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Aos meus pais, Vilma e José Luis (in 
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Epígrafe 

 

 

 ¡Piu Avanti! 

 

No te des por vencido, ni aun vencido, 

no te sientas esclavo, ni aun esclavo; 

trémulo de pavor, piénsate bravo, 

y arremete feroz, ya mal herido. 

 

 

Ten el tesón del clavo enmohecido 

que ya viejo y ruin, vuelve a ser clavo; 

no la cobarde intrepidez del pavo 

que amaina su plumaje al menor ruido. 

 

 

Procede como Dios que nunca llora; 

o como Lucifer, que nunca reza; 

o como el robledal, cuya grandeza 

necesita del agua y no la implora... 

 

 

Que muerda y vocifere vengadora, 

ya rodando en el polvo, tu cabeza! 

 

Almafuerte 
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CAPÍTULO 1 

Uma introdução geral à taxonomia dos Hydrozoa com 

ênfase em Leptothecata 

 

Histórico da taxonomia 

 
A biologia tem alcançado um amadurecimento destacado nas últimas 

décadas. Na área marinha relacionada a invertebrados do bentos e pélagos, há 

um aprimoramento constante da taxonomia pelo acréscimo de informações 

morfológicas, ecológicas e genéticas (e.g., McQuaid 2010; Karsenti et al. 2011; 

Mock & Kirkham 2011). Como consequência, propostas históricas em 

sistemática têm sido apresentadas a partir da metade do século XX (Halanych 

2004; Jenner 2004). Paralelamente, o desenvolvimento de teoria e métodos em 

sistemática aprimoram formas de identificar, avaliar, apresentar e discutir 

padrões filogenéticos, e inferir mecanismos e processos evolutivos que geram 

estes padrões ao longo do tempo (Wägele & Stefen 2005). Os novos padrões 

contrastam com hipóteses já estabelecidas, sejam aquelas sem aproximação 

analítica, ou mesmo aquelas que são analíticas e baseadas na sistemática 

filogenética (e.g., “cladística Hennigiana”; Kitching et al. 1998; Wheeler 2012). 

Neste cenário, os Cnidaria e, em especial, os Hydrozoa, são um grupo 

que representa este processo histórico de transição (e.g., propostas de 

Naumov 1969; Bouillon 1985; Collins 2000). A maioria dos agrupamentos 

supragenéricos de Hydrozoa foram propostos durante o século XIX, assim 

como a maioria dos gêneros (Bouillon et al. 2006). Tradicionalmente, Hydrozoa 

englobava sete linhagens principais: Anthoathecata (“Anthomedusae, 

Athecatae”), Leptothecata (“Leptomedusae, Thecatae”), Siphonophorae, 

Narcomedusae, Trachymedusae, Laingiomedusae e Limnomedusae (Bouillon 

1985). Há várias propostas de relacionamento entre os subgrupos de 

Hydrozoa, inclusive as que não consideram a classe como monofilética 

(histórico em Collins 2000). Em seu âmago, estas propostas são diferentes por 

divergências na ênfase e na interpretação da rica diversidade de biologias e no 

desconhecimento dos ciclos de vida, questões intimamente associadas.  
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A questão de um sistema dual de classificação não é trivial. Neste 

sistema, há ênfase em uma ou outra fase do ciclo de vida, “pólipo” ou 

“medusa”, em especial devido ao desconhecimento de uma destas em diversos 

grupos (e.g., Rees 1957; Brinkmann-Voss 1970; Millard 1975). Evidentemente, 

esse desconhecimento dificulta estabelecer “propostas-consenso” de conexão 

filogenética entre as famílias dos diferentes grupos de hidrozoários (Cornelius 

1995). A necessidade de sistemas taxonômicos baseados nos ciclos de vida 

como um todo é reconhecida há mais de meio século (Naumov 1960, 1969), 

mas eram poucas as tentativas neste sentido (e.g., Millard 1975; Petersen 

1990). 

