 35% [22] 3% [2]
medusa 56% [23] 39% [16] 5% [2]
medusoide 71% [5] 29% [2] 0% [0]
gonoforo fixo 73% [11] 27% [4] 0% [0]
Scyphozoa (medusa) 15% [2] 85% [11] 0% [0]
Cubozoa (medusa) 0% [0] 100% [9] 0% [0]
Slaurezos e o% o towa o% o
Discussao

Os resultados mostram uma correlagdo estatisticamente significativa entre a
presencga de estruturas exoesqueléticas quitinosas (EXO) que recobrem e protegem
o hidrante/gastrozooide (i.e., hidroteca; Mendoza-Becerril et al., 2016) com trés
variaveis resposta, viz., (1) as formas coloniais que sdo derivadas de reprodugéo
assexuada (ASEX), (2) a reproducédo sexuada por meio de medusa e medusoide
(ESTR) e (3) um sistema sexual gonocoristico (SSEX).

Medusozoa possui uma grande diversidade de ciclos de vida com
morfologias e mecanismos de reprodugdo que variam mesmo ao se comparar
espécies filogeneticamente préximas (Collins, 2002; Collins et al., 2006). Dentre
esses atributos reprodutivos, a ocorréncia de reproducao assexuada € praticamente
universal no filo, expressando-se em diferentes formas, como na regeneragao de
tecidos (Hoeksema, 1989), na origem das medusas em Scyphozoa e Hydrozoa
(Fautin, 2002) ou, como relevante para este estudo, na formagao das coldnias que
ocorrem em Anthozoa e em Hydrozoa (a excecdo de Trachylinae; Cartwright &

Nawrocki, 2010). Neste aspecto, 55 das 94 espécies de Hydrozoa incluidas em
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nossa analise apresentam colonialidade. Ha diferentes padrbes de colbnias bénticas
em hidrozoarios, como as estolonais (com preponderancia do desenvolvimento
horizontal e pdlipos crescendo diretamente de uma hidrorriza comum) e as col6nias
eretas (com preponderancia de desenvolvimento vertical e com pdlipos originando-
se a partir de hidrocaule com padrdes de ramificagdo regulares ou irregulares)
(Millard, 1975). H4, ainda, col6nias pelagicas como as encontradas em
Siphonophorae e Porpitidae (Cartwright & Nawrocki, 2010).

Por outro lado, a presenca de uma hidroteca e sua contraparte reprodutiva, a
gonoteca (i.e., 0 exoesqueleto que recobre o gonozooide), € uma sinapomorfia de
Leptothecata (Marques & Collins, 2004; Van lIten et al., 2006). Leptotecados
compdem o taxon com o maior numero de espécies em Medusozoa (2.149,
WoRMS, 2021) que, conjuntamente, possuem distribuigdo cosmopolita. Quase
todas as espécies de leptotecados sio coloniais e polimorficas, i.e., com pélipos que
séo especializados em diferentes fungdes dentro da colbnia (e.g., para alimentagéo,
gastrozooide; reproducdo, gonozooide; defesa, dactilozooide e suas variagdes
(Cartwright & Nawrocki, 2010).

De fato, das 18 espécies de Leptothecata deste estudo, todas possuem
hidrotecas e gonotecas de diferentes morfologias, 16 sdo coloniais e, destas, 13 tém
crescimento ereto (exceg¢des sao Clytia gregaria, Clytia noliformis e Clytia
hemisphaerica). Assim, a correlagéo positiva entre a reproducao assexuada (ASEX)
e o hidrante coberto por exoesqueleto (EXO) pode ser reflexo direto de uma
predominancia de leptotecados dentre os Hydroidolina (2.149 leptotecados em
3.665 espécies de Hydroidolina; WoRMS, 2021) no universo de analise, e de sua
morfologia igualmente dominante de colonias eretas, hidrotecas/gonotecas
(Cartwright & Nawrocki, 2010), nematotecas (neste estudo presente em Dentitheca
bidentata, Kirchenpaueria halecioides, Macrorhynchia philippina) (Millard, 1975), ou
mesmo em uma eventual relagao entre polimorfismo e exoesqueleto.

A reprodugdo sexuada e suas estratégias (ESTR) é outro atributo com
grande diversidade em Medusozoa. Sua condi¢cdo basica e ancestral ocorre pela
formacdo de medusa, que € comum a todas as classes, embora essas medusas
sejam formadas de maneiras diferentes (Marques & Collins, 2004). Varias espécies
em Hydrozoa tém a medusa reduzida em diversos graus, desde uma redugéo

atenuada para um medusoide que é liberado na coluna d’agua, ou mais acentuada

17



para um gonoforo fixo (i.e., ndo liberado), em que o pdlipo “assume” o papel da
reproducao sexuada (Collins, 2002).

E interessante notar que em leptotecados o padrdo de estrutura reprodutiva
tende a seguir o habito da colbnia, nos quais coldnias estolonais estdo associadas a
reproducdo por meio de medusas (caracteristicas basais em leptotecados, e
comuns ao clado Statocysta), enquanto colénias eretas e ricamente ramificadas
associam-se a reprodugao por gonoéforos fixos (caracteristicas derivadas que
caracterizam o clado Macrocolonia) (Leclére et al., 2009; Cartwright & Nawrocki,
2010; Maronna et al., 2016). O universo amostral da analise de nosso estudo tem
72% das espécies de Leptothecata com col6nias eretas, embora apenas 17% delas
com gondforo fixo, mostrando assim um contraste de predominancia de espécies
que, apesar de possuirem colénias de habito ereto, possuem reproducido por meio
de medusas ou medusoides.

Na codificagdo do carater estratégia de reprodugédo sexuada (ESTR), devido
as limitacbes do método de analise do tipo PLR, os estados medusa e medusoide
foram unidos em um s6. Uma vez que o medusoide € um estagio intermediario entre
medusa e gonoforo, ele pode ser considerado tado préximo de um estado quanto do
outro (Lecléere et al., 2009; Cartwright Nawrocki, 2010). De fato, das 18 espécies de
Leptothecata utilizadas em nosso estudo, seis possuem medusoides como
estratégia reprodutiva e, portanto, estas particularidades podem ter influenciado no
resultado estatisticamente significativo entre reproducéo por meio de medusa ou
medusoide e presenga de um exoesqueleto. Um teste de hipétese mais significativo
deveria contar com todos os estados do carater (i.e., medusa, medusoide e
gonoforo fixo) codificados de forma separada para cada espécie.

Por outro lado, a relagao significativa entre o exoesqueleto e a presencga de
medusas / medusoides pode ser um produto colateral da existéncia do exoesqueleto
em si, que define o rico taxon Leptothecata, ampliada pela replicagao natural desse
exoesqueleto nos modulos reprodutivos por meio de reprodugcdo assexuada e
formacdo de colbnias. A presengca de um perissarco quitinoso recobrindo o
gonozooide (i.e., gonoteca) permite a protegcédo da estrutura de reproducao sexuada,
seja em seu desenvolvimento antes da liberagéo para o ambiente pelagico, no caso
de medusas e medusoides, ou ao longo de toda sua existéncia até a liberagao de
gametas, no caso dos gonoforos fixos. Ou seja, o surgimento de um exoesqueleto

associado a parte reprodutiva de hidrozoarios, que particularmente ocorreu no grupo
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mais rico em espécies (leptotecados), parece ter sido um elemento chave para
impulsionar a diversificagdo reprodutiva no grupo, assim como o foi para diversificar
o restante da colbnia (i.e., gastrozooides), levando a diversidade total que
observamos em Leptothecata, com suas colénias complexas e sua variedade de
estruturas reprodutivas.

Os sistemas sexuais (SSEX) em Medusozoa podem ser gonocoristicos ou
hermafroditas. Esses sistemas expressam-se nos estagios de medusas, pdlipos
solitarios ou colénias, a depender da forma envolvida na reproducdo sexuada
(Siebert & Juliano, 2017). Os mecanismos relacionados a definicdo e preservagao
do sistema sexual em cnidarios sdo pouco compreendidos (Campbell, 1974; Siebert
& Juliano, 2017). Sabe-se que estdo sob a influéncia de diferentes controles
(Campbell, 1974) e que ha plasticidade fenotipica, com a expressao de diferentes
sistemas sexuais em relagcdo a, por exemplo, fatores ambientais (Carré & Carré,
2000). As analises resultaram em uma correlacao estatisticamente significativa entre
o exoesqueleto (EXO) e a condigdo gonocoristica. Porém, uma compreensao sobre
a relagéo entre o gonocorismo e o exoesqueleto dos zooides ndo parece expressar
uma interpretacado direta, ou esta dificultada pela escassez de conhecimento em
relacado ao sistema sexual em Medusozoa. Nao pode ser descartado que a relacéo
seja espuria e reflita duas condigbes que sdo as mais comuns e coincidentes na
analise.

A analise sob uma perspectiva individual das correlacbes estatisticamente
significativas par a par, i.e., entre hidroteca/gonoteca (EXO) versus as variaveis
colénias (ASEX), medusa e medusoide (ESTR), e gonocorismo (SSEX), né&o
iluminam as possibilidades de uma perspectiva concertada entre as quatro
condicbes, bastante frequente nos cenarios evolutivos. Sob essa perspectiva, é
importante ressaltar que o exoesqueleto recobrindo os zooides, como o perissarco
da hidroteca que é sinapomorfia de Leptothecata (Marques & Collins, 2004), foi
fundamental na evolugdo do grupo, inclusive também para outros cnidarios
(Morales-Guerrero, 2021) e evidentemente coexis tiu (como minimo) ou
influenciou (como maximo) na evolugdo de outros atributos. No caso a relevancia
universal da protecdo outorgada pelo exoesqueleto, por sua vez, guarda uma
relagéo direta com os atributos da reproducdo assexuada (que causa a réplica do
exoesqueleto nos modulos) e sexuada (cuja protegdo pelo exoesqueleto é uma

consequéncia). Assim, embora sejam eventualmente plesiomérficos em
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Leptothecata, os atributos do gonocorismo, a reprodugdo sexuada por meio de
medusa e medusoide, e a formacido de colbnias teriam sido potencializados, de
maneira concertada, pela inovacao evolutiva do exoesqueleto, que também poderia
modular outras caracteristicas marcantes (e nao testadas neste estudo) como o
polimorfismo e padrdes de crescimento das colbnias. Essa potencializagéo teria
ocorrido ja na base de Leptothecata e se manteria por inércia filogenética, mesmo
que tenha havido a posterior transformacdo dos atributos em hermafroditismo,
gonoforos fixos e individuos solitarios, respectivamente.

De fato, outro exemplo de evolugcédo concertada e embasada por correlacbes
estatisticamente significativas ocorreu nos casos de espécies em que ndo ha uma
estrutura especializada para defesa (EED) com o mesmo conjunto de variaveis
resposta acima, ou seja, a presenga de reprodugédo assexuada (ASEX), reproducao
por meio de medusa/medusoide (ESTR) e gonocorismo (SSEX). Nesse caso,
indiretamente, as variaveis resposta poderiam estar novamente correlacionadas ao
exoesqueleto, uma vez que a presenga do mesmo significaria uma defesa efetiva
que substituiria a expressao de outras estruturas especializadas de defesa e, de
certa forma, corroboraria a relevancia do exoesqueleto na diversificacdo de
hidrozoarios.

A associagao comumente encontrada entre polimorfismo, expresso na forma
de zooides especializados para defesa, e sua presenca em Leptothecata, poderia
ser explicada entdo como resultado de outras variaveis principalmente ambientais
como, por exemplo, habitar locais de alta competi¢cao (Leclere et al., 2009; Maronna
et al., 2016). Nesse caso, o desenvolvimento de um exoesqueleto se mostrou
novamente decisivo na evolugcao de Leptothecata, conferindo riqueza e diversidade
ao grupo por modular ndo somente caracteristicas referentes a reprodugéo
(sexuada e assexuada), mas também a outros atributos de defesa.

O atributo de defesa mais significativo em cnidarios €, evidentemente, o
conjunto dos seus nematocistos, ou seja, o cnidoma. Porém, a despeito de sua
condicdo fundamental para a biologia de Cnidaria, ndo ha estudos mensurando
comparativamente a eficiéncia dos diferentes cnidomas. Isso ocorre parcialmente
pela auséncia de uma ferramenta de comparagao que cumpra este objetivo. Nesse
sentido, o estabelecimento de um indice de Complexidade do Cnidoma (ICC) é uma
abordagem desenhada para estimar a diversidade morfolégica do cnidoma de uma

espécie em relacdo a um universo de cnidomas, considerando-se tanto a riqueza
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dos tipos de nematocistos, como também a riqueza das morfologias incluidas
nesses tipos (Melchior et al., 2022; anexo 1). A complexidade do cnidoma pode
servir como “proxy” para inferir outras propriedades biolégicas em cnidarios, como
por exemplo habitar comunidades mais ricas, possuir interacoes bidticas mais
diversas, ter maior demanda energética para a manutencao do cnidoma, etc.

Devido ao seu papel biolégico essencial, protagonizando a evolugdo dos
cnidarios, ndo € de se supor que a variabilidade do cnidoma responda a apenas
uma variavel. Tampouco é razoavel se supor que a complexidade do cnidoma esteja
reduzida apenas a sua morfologia. Com isso em vista, embora os nematocistos
sejam uma das formas de defesa em cnidarios (Mariscal, 1974), fica evidente que a
complexidade morfolégica de um cnidoma nao necessariamente reflete a toxicidade
desses animais, porque essa é expressa pelas toxinas dos nematocistos que, por
sua vez, respondem a componentes ambientais particulares, como as presas e
predadores de sua comunidade, ou o habitat ocupado (e.g., Kitahara et al., 2020). O
conhecimento sobre os componentes ambientais, fisioldgicos e/ou ecolbgicos, que
modulam a diversidade morfolégica dos nematocistos, € limitado, e até mesmo
relagbes de homologia entre os diferentes tipos sdo incertas (Fautin, 2009). Porém,
ha alguns elementos que contribuem para uma compreensdo parcial sobre a
composi¢cdo do cnidoma, como as morfologias de nematocistos que respondem a
dieta (presas com partes moles vs. aquelas protegidas por exoesqueleto; Purcell &
Mills, 1988; Damian-Serrano, 2021b); ou refletindo diferentes fungdes, como por
exemplo infligir maior ou menor sensacgao de dor (Kitatani et al., 2015).

O conhecimento atual sobre a relagdo do cnidoma e a reprodugcédo em
cnidarios tem base descritiva, como por exemplo a presenca e papel de
nematocistos na reproducédo em Copula sivickisi (Lewis & Long, 2005; Garm et al.,
2015; Garcia-Rodriguez et al., 2018). Inferéncias evolutivas e estatisticas dessa
relagéo séo inéditas. Nossa analise revelou que o tamanho do ovocito (OVOC) esta
significativamente correlacionado a complexidade morfolégica do cnidoma, com
ovécitos maiores relacionados a ICCs categorizados como “baixos” (ocorrendo em
41 espécies do estudo, das quais 95% sao Hydrozoa), enquanto ovécitos médios e
menores relacionam-se com espécies com ICC categorizados como “médios” e
“altos” (presentes em todas as classes de Medusozoa). Das 52 espécies que
possuem |ICCs médios e altos, apenas 4 (3 Aplanulata e 1 Siphonophorae) possuem

reproducdo por meio de gonodforos fixos. Por outro lado, 73% das espécies que
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apresentam reproducao por meio de gonéforo fixo possuem ICC baixo. Isso
contrasta com o fato do tamanho dos ovécitos em Medusozoa guardar relagédo com
a estrutura reprodutiva da espécie — ovécitos menores estdo relacionados a
reprodugcdo por meio de medusa/medusoide (Scyphozoa, Cubozoa, alguns
Hydrozoa e, de maneira modificada, em estauromedusas), enquanto ovdcitos
maiores ocorrem em espécies que se reproduzem por meio de gonoéforos fixos
(Hydrozoa) (J. Garcia-Rodriguez, com. pess.). O tamanho dos ovécitos também é
influenciado pelo numero de ovdcitos produzidos, havendo um “frade off’ entre a
quantidade e tamanho de ovécitos em Medusozoa como um todo (J. Garcia-
Rodriguez, com. pess.). Assumindo-se a expectativa de que cnidomas mais
complexos tenham maior demanda energética em sua manutengdo, pode-se
levantar a hipétese que haveria um “frade off’ entre a energia investida em
defesa/predacéao e outras fungdes, como a reprodugédo — ou seja, 0 uso de recursos
em um chidoma mais complexo (i.e., mais custoso) pode ser acompanhado por
menor investimento no tamanho dos ovécitos produzidos (nesse caso,
desconsiderando-se a variavel “numero de ovocitos produzidos”). Essa visdo da
evolucdo em Medusozoa, incorporando as demandas de cada moddulo,
complementa interpretacbes de padrées que sdo baseados apenas em hipdteses

filogenéticas.