O trabalho compilatório de Bouillon (1995) representa um marco na 

tentativa de resolver o sistema dual de taxonomia. Subsequentemente, 

propostas gerais de organização para os Hydrozoa foram apresentadas, 

algumas sem base analítica-científica e apenas baseadas na tradição do grupo 

(e.g., Hydroidomedusae; Bouillon et al. 1992; veja comentários em Marques 

2001). O início de estudos moleculares para os Hydrozoa é marcado por testes 

de hipóteses taxonômicas anteriores e por propostas de novos padrões (Collins 

2000), sendo simultaneamente impulsionado por abordagens morfológicas 

mais amplas e estritas (Marques 2001; Marques & Collins 2004). A maior parte 

do conhecimento atualmente aceito em filogenia e taxonomia de Medusozoa 

advém de estudos integrativos de morfologia e fósseis (Van Iten et al. 2006) e 

moleculares (Collins et al. 2006), inclusive superando dicotomias impostas por 

dados de naturezas diferentes, como morfológicos e moleculares. 

Subsequentemente, alguns trabalhos importantes refinaram a taxonomia em 

níveis menos inclusivos, organizando de forma mais adequada o conhecimento 

sobre os Hydrozoa e, inclusive, propondo novas linhagens (e.g., Leclère et al. 

2007; Cartwright et al. 2008; Collins et al. 2008; Cartwright & Nawrocki 2010). 

Trabalhos focados em genômica mitocondrial (mitogenômica) e nuclear estão 

aportando interessantes informações sobre o padrão evolutivo dos genomas 

nos Medusozoa (e.g., Chapman et al. 2010; Kayal et al. 2011; Siebert et al. 

2011), com propostas de mecanismos que teriam gerado o processo evolutivo 

(e.g., Smith et al. 2013); entretanto, na área de sistemática (filogenômica) são 

recentes e limitados a escala de grandes grupos (Kayal et al. 2013). 

Um dos subgrupos de Hydrozoa, os Leptothecata (anteriormente 

denominados Leptomedusae ou Thecata, ver Cornelius 1995), passaram por 



 

3 

 

 

um desenvolvimento taxonômico semelhante ao observado na classe. Os 

Leptothecata formam o grupo mais rico dentre os Medusozoa, com cerca de 

2.000 espécies descritas (Tabela 1). A sinapomorfia mais conspícua do grupo é 

uma estrutura de perissarco rígido e quitinoso ao redor dos zooides (hidroteca, 

gonoteca ou nematoteca) (Vervoort 1987; Marques 2001; Marques & Collins 

2004). A taxonomia dos Leptothecata é debatida há mais de um século, 

dificultada pela indefinição de “critérios e regras” para sua classificação, por 

classificações duais baseadas em apenas parte do ciclo de vida (“pólipos” ou 

“medusas”), ou por enfatizar poucos caracteres morfológicos “selecionados” 

(e.g., Bouillon 1995; Figura 1). Mais recentemente, isso tem sido modificado 

por uma série de inferências filogenéticas nos Hydrozoa, incluindo grupos de 

leptotecados (Govindarajan et al. 2006; Marques et al. 2006; Leclère et al. 

2007, 2009; Peña Cantero et al. 2010; Moura et al. 2011a, 2011b, 2012). 

Dentre estes, a inferência mais abrangente, focada em Leptothecata (Leclère et 

al. 2009), é incongruente com a hipótese tradicional de Bouillon (1995) em 

diversos pontos. 

Tabela 1. Resumo dos principais grupos taxonômicos de Hydrozoa, seu número de 
famílias e espécies (segundo Daly et al. 2007), com destaque para Leptothecata (em 
negrito). O asterisco (*) indica grupos não-monofiléticos sensu stricto nos estudos 
moleculares; [%] destaca a porcentagem aproximada de espécies em relação ao total 
de espécies em Hydrozoa (3.365). 
 

SUBCLASSE Ordem Subordem Famílias Espécies [%] 
HYDROIDOLINA 93 3.215 [95] 

Anthoathecata* 48 1.140 [34] 
Filifera* 22 765 
Capitata* 26 375 

Leptothecata   33 1.920 [57] 
Conica* 30 1.770 
Proboscoida* 3 150 

Siphonophorae 15 155 [4] 
Calycophorae 6 100 
Cystonectae 2 5 
Physonectae 7 50 

TRACHYLINA   15 150 [5] 
Actinulida 2 12 
Limnomedusae 4 47 
Narcomedusae 4 40 
Trachymedusae* 5 51 