Consideragoes finais

As anadlises de nosso estudo apontaram que o surgimento de uma estrutura
externa protetiva recobrindo hidrozoarios (i.e., hidrotecas e gonotecas),
sinapomorfia de Leptothecata, foi fundamental para a evolugao e diversificacdo do
grupo (cf., Leclére et al., 2009; Cartwright & Nawrocki, 2010; Maronna et al., 2016;
Mendoza-Becerril et al., 2016, 2018). Documentamos também a correlagéo entre a
evolugdo de exoesqueletos e atributos reprodutivos (viz., reprodugéo assexuada,
estratégia reprodutiva e sistema sexual) e, possivelmente, com outros atributos de
defesa (i.e., estruturas especializadas para defesa).

Outra correlagdao encontrada nas analises foi o aparente "trade off', em
Medusozoa, entre a producdo de cnidomas com diferentes niveis de complexidade
e o0 tamanho de ovdcitos. Espécies com maior riqueza de tipos de nematocistos, e
com estes mais diferentes entre si (i.e., indice de Complexidade de Cnidoma 'ICC'

equivalente a médio ou alto), produzem ovécitos menores, enquanto espécies com
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menor numero de tipos de nematocistos e com estes mais semelhantes entre si
(i.e., ICC baixo) produzem ovdcitos maiores.

A diversidade de Medusozoa esta expressa na forma de atributos da
morfologia, dos ciclos de vida e comportamentos, da toxinologia, etc. Inferir como
esses atributos reagem a componentes extrinsecos (i.e., ambiente) e a intrinsecos
(i.e., “trade offs” entre os sistemas) ajuda a compreender parte da historia evolutiva
do grupo. Os testes quantitativos deste estudo, inéditos em abordagens para o
grupo, representam novas possibilidades de investigagédo para Cnidaria. Igualmente,
o indice de Complexidade do Cnidoma (ICC) (Anexo |) compde uma ferramenta
inédita que complementa a area de investigacdo sobre cnidomas, com derivagdes
nos campos da toxicologia e da ecologia, abrindo uma oportunidade para desvelar

novos padrdes evolutivos para o filo.
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Resumo

Medusozoa € um subfilo de Cnidaria, com um ciclo de vida que inclui a fase de
polipo (geralmente séssil e bentbnica) e a de medusa (geralmente livre natante). As
quatro classes de Medusozoa (Cubozoa, Hydrozoa, Scyphozoa, Staurozoa)
apresentam uma grande variedade de atributos reprodutivos (e.g., tamanho do
ovécito, tipo de fertilizagdo, sistema sexual, reprodugdo assexuada, estratégia
reprodutiva) e de atributos de defesa (e.g., complexidade do cnidoma, exoesqueleto,
estruturas especializadas para defesa) que, frequentemente, estdo funcionalmente
associados. Nesse cenario € esperada a ocorréncia de “trade offs” entre os
sistemas de defesa e reproducédo, mas inexistem estudos desta correlacdo em um
contexto evolutivo para Cnidaria. O objetivo deste estudo foi investigar as relagdes
entre estes sistemas em uma abordagem quantificavel, colaborando assim para
compreender aspectos ainda obscuros da evolugdo do grupo. As analises foram
realizadas para 94 espécies de Medusozoa, baseada em cinco atributos de
reproducdo e trés atributos de defesa, e com inferéncias baseadas em 30
correlacbes. Os resultados das analises mostraram sete correlacbes
estatisticamente significativas entre atributos de defesa e reproducéo, sendo seis
destas referentes a caracteristicas pertencentes a espécies da ordem Leptothecata
(Hydrozoa), e uma referente ao subfilo Medusozoa como um todo. Os dados
demonstram que o surgimento de um perissarco quitinoso recobrindo
hidrantes/gonozooides foi fundamental na diversificagdo de Leptothecata, afetando
diretamente a evolugdo de atributos (‘fraits’) relacionados as reprodugdes
assexuada (como na formagao de colbnias) e sexuada (nas estruturas relacionadas
a esta e na determinagao do sistema sexual destes animais), e mesmo em relacéo a
outros atributos de defesa. A existéncia de cnidomas com diferentes niveis de
complexidade (no estudo definidos pelos seus ICCs, i.e., indice de Complexidade do
Cnidoma) também influencia no tamanho dos ovécitos em Medusozoa,
representando um provavel “trade off’ em que a alocagédo energética na produgao
de tipos variados de nematocistos, e morfologicamente mais dispares, se relaciona

a producao de ovdcitos menores, e vice versa.
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Abstract

Medusozoa is a subphylum of Cnidaria with a life cycle that includes the polyp
(usually sessile and benthic) and medusa (usually free swimming) stages. The four
classes of Medusozoa (Cubozoa, Hydrozoa, Scyphozoa, Staurozoa) exhibit a wide
variety of reproductive traits (e.g., ovocyte size, fertilization type, sexual system,
asexual reproduction, reproductive strategy) and defense traits (e.g., cnidome
complexity, exoskeleton, specialized defense structures) that are often functionally
associated. In this scenario, trade offs between defense and reproduction systems
are expected, but there are no studies of this correlation in an evolutionary context
for Cnidaria. The objective of this study was to investigate the relationships between
these systems in a quantifiable approach, thus helping to understand aspects that
are still obscure in the evolution of the group. We preformed analyses for 94 species
of Medusozoa based on five reproductive traits and three defense traits, and with
inferences based on 30 correlations. The results of the analyses showed seven
statistically significant correlations between defense and reproduction traits, six of
which refer to characteristics belonging to species of the order Leptothecata
(Hydrozoa), and one to the subphylum Medusozoa. The data demonstrates that the
emergence of a chitinous perisarc covering hydrants/gonozooids was fundamental in
the diversification of Leptothecata, directly affecting the evolution of traits related to
asexual reproduction (as in colony formation) and sexual reproduction (in structures
related to this and in the determination of the sexual system of these animals), and
even in relation to other defense traits. The existence of cnidomes with different
levels of complexity (in the study defined by their ICCs, i.e., Cnidoma Complexity
Index) also influences the size of oocytes in Medusozoa, representing a probable
trade off in which energy allocation in the production of different types of
nematocysts, and morphologically more different, is related to the production of

smaller oocytes, and vice versa.
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Anexo

Uma dimensao para a complexidade dos cnidomas em Cnidaria

Resumo

O cnidoma (i.e., o conjunto das cnidas presentes em uma espécie) € o atributo mais
significativo da biologia dos cnidarios, envolvendo fungbes como defesa
(eventualmente sua funcédo primaria), alimentacéo, reprodugdo, habitos de vida,
entre outras. Essa importancia fundamental para a biologia do filo traduz-se em
estudos que usam as cnidas para inferéncias que vao da taxonomia até aspectos
evolutivos mais amplos. Entretanto, ndo ha estudos que abordem, de maneira
comparada, a complexidade dos diferentes cnidomas, o que pode ser explicado, em
parte, pela auséncia de uma ferramenta de mensuracdo com este fim. Nesse
sentido, o estabelecimento de um indice de Complexidade do Cnidoma (ICC) é uma
abordagem que propde estimar a diversidade morfolégica do cnidoma de uma
espécie em relagdo a um universo de cnidomas, considerando-se a riqueza de tipos
de nematocistos e a riqueza das morfologias incluidas nesses tipos. Ao testar esse
indice em uma matriz de cnidomas de 125 espécies de Medusozoa, encontramos
19 valores empiricos de ICC. Dentre os padrées desvelados, identificamos uma
estruturacdo de padrées de ICCs em grupos taxondmicos mais (viz., classes) e
menos inclusivos, demonstrando que o ICC pode ser implementado como uma
ferramenta para estudos taxondmicos e evolutivos, possuindo também o potencial
de aplicagdo em estudos ecologicos e toxicolégicos, auxiliando assim na

compreensao da diversidade de cnidas.

Introdugao

Cnidas sao organelas capazes de secretar compostos bioquimicos utilizados
por cnidarios para funcbes como adesio ao substrato, alimentacdo e defesa, entre
outras (Mariscal, 1974). Ao fim do seu processo de maturagao (viz., cnidogénese), a
cnida possui a morfologia de uma capsula, que consiste basicamente em um
envoltério de dupla camada, com um tubulo interno acomodado de maneira
helicoidal, envolto em um composto toxico sob um sistema de alta pressao

(Mariscal, 1974). Ao ser estimulada de maneira correta mecanica- ou quimicamente,
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a capsula dispara seu tubulo de forma evertida em altissima velocidade (Anderson &
Bouchard, 2009; Fautin, 2009), que pode penetrar a parte externa do corpo do alvo
como uma seringa hipodérmica, inoculando sua secregao interna contra a/o possivel
presa ou predador (Watson & Wood, 1988; Fautin, 2009).

As cnidas podem ser classificadas em trés tipos, a saber, os espirocistos, os
pticocistos e os nematocistos (Fautin, 2009). Espirocistos sao exclusivos de
Anthozoa Hexacorallia e produzem compostos adesivos empregados na
alimentagdo, mais especificamente na apreensdo das presas (Fautin, 2009).
Pticocistos, exclusivos de espécies do grupo Anthozoa Ceriantharia, sdo utilizados
para a construgdo de um tubo que envolve o corpo destes animais (Mariscal et al.,
1976). Os nematocistos, por sua vez, estdo presentes em todas as espécies
conhecidas de Cnidaria, sendo estruturas documentadas até mesmo em alguns
fosseis (Cartwright et al., 2007; Han et al, 2016), bem como em espécies
endoparasitas altamente diferenciadas que compdem o taxon Endocnidozoa
(Morandini et al., 2016; Jaimes-Becerra et al., 2017; Shpirer et al., 2018; Hartigan et
al., 2021). E a morfologia dos nematocistos que geralmente permite a inoculagéo,
em suas vitimas, dos compostos téxicos que os cnidarios produzem (Fautin, 2009).

Devido a universalidade das toxinas no grupo, e a presenga de uma estrutura
especializada em sua inoculagao, Cnidaria pode ser considerada a linhagem mais
antiga de animais peconhentos (Jaimes-Becerra et al, 2017), com origem no
registro fossil que remonta ao Ediacarano (Van Iten et al., 2014; Okuma & Gruhl,
2021) ou estimada por datagées moleculares em cerca de 804-604 milhdes de anos
(Morales-Guerrero, 2021).

A diversidade morfologica das cnidas é expressa pela variedade de formas e
dimensdes de suas capsulas e tubulos. Os tubulos, especialmente, apresentam
caracteristicas particulares como serem ou ndo abertos em suas pontas, possuirem
suas bases marcadas por um espessamento, e a presenga de ornamentos como
espinhos de formatos e tamanhos variados distribuidos em diferentes padroes ao
longo de seu comprimento (Ostman, 2000). Os estudos dessa variagdo morfolégica
identificaram padrbes de caracteristicas que permitiram a definicdo de “tipos” de
nematocistos, cujos nomes descrevem sua morfologia —por exemplo, isorriza
basitrico s&o as cnidas com tubulo isodiamétrico e espinhos em sua base (Weill,
1934; Werner, 1965; Calder, 1974; Mariscal, 1974; Ostman, 2000).

33



O cnidoma corresponde as informagdes sobre o conjunto dos tipos, tamanhos
e localizagédo das cnidas encontradas em um cnidario, i.e., 0 censo dos cniddcitos
presentes em uma espécie (Weill, 1934; Ostman, 2000). Dados referentes ao
cnidoma sao uma informacgao importante em diversas areas do estudo de cnidarios,
desde a taxonomia classica (e.g., Millard, 1975; Ostman, 1979a, 1979b, 1982;
Calder, 1988; Migotto, 1996; Schuchert, 1996; Gravilli, 2015) a abordagens
evolutivas (Bozhenova et al., 1988; Van lten et al., 2006; Damian-Serrano, 2021),
ecologicas (Rachamim & Sher, 2012), toxicologicas (Jaimes-Becerra et al., 2017;
Kitahara et al., 2020), e mesmo em estudos aplicados (Killi & Mariottini, 2018).

Embora o cnidoma compreenda todo o conjunto conhecido de cnidas para
uma determinada espécie, as analises comparativas de cnidomas em um contexto
macroevolutivo tém, de fato, se reduzido a comparag¢des unitarias da presenca de
cada tipo de nematocisto (Ryland & Lancaster, 2004; Gershwin, 2006; Arrigoni et al.,
2018). Portanto, essas comparag¢des nao levam em conta todo o conjunto de cnidas,
ou seja, os cnidomas em si. Isso se deve, em parte, a falta de uma metodologia de
codificacdo para um atributo complexo como o cnidoma. Ao final, isso impede ou
dificulta em se estabelecer, por exemplo, se um cnidoma é morfologicamente mais
ou menos complexo que outros.

O objetivo deste estudo € propor um método capaz de discriminar,
comparativamente, a complexidade de cnidomas, por meio de um indice de
Complexidade do Cnidoma (ICC), baseado em duas variaveis, a riqueza de tipos de
cnidas (indice de Riqueza — IR) e o quanto essas cnidas sdo discrepantes
morfologicamente entre si (indice de Riqueza Ponderada — IRP). Ao fim,
demonstraremos que um valor maior de ICC representa um cnidoma com mais tipos
de nematocistos, os quais sdo mais diferentes entre si, enquanto um valor menor de
ICC caracteriza um cnidoma mais simples e com tipos mais semelhantes entre si.
Os dados encontrados sao utilizados para uma discussao sobre a variabilidade do

chidoma em Medusozoa.

Material e métodos

O indice de Complexidade do Cnidoma (ICC) foi desenvolvido com uma base
tedrica, mas foi testado em um contexto empirico com dados reais visando a
compreender sua adequacdo. O teste do ICC foi baseado em um universo de

cnidomas de espécies do subfilo de Cnidaria Medusozoa, que possuem chidas
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apenas do tipo nematocisto, e incluem uma ampla gama de tipos diferentes. Os
dados dos cnidomas foram levantados da literatura primaria (e.g., Uchida &
Hanaoka, 1933; Ostman, 1979a, 1979b, 1982; Calder, 1988; Migotto, 1996;
Schuchert, 1996; Lindner & Migotto, 2002; Schuchert, 2006, 2010; Gravilli et al.,
2015; Miranda et al., 2016; ver Tabela 1) para um total de 125 espécies de
Medusozoa, sendo 91 de Hydrozoa, 8 de Staurozoa, 16 de Scyphozoa e 10 de
Cubozoa (Tabela 1). O ICC foi originalmente calculado a partir do cnidoma de
polipos e medusas, segundo a informagdo disponivel para a espécies, e
considerando-se que os cnidomas de ambos estagios sdo geralmente similares,
como por exemplo em Polyorchis penicillatus (ver Brinckmann-Voss, 1977) e
Zanclea sessilis (ver Schuchert, 2010). Eventuais variagdes nomenclaturais para os
tipos de nematocistos foram padronizadas tendo por base o sistema de
classificagdo de Ostman (2000).

A proposta de classificacdo de nematocistos adotada em Ostman (2000)
inclui 14 tipos diferentes, definidos pela morfologia capsular, dimensbes e
morfologia do tubulo, abertura na extremidade do tubulo, e padrées de distribuigao e
tamanho da ornamentagdo ao longo do tubulo. Os diferentes tipos foram as
unidades de medida para o céalculo do indice de Riqueza (IR). O mesmo estudo
também inclui uma classificacdo hierarquizada das cnidas, as quais estao
distribuidas em cinco niveis, sendo o nivel 1 0 mais generalista nas caracteristicas
para se definir um tipo de nematocisto, e o nivel 5 o mais especifico (Ostman, 2000;
Figura 1). Alguns estudos descrevem os cnidomas das espécies com um maior
detalhamento, o que corresponderia ao nivel 5, enquanto outros se restringem
apenas a dividir os nematocistos entre niveis mais basicos e grosseiros, como
haplonemos e heteronemos, por exemplo (nomenclaturas correspondentes ao nivel
1, descrito na Figura 1). Essa classificacdo pode ser compreendida como a
expressao da proximidade morfolégica entre os tipos de nematocistos que serve de
base para o calculo do indice de Riqueza Ponderada (IRP). O IRP, portanto, adota a
distancia (em termos de “distancia ndo corrigida”, ou geral) par a par entre os tipos
de nematocistos. Essa distancia foi calculada no software Mesquite (Maddison &
Maddison, 2018).

O indice de Riqueza (IR) foi calculado a partir da razdo entre o nimero de

nematocistos presentes no cnidoma de determinada espécie, pelo numero total de
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tipos de nematocistos no universo selecionado da analise (Tabela 2). Devido a esta
relagcéo, conclui-se que sempre 0 < IR < 1. Por exemplo, a espécie Cytaeis uchidae

possui trés dos oito nematocistos presentes no universo da analise, portanto seu IR
€ 3/8 = 0,375 (Tabela 1).

O indice de Riqueza Ponderada (IRP) foi calculado por meio das distancias
morfolégicas entre os tipos de nematocistos, com base na matriz morfoldgica
(Tabela 2). Esse calculo basicamente reproduz as relagdes de contiguidade
morfolégica dos nematocistos, em comparagao par a par (Figura 1). O indice de
distancia entre um par diferente sera sempre 0 < IRP < 1. Por exemplo, a distancia
entre um isorriza e um mastigéforo corresponde a quatro diferengas,
especificamente nos caracteres 2, 3, 4 e 5 (Tabela 2), em um universo de oito
caracteres (i.e., 4/8 = 0,5). Tomando um segundo exemplo, a distancia entre um
isorriza e um anisorriza € de uma diferenca em um universo de cinco caracteristicas
(1/5 = 0,2), ou seja, sdo desconsiderados os trés casos em que o carater ndo se
aplica para ambos os nematocistos (Tabela 2, caracteres F, G, H). Considerando-se
os oito tipos em questdo em nosso universo de analise, pode-se entao construir
uma submatriz de distancias (Tabela 3). Finalmente, o IRP pode ser calculado
somando-se todos os valores de distancia par a par entre os tipos de nematocistos
do cnidoma de uma espécie, e dividindo-o pela quantidade de valores de distancia
par a par que foram somadas. Tomando por exemplo a espécie Cytaeis uchidae,
que possui os nematocistos desmonemo, isorriza e euritelo, ela possui um IRP de
0,46 [= (0,5 + 0,375 + 0,5) / 3] e, portanto, seu ICC ¢é igual a 0,83 (= IR + IRP de

Cytaeis uchidae no universo da analise).

Tabela 1. Espécies de Medusozoa utilizadas neste estudo com seus respectivos valores calculados
para o indice de Riqueza (IR) e indice de Riqueza Ponderada (IRP), e a soma de ambos que
expressa o valor final do indice de Complexidade do Cnidoma (ICC). As referéncias correspondem as
fontes dos dados do cnidoma de cada espécie.

Taxon IR IRP ICC Referéncias
Hydrozoa
Aplanulata
Acaulis primarius 0,25 0,63 0,88 Schuchert, 2001
Acauloides ilonae 0,38 0,42 0,8 Schuchert, 2006
Climacocodon 0,25 0,25 0,5 Kubota, 1976

ikarii
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Corymorpha

0,25 0,63 0,88 Russell, 1938
nutans
Ectopleura crocea 0,5 0,38 0,87 Schuchert, 1996
Nagao & Uchida,
Ectopleura venusta 0,5 0,43 0,93
1971
Margelopsis
0,5 0,45 0,95 Schuchert, 2006
haeckelii
Stepanjants et al.,
Monocoryne
0,5 0,4 0,9 2003; Schuchert et
bracteata
al., 2016
Protohydra
0,25 0,5 0,75 Schuchert, 2006
leuckarti
Ralpharia
0,38 0,36 0,74 Watson, 1980
magnifica
Média Aplanulata 0,38 0,45 0,82
Hydrozoa Capitata
Schuchert &
Coryne epizoica 0,13 0 0,13 Brinckmann-Voss,
2006
Coryne fucicola 0,13 0 0,13 Schuchert, 2005
Kubota &
Coryne japonica 0,38 0,5 0,88
Takashima, 1992
Eleutheria
0,25 0,63 0,88 Schuchert, 2006
claparedii
Eleutheria
0,25 0,63 0,88 Schuchert, 2006
dichotoma
Halimedusa typus 0,63 0,43 1,06 Mills, 2000
Hydrocoryne Morandini et al.,
0,63 0,44 1,07
iemanja 2009
Millepora Garcia-Arredondo
0,25 0,38 0,63
complanata etal., 2012
Millepora Arrigoni et al.,
0,25 0,38 0,63
dichotoma 2018
Bourmaud et al.,
Millepora exaesa 0,25 0,25 0,5 2013; Arrigoni et
al., 2018
Bourmaud et al.,
Millepora
0,25 0,38 0,63 2013; Arrigoni et
platyphylla

al., 2018
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Migotto & Silveira,

Pennaria disticha 0,38 0,5 0,88 1987; Ostman et
al., 1991
Brinckmann-Voss,
Polyorchis
0,38 0,5 0,88 1977; Purcell &
penicillatus :
Mills, 1988
Brinckmann-Voss,
Sarsia bella 0,5 0,5 1
2000
Brinckmann-Voss,
Sarsia princeps 0,25 0,38 0,63
1985
Stauridiosarsia
0,38 0,5 0,88 Kubota, 1991
nipponica
Stauridiosarsia
0,25 0,63 0,88 West, 1974
producta
Boero et al., 2000;
Zanclea sessilis 0,25 0,25 0,5
Schuchert, 2010
Média Capitata 0,32 0,40 0,73
Hydrozoa "Filifera"
Amphinema Russell, 1938;
0,25 0,38 0,63
dinema Schuchert, 1996
Calder, 1988;
Migotto, 1996;
Bimeria vestita 0,25 0,38 0,63
Marques et al.,
2000
Bougainvillia Calder, 1988;
0,25 0,38 0,63
muscus Schuchert, 1996
Bougainvillia Purcell & Mills,
0,25 0,38 0,63
principis 1988
Bouillonactinia Calder, 1988;
0,25 0,38 0,63
hooperii Migotto, 1996
Bythotiara Brinckmann-Voss,
0,25 0,25 0,5
huntsmani 1979
Bythotiara stilbosa 0,25 0,25 0,5 Mills & Rees, 1979
Vervoort, 1964;
Calyptospadix _
0,13 0 0,13 Morri, 1982;
cerulea
Schuchert, 2007
Cordylophora Schuchert, 1996;
0,25 0,38 0,63
caspia Galea, 2007
Cytaeis uchidae 0,38 0,46 0,83 Namikawa, 2005
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Eudendrium album
Eudendrium klausi
Eudendrium

merulum

Eudendrium

moulouyensis

Eudendrium
pocaruquarum
Eudendrium
vervoorti
Hydractinia
echinata
Koellikerina

fasciculata

Lizzia blondina

Merga tergestina
Merona ibera
Oceania armata
Perarella

schneideri

Podocoryna

carnea

Proboscidactyla
flavicirrata
Rathkea
octopunctata

Rhizogeton nudus

Stomotoca atra

Turritopsis

nutricula

Média "Filifera"

0,13
0,13

0,13

0,13

0,13

0,13

0,25

0,25

0,25

0,25

0,13
0,25

0,25

0,25

0,25

0,25

0,25

0,13

0,25

0,22

0,38

0,38

0,38

0,38

0,38

0,38

0,38

0,38

0,38

0,38

0,63

0,26

0,13
0,13

0,13

0,13

0,13

0,13

0,63

0,63

0,63

0,63

0,13
0,63

0,63

0,63

0,63

0,63

0,63

0,13

0,88

0,48

Schuchert, 2008
Puce et al., 2005

Gravilli et al., 2015

Marques et al.,
2000; Puce et al.,
2005
Marques, 1995;
Puce et al., 2005
Marques &
Migotto, 1997

Mills, 1976

Petersen &
Vannucci, 1960
Russell, 1938;

Schuchert, 1996,
2019
Schuchert, 2007
Medel et al., 1993
Schuchert, 2016
Bavestrello et al.,
2000
Pefia Cantero &
Garcia
Carrascosa, 2002;
Schuchert, 2008

Hand, 1954

Russell, 1938;
Schuchert, 1996
Schuchert, 2004
Purcell & Mills,

1988

Russell, 1940;

Calder, 1988;

Migotto, 1996;

Tronolone, 2001
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Hydrozoa

Macrocolonia

Dentitheca Migotto &
bidentata 0,13 0 0,13 Marques, 1999
Halecium
delicatulum 0,13 0 0,13 Migotto, 1996
Halecium
humeriformis 0,13 0 0,13 Galea et al., 2014
Calder, 1991;
Halecium Galea & Ferry,
lightbourni 0,38 0,29 0,67 2015
Halecium
maximum 0,13 0 0,13 Galea et al., 2014
Halecium
modestum 0,13 0 0,13 Galea et al., 2014
Kirchenpaueria
halecioides 0,25 0,5 0,75 Gravilli et al., 2015
Migotto, 1996;
Kelmo & Vargas,
Macrorhynchia 2002; Fiourmaud &
philippin 0,13 0 0,13 Gravier-Bonnet,
2004; Morri et al.,
2008; Di Camillo et
al., 2009
Nemalecium Calder, 1991;
gracile 0,38 0,29 0,67 Galea et al., 2012
Bouillon, 1986;
Migotto, 1996;
Nemalecium lighti 0,38 0,29 0,67 Galea et al., 2012
Sertularella
polyzonias 0,13 0 0,13 Gravilli et al., 2015
Sertularia Migotto, 1996,
marginata 0,13 0 0,13 1998
Média
Macrocolonia 021 016 037
Hydrozoa
Statocysta
Aequorea victoria 0,25 0,5 0,75 Rees, 1936
Purcell & Mills,
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1988

Anthohebella
0,13 0 0,13 Boero, 1980
parasitica
Di Camillo et al.,
Cladocarpus salix 0,13 0 0,13
2011
Corrales-Ugalde et
Clytia gregaria 0,13 0 0,13
al., 2017
Ostman, 1979a,
Clytia 1979b; Ostman et
0,25 0,5 0,75 .
hemisphaerica al., 1987; Migotto,
1996
Ostman et al.,
1987; Migotto,
Clytia linearis 0,25 0,5 0,75
1996; Lindner &
Migotto, 2002
Ostman et al.,
Clytia noliformis 0,25 0,5 0,75 1987; Lindner &
Migotto, 2002
Earleria Widmer et al.,
0,25 0,5 0,75
corachloeae 2009
Eutima sapinhoa 0,13 0 0,13 Migotto et al., 2004
Eutonina indicans 0,25 0,5 0,75 Kubota, 1976
Gonothyraea i
] 0,13 0 0,13 Ostman, 1982
loveni
Laomedea i
0,13 0 0,13 Ostman, 1982
flexuosa
Mitrocoma
0,25 0,5 0,75 Widmer, 2004
cellularia
Mitrocomella
0,25 0,5 0,75 Edwards, 1973
polydiademata
Staurostoma
- 0,13 0 0,13 Russell, 1940
mertensii
Synthecium
0,13 0 0,13 Schuchert, 2003
flabellum
Média Statocysta 0,19 0,25 0,44
Hydrozoa
Siphonophorae
Russell, 1938;
Muggiaea atlantica 0,38 0,5 0,88
Purcell, 1984
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Hydrozoa

Limnomedusae

Dejdar, 1934;

Craspedacusta Holstein &
0,13 0 0,13
sowerbii Hausmann, 1988;
Jankowski, 2001
Gonionemus Purcell & Mills,
0,25 0,5 0,75
vertens 1988
Liriope tetraphylla 0,13 0 0,13 Tronolone, 2001
Média
0,17 0,17 0,34
Limnomedusae
Hydrozoa
Trachymedusae
Russell, 1940;
Purcell & Mills,
Aglantha digitale 0,25 0,25 0,5
1988; Garcia
Corrales, 2016
Benthocodon Larson & Harbison,
0,25 0,25 0,5
hyalinus 1990
Média
0,25 0,25 0,50
Trachymedusae
Staurozoa
Amyostaurida
Uchida, 1929;
Calvadosia
0,25 0,5 0,75 Miranda et al.,
cruciformis
2016
Kassianow, 1901;
Leuschel, 1932;
Uchida & Hanaoka,
Craterolophus
0,25 0,5 0,75 1933; Calder,
convolvulus
1983; Miranda et
al., 2016; Holst et
al., 2019
Média
0,25 0,50 0,75
Amyostaurida
Staurozoa
Myostaurida
Haliclystus Carlgren, 1930;
0,25 0,5 0,75
antarcticus Jarmns & Tiemann
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1996; Miranda et
al., 2009

Haliclystus Weill, 1925; Uchida
0,25 0,5 0,75
octoradiatus & Hanaoka, 1933
Haliclystus
0,25 0,5 0,75 Gwilliam, 1956
sanjuanensis
Uchida, 1929;
Miranda et al.,
Haliclystus tenuis 0,13 0 0,13
2016; Holst et al.,
2019
Uchida & Hanaoka,
1933; Calder,
Lucernaria
0,25 0,5 0,75 1983; Berrill, 1962;
quadricornis
Miranda et al.,
2016
Uchida & Hanaoka,
Manania uchidai 0,25 0,5 0,75 1933; Miranda et
al., 2016
Média Myostaurida 0,23 0,42 0,65
Scyphozoa
Coronatae
Linuche
0,25 0,5 0,75 Calder, 1974
unguiculata
Silveira &
Nausithoe aurea 0,25 0,5 0,75
Morandini, 1997
Periphylla
0,25 0,5 0,75 Jarms et al., 2002
periphylla
Thecoscyphus Sétje & Jarms,
0,25 0,5 0,75
zZibrowii 2009
Média Coronatae 0,25 0,50 0,75
Scyphozoa
Rhizostomeae
Catostylus
0,25 0,5 0,75 Peach & Pitt, 2005
mosaicus
Cassiopea Jensch &
0,38 0,36 0,73
xamachana Hofmann, 1997
Rhizostoma
0,25 0,5 0,75 Holst, 2007
octopus
Rhizostoma pulmo 0,25 0,5 0,75 Avian et al., 1991
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Stomolophus

i 0,25 0,5 0,75 Calder, 1983
meleagris
Média
0,28 0,47 0,75
Rhizostomeae
Scyphozoa
Semaeostomeae
Spangenberg,
1964; Calder,
1971, 1977,
Aurelia aurita 0,25 0,5 0,75
Heeger & Moller,
1987; Ostman,
1997
Chrysaora Morandini &
0,13 0 0,13
hysoscella Marques, 2010
Ostman &
Cyanea capillata 0,38 0,5 0,88
Hydman, 1997
Ostman &
Cyanea lamarckii 0,38 0 0,38
Hydman, 1997
Mawia benovici 0,38 0,5 0,88 Piraino et al., 2014
Pelagia noctiluca 0,25 0,5 0,75 Avian et al., 1991
Phacellophora
0,25 0,5 0,75 Widmer, 2006
camtschatica
Média
0,29 0,36 0,65
Semaeostomeae
Cubozoa
Carybdeida
Alatina alata 0,38 0,5 0,88 Lewis et al., 2013
Courtney et al.,
Carukia barnesi 0,25 0,5 0,75
2016
Gershwin &
Carybdea branchi 0,38 0,42 0,79
Gibbons, 2009
Carybdea Toshino et al,,
0,25 0,5 0,75
brevipedalia 2018
Carybdea Gershwin &
0,25 0,5 0,75
marsupialis Gibbons, 2009
Toshino et al.,
Copula sivickisi 0,38 0,42 0,79 2014; Unpublished
data
Morbakka virulenta 0,25 0,5 0,75 Gershwin, 2008
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Tripedalia

0,25 0,5 0,75 Werner, 1975
cystophora
Média Carybdeida 0,30 0,48 0,78
Cubozoa
Chirodropida
Chironex fleckeri 0,25 0,5 0,75 Gershwin, 2006
Chiropsalmus
0,38 0,42 0,79 Gershwin, 2006
quadrumanus
Média
0,32 0,46 0,77

Chirodropida

Resultados

A matriz do cnidoma de 125 espécies de Medusozoa inclui os oito tipos de
nematocistos (Tabela 2) utilizados nesta analise, classificados entre os niveis 2 e 4
da proposta de Ostman (2000) (Figura 1). Esses oito tipos foram selecionados por
serem 0s mais frequentes nas descricbes de cnidomas disponiveis na literatura e
usados neste estudo. Como explicado, o calculo do ICC é a soma de dois
componentes que, por si, também proveem uma dimensdo de diversidade das
cnidas, a saber, o Indice de Riqueza (IR) e o indice de Riqueza Ponderada (IRP)
(i.e., ICC =IR + IRP).

Os ICCs das espécies analisadas correspondem a um conjunto total de 19
valores que variam de 0,13 a 1,07. Considerando-se a média dos ICCs para
grandes grupos temos, do maior para o menor, Aplanulata (0,82); Carybdeida
(0,78); Chirodropida (0,77); Amyostaurida, Coronatae e Rhizostomeae (0,75);
Capitata (0,73); Myostaurida e Semaeostomeae (0,65); Trachymedusae (0,50);
“Filifera” (0,48); Statocysta (0,44); Macrocolonia (0,37) e Limnomedusae (0,34). Os
grupos com a maior riqueza de tipos (IR) sdo Aplanulata (0,38), Capitata e
Chirodropida (0,32) e Carybdeida (0,30), e aqueles com menor riqueza sao
Myostaurida (0,23), “Filifera” (0,22), Macrocolonia (0,21), Statocysta (0,19) e
Limnomedusae (0,17). Os grupos com maior diversidade morfolégica entre os
nematocistos (IRP) sdo Amyostaurida e Carybdeida (0,50), Coronatae (0,48) e
Rhizostomeae (0,47), e os com menor sao “Filifera” (0,26); Trachymedusae (0,25);
Statocysta (0,25); Limnomedusae (0,17) e Macrocolonia (0,16).

Ha um certo padréo filogenético na complexidade do cnidoma em

Medusozoa. Considerando-se as classes, 0os 20% maiores ICCs compreendem 21
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Hydrozoa (23% das espécies do grupo), 3 Cubozoa (30%) e 2 Scyphozoa (13%). Ao
se considerar grupos menos inclusivos encontra-se 10 Capitata (56% das espécies
do grupo), 8 Aplanulata (80%), 2 Carybdeida (25%), 2 Semaeostomeae (29%), 2
“Filifera” (7%), 1 Siphonophorae (100%) e 1 Chirodropida (50%). Por outro lado, ao
se considerar as 31 espécies com o menor ICC (0,13) ha, para as classes, 29
Hydrozoa (32%), 1 Scyphozoa (6%) e 1 Staurozoa (13%), e para grupos menos
inclusivos ha 8 Macrocolonia (67%), 8 Statocysta (50%), 9 “Filifera” (31%), 2
Capitata (11%), 2 Limnomedusae (67%), 1 Semaeostomeae (6%) e 1 Myostaurida
(13%).

Alguns grupos possuem valores similares de ICC para todas as suas
espécies. Por exemplo, percebe-se que Staurozoa e Cubozoa, como um todo,
apresentam uma homogeneidade nos ICCs, em Staurozoa ICC = 0,75 (exceto
Haliclystus tenuis com ICC = 0,13) e em Cubozoa ICC = 0,75 ou 0,79 (exceto
Alatina alata com ICC = 0,88).

Scyphozoa e Hydrozoa possuem uma maior diversidade de valores de ICC,
embora também haja alguns padrées constantes em determinados grupos. Em
Scyphozoa, as espécies de Rhizostomeae e Coronatae tém, preponderantemente,
valor de ICC= 0,75 (exceto por Cassiopea xamachana, com ICC = 0,73). Ja a
terceira e ultima ordem de Scyphozoa, Semaeostomeae, apresenta maior
variabilidade de valores de ICC, e mesmo espécies proximas podem apresentar
valores de ICC bem discrepantes (e.g., Cyanea capillata | Cyanea lamarckii ou
espécies da familia Pelagiidae como Chrysaora hysoscella | Mawia benovici |
Pelagia noctiluca; Tabela 1).

Em Hydrozoa também ha padrdes refletidos em agrupamentos taxonémicos,
alguns com alta diversidade de valores de ICC (viz., Capitata tem a maior amplitude,
0,13-1,06; Aplanulata 0,50-0,95). "Filifera" apresenta, de uma forma geral, valores
baixos de ICC, variando entre 0,13 a 0,63 (as excegbdes sdo as espécies Cytaeis
uchidae e Turritopsis nutricula, que tém ICC de 0,83 e 0,88, respectivamente).
Leptothecata (Macrocolonia + Statocysta) como um todo varia em apenas 3 valores
de ICC, sendo que a maioria possui 0,13 ou 0,75, e a minoria tem o valor de 0,67.
As trés espécies de Limnomedusae apresentam valores de ICC entre 0,13 e 0,75.
As duas espécies de Trachymedusae apresentam o mesmo valor de ICC (0,50). A
unica espécie de Siphonophorae, Muggiaea atlantica, tem um ICC de valor alto
(0,88).
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Discussao

Estudos que utilizam informagdes do cnidoma para além de fins taxondmicos
sdo escassos na literatura. O cnidoma, em sua representagdo mais simples (e.g.,
auséncia/presenga dos tipos de nematocistos), foi utilizado como base de
caracteres em analises cladisticas de Medusozoa, e as consequentes inferéncias
sobre a evolugdo morfolégica no grupo (e.g., Marques & Collins, 2004; Van lten et
al., 2006). A diversidade de tipos de cnidas em Cnidaria também ja serviu como
base para uma hipdtese sobre a evolugao morfolégica das cnidas em si (Bozhenova
et al., 1988). Em trabalhos de cunho ecolégico, o cnidoma serviu de base para
inferéncias sobre dietas generalistas ou especialistas (Damian-Serrano et al,,
2021a), inclusive sob uma ética evolutiva (Damian-Serrano et al., 2021b), no estudo
da interagdo com presas de corpos moles ou duros (Purcell & Mills, 1988), entre
outros. Entretanto, em todos esses estudos, fica evidente que ndo ha uma variavel
que sintetize a complexidade do cnidoma como um todo, na forma como propomos
neste estudo.

A importancia do uso do cnidoma em taxonomia e em inferéncias evolutivas
em estudos de grupos mais inclusivos esta bem estabelecida (Fautin, 2009), e é
corroborada neste estudo, havendo discriminagdo dos cnidomas entre as quatro
classes de Medusozoa. Considerando-se o total de oito tipos de nematocistos
selecionados para este estudo, as espécies de Scyphozoa possuem quatro (isorriza,
euritelo, birropaloide e anisorriza), Cubozoa cinco (isorriza, euritelo, birropaloide,
mastigoforo e amastigoforo), Staurozoa somente dois (isorriza e euritelo), e
Hydrozoa possui a maior riqueza, com seis tipos (as excegdes sdo amastigoforo e
birropaloide), sendo que dois s&o exclusivos da classe (viz., desmonemo e
estenotelo). No entanto, o valor taxondmico do cnidoma é variavel quando os
estudos ocorrem com grupos menos inclusivos (cf. Schmidt, 1972; Calder, 1977;
Lindner & Migotto, 2001; Fautin, 2009).

Assim como o cnidoma, o ICC também apresenta alguns padrdes no nivel de
classes ou entre seus subgrupos, demonstrando assim ser uma informagéo
relevante para abordagens taxondmicas e evolutivas. E interessante notar que
apenas trés valores de ICCs sdo compartilhados por mais de uma classe (0,13
ocorre em Scyphozoa e Staurozoa e Hydrozoa; 0,75 em todas as classes; 0,88 em

Cubozoa, Scyphozoa e Hydrozoa). As espécies das classes Scyphozoa, Cubozoa e
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Staurozoa apresentam cnidomas geralmente homogéneos, isto é, ha grande
similaridade entre os cnidomas de suas espécies. Essa homogeneidade esta
refletida em seus ICCs, representados por apenas seis valores (0,13; 0,38; 0,73;
0,75; 0,79; 0,88) dos 19 encontrados neste estudo. Ainda, trés destes seis ICCs séo
exclusivos de uma ou poucas espécies (viz., 0,38 em Scyphozoa Cyanea lamarckii;
0,73 em Scyphozoa Cassiopea xamachana; e 0,79 em Cubozoa Carybdea branchi,
Copula sivickisi e Chiropsalmus quadrumanus; Tabela 1). Em Hydrozoa, a alta
riqueza dos nematocistos encontrada em suas espécies reflete-se em uma alta
riqueza de ICCs. Alguns valores de ICC sdo exclusivos de alguns grupos de
hidrozoarios (0,67 em Haleciidae Halecium lightbourni, Nemalecium gracile,
Nemalecium lighti; 1,00, 1,06, 1,07 em Capitata Sarsia bella, Halimedusa typus,
Hydrocoryne iemanja, respectivamente; 0,83 em “Filifera” Cytaeis uchidae). A maior
riqueza de ICCs ocorre em Aplanulata, que apresenta seis valores (ICCs = 0,74;
0,80; 0,87; 0,90; 0,93; 0,95) exclusivos de uma espécie cada.

Apesar da alta riqueza de tipos de nematocisto (IR) e da variedade de ICCs
em Hydrozoa, a classe contrasta por possuir os menores valores de IRP, ou seja,
possui 0s cnidomas com os nematocistos morfologicamente mais semelhantes entre
si (Tabela 1). O oposto € observado em Staurozoa que, embora possua uma baixa
média de IR, apresenta valores altos de IRP, enquanto Scyphozoa e Cubozoa
geralmente possuem valores altos de IR e IRP (Tabela 1). Todas as classes
possuem representantes na coorte de maiores médias de ICC, mas os valores
menores estdo restritos a alguns Hydrozoa em "Filifera", Leptothecata e
Limnomedusae. Destes, a maior parte dos Leptothecata é caracterizada por possuir
a protecdo do exoesqueleto (Cartwright & Nawrocki, 2010) além daquela provida
pelo cnidoma, enquanto alguns "Filifera" (viz, Bimeria vestita, Bougainvillia muscus,
Calyptospadix cerulea, Merga tergestina) apresentam pseudoesqueleto (ou
exossarco, ver Mendoza-Becerril et al., 2017). A protecdo conferida por esses
exoesqueletos pode ocasionar um "frade off' com a complexidade do cnidoma,
sendo que ambos contribuem para a funcao de defesa desses animais.

Da maneira proposta, o ICC estabelece em seu calculo a premissa que nao
ha vantagens funcionais entre os diferentes tipos de nematocistos, assumindo uma
neutralidade necessaria para as transicoes e variagdes entre os diferentes
cnidomas. Um corolario dessa assuncao € que os calculos de distancias no IRP nao

tém base evolutiva — trata-se apenas da medicdo de variagdo em um sistema
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morfologico, devendo ser usado com essa caracteristica e dentro dessas limitagdes.
A alternativa a essa assungéo, que seria considerar vantagens evolutivas de alguns
tipos em determinados contextos, embora seja mais realista, inviabiliza um modelo
de calculo independente de assungdes evolutivas e filogenéticas. Porém, nada
impede que o indice possa ser adaptado a modelos com pressupostos evolutivos,
em analises de maxima verossimilhanca, ou mesmo com priors baseados em uma
hipotese filogenética em analises bayesianas.

As variaveis que modulam a diversidade das cnidas sdo pouco
compreendidas (Fautin & Mariscal, 1991), seja pela perspectiva dos processos que
geram essa diversidade, seja na caracterizagdo dos proprios padroes expressos nos
cnidomas. Em termos histéricos, ha hipoteses que abordam a diversidade
morfolégica das cnidas como um reflexo da fungao (e.g., captura, defesa ou adeséo)
(e.g., Ewer, 1947). Essa otica reflete uma abordagem simplista que ignora as
fungdes multiplas dos nematocistos (e.g., individuos com o0 mesmo cnidoma podem
ter nematocistos agindo tanto no contexto de defesa quanto no de captura de
presas; Mariscal, 1976), aspectos como sua localizagdo no corpo do animal que
também podem influenciar na fungéo da cnida (Shick, 1991; Fautin, 2009), assim
como a relagao da cnida com suas toxinas (e.g., Weston et al., 2013), com o habitat
(e.g., Kitahara et al., 2020), ou mesmo interagdes com outros sistemas, como o
reprodutivo (e.g., Melchior, 2022 dissertacao), entre outros fatores.

A relagcédo entre a morfologia e as toxinas nas cnidas € uma area de estudo
com muito ainda a ser compreendido. E sabido por exemplo, que ha toxinas
semelhantes em tipos diferentes de nematocistos (e.g., Burnett et al., 1986;
Brinkman et al., 2015; Macrander et al., 2016; Doonan et al., 2019), assim como ha
toxinas diferentes no mesmo tipo de nematocisto que estdo semaforontes distintos
no desenvolvimento (e.g., Underwood & Seymour, 2007; Columbus-Shenkar et al.,
2018). Nesse contexto, o ICC tem o potencial de auxiliar na compreensdo da
relacdo entre a morfologia da cnida e os tipos de compostos que ela encerra, e
como essa interagdo entre os aspectos fisico (morfologia) e quimico (toxinas)
resultam na funcdo final da cnida. Também é possivel adaptar o ICC para
demonstrar a complexidade quimica comparada entre os cnidomas, substituindo a
diversidade morfolégica dos mesmos pela diversidade de familias de toxinas, por
exemplo, que seria bastante util para as comparagdes morfologia vs. toxinas das

cnidas em um contexto mais amplo da biodiversidade funcional dos cnidomas. O
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indice de complexidade de cnidomas pode, portanto, ser adaptado e testado em

diferentes contextos de pesquisa, como taxonémico, evolutivo, ecolégico ou mesmo

toxicolégico.

CNIDA CLASSIFICATION

LEVEL 1

Tubule closed at tip

LEVEL 2

Tubule forms a
corkscrew-like coll

DESMONEME

LEVEL 3

ASTOMOCNIDAE

LEVEL 4

Tubule unspined or armed
with tiny spines throughout

ATRICHOUS or HOLOTRICHOUS

‘ towards base
ANISORHIZA

Tubule slightly dilated

—

»

[ No visible shaft inside
undischarged capsule

HAPLONEME

©

e

Tubule isodiametric

ISORHIZA

+

Prominent large spines
close to capsule

BASITRICHIOUS

Tubule unspined or armed
with tiny spines throughout

ATRICHOUS or HOLOTRICHOUS

—]

Tubules open at tip

STOMOCNIDAE

+

Prominent large spines
close to capsule

BASITRICHIOUS

No tubule beyond
everted shaft

AMASTIGOPHORES

Inverted shaft
shaped, everted tubule
wit Promlnent spines

generally

RHABDOI D

of the same size

-

Shaft visible inside
undischarged capsule
HETERONEME

—

Tubule continues
beyond shaft

MASTIGOPHORES

Shaft of unequal
diameter

RHOPALOID

Thin capsule wall, containng a
long spirally coled tubule of
uniform diameter. No shaft or
spires.

SPYROCIST

| Shaft-based
Tubule-based
Spines-based
Wall-based

Discharged shaft
dilated at base

STENOTELES

Discharged shaft with one
distal and one proximal
dilatations

BIRHOPALOIDS

LEVEL 5

V-shaped notch at base
of unfired broad shaft

p-MASTIGOPHORES

No V-shaped notch at base
of unfired narrow shaft

b-MASTIGOPHORES

Spines of shaft all of the

— same size
Bzl ah HOMOTRICHOUS
dilated distally _|
EURYTELES Spines of shaft
/ ¢ of unequal size

HETEROTRICHOUS

Three stylets or especially
3 strong spines at constriction

STENOTELES PROPER
Two to four large spines at
constriction, distal portion of

shaft long
PSEUDOSTENOTELES

2-4

The two dilations separated
from each other

BIRHOPALOIDS TYPE |

The two dilations close
together

BIRHOPALOIDS TYPE Il
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Figura 1. Fluxograma baseado na classificacdo de cnidas de Ostman (2000), com suas
caracteristicas morfologicas organizadas em 5 niveis inclusivos (Segundo Maronna et al., in prep.).

Tabela 2. Codificagdo da morfologia dos oito tipos de nematocistos usada como base para o calculo
de distancias par a par, relacionada ao Indice de Riqueza Ponderada (IRP). Legenda: --- carater ndo
se aplica.

Tipo de nematocisto / caracteristicas A B C D E F G H
Isorriza 0 0 0 3 1 — — —
Anisorriza 0 0 1 3 1 — — —

Mastigoforo 0 1 1 1 0 1 0 0

Amastigéforo 0 1 1 2 0 0 0 0

Euritelo 0 1 1 2 0 1 1 0

Estenotelo 0 1 1 2 0 1 1 1

Birropaloide 0 1 1 2 0 1 1 0

Desmonemo 1 1 1 0 0 0 1 0

Nota. A. Extremidade do filamento: 0-aberta, 1-fechada; B. Dilatagdo da base do tubulo em forma de haste e
visivel dentro da capsula: 0-ausente, 1-presente; C. Diametro do tubulo: 0-isodiamétrico, 1-variavel; D. Espinhos
ao longo do tubulo: 0-ausentes; 1-basais; 2-ao longo de toda porgao distal do tubulo; 3-variavel; E. Tamanho do
espinho: 0-somente grandes, 1-variavel; F. Tubulo apds dilatagdo na base: 0-ausente, 1-presente; G. Diametro
da base do tubulo em forma de haste: O-isodiamétrico, 1-variavel; H. Quantidade de espinhos na porcéo dilatada

do tubulo: 0-cheio de espinhos, 1-espinhos escassos.

Tabela 3. Matriz das distancias par a par entre os diferentes tipos de nematocistos no universo de

analise (ver Tabela 1 para a lista de espécies).

Nematocisto Isorriza  Anisorriza Mastigéforo Amastigéforo  Euritelo Estenotelo Birropaloide

Anisorriza 0,2
Mastigéforo 0,5 0,38
Amastigéforo 0,5 0,38 0,25
Euritelo 0,5 0,38 0,25 0,25
Estenotelo 0,5 0,38 0,38 0,38 0,25
Birropaloide 0,5 0,38 0,25 0,25 0 0,25
Desmonemo 0,5 0,38 0,5 0,37 0,37 0,62 0,37
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