TOTAL    111 3.365 
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Os trabalhos filogenéticos listados incluem diferentes espécies e dados 

biológicos dos tecados, sendo uma porção reduzida das mesmas questões que 

envolvem os Hydrozoa como um todo (e.g., Bouillon et al. 1992 vs Collins 

2000): “conflito” entre as propostas tradicionais baseadas em morfologia e 

aquelas resultantes de análises moleculares. E, novamente, os padrões 

moleculares, ainda que sem uma representação de todos os táxons, indicam 

novas relações e novos grupos entre as grandes linhagens de Leptothecata, 

além do eventual não-monofiletismo de alguns dos táxons aceitos na 

taxonomia clássica. À medida que novos dados e análises são aportados, 

nosso conhecimento filogenético geral sobre o grupo é aprimorado assim 

como, consequentemente, uma compreensão global sobre sua diversidade. 

 

 

 

 

Figura 1. Relações filogenéticas dos Leptothecata propostas por Bouillon (1995). 

 

Embora haja avanços na geração de novas informações, algumas 

relações entre os grandes grupos de Hydrozoa ainda não são conclusivas (e.g., 
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Collins 2002; Marques & Collins 2004; Collins et al. 2006; Cartwright et al. 

2008), o mesmo ocorrendo para os Leptothecata, especialmente devido aos 

diversos grupos ainda não amostrados. 

 

 

Morfologia e ciclos de vida 
 

As características do ciclo de vida de Hydrozoa fazem com que sejam 

considerados, por alguns autores, como o táxon mais pedomórfico dentre os 

animais (Bouillon & Boero 2005), se é que comparar subjetivamente o grau de 

pedomorfismo entre linhagens tão desiguais faça sentido. Os Hydrozoa têm 

uma morfologia simples, com poucos tipos celulares e apenas dois epitélios 

simples, presumidamente sem atingir um nível organogênico de construção. 

Paradoxalmente, os hidrozoários apresentam ciclos de vida complexos (Figura 

2). Há linhagens com redução ou perda da fase bentônica (e.g., Trachylina), 

com redução ou perda de fase pelágica (e.g., Eudendriidae), com re-expressão 

de uma fase análoga à polipoide (e.g., Narcomedusae), com perda da fase 

adulta reprodutiva de medusa acompanhada por um aumento da complexidade 

das colônias (e.g., Siphonophorae), com reproduções assexuadas diversas nas 

fases polipoide e/ou medusoide, etc. A relação destas variações na biologia 

com a evolução das diferentes linhagens permanece uma incógnita. 

Uma discussão recorrente aborda a repetida supressão da fase de 

medusa observada em linhagens de Hydrozoa (cf. Cartwright & Nawrocki 

2010), em leptotecados (cf. Campanulariidae, Govindarajan et al. 2006; 

Plumularioidea, Leclère et al. 2007; Leptothecata como um todo, Leclère et al. 

2009) e antoatecados (e.g., Tubulariidae, Petersen 1990, Marques & Migotto 

2001; Hydractiniidae, Cunningham & Buss 1993; Miglietta & Cunningham 

2012). Evidentemente, estes eventos de redução/perda da fase de medusa 

devem ter uma base em biologia evolutiva do desenvolvimento e, em última 

instância, na evolução do grupo, mesmo que em sejam expressões 

convergentes entre as linhagens. Entretanto, devido às dificuldades de 

compreensão sobre estes eventos, alguns autores alertam para seu uso na 

taxonomia de Hydrozoa (Bouillon & Boero 2000), conservadoramente 

ignorando sua importância para a definição de grupos menos inclusivos. 

Abordagens filogenéticas mais recentes exploraram as tendências 

evolutivas de redução/perda de medusas sobre suas topologias (e.g., Leclère 
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et al. 2009). Elas indicam que, em vários casos, não há de fato um 

estabelecimento simples de homologias, havendo necessidade de postularem-

se convergências ou reversões (Miglietta & Cunningham 2012; Nawrocki & 

Cartwright 2012). Não se pode descartar que, talvez, a falta de definição de 

relações filogenéticas mais estabelecidas entre as principais linhagens de 

Hydrozoa esteja limitando a possibilidade de reconstrução de estados 

ancestrais sem ambiguidades, comprometendo discussões do padrão geral na 

evolução fenotípica e da biologia do grupo. 

A discussão sobre a presença da fase de medusa no ciclo de vida dos 

Leptothecata é mais interessante por suas consequências evolutivas que por 

sua eventual aplicação taxonômica. O grupo apresenta alta frequência em que 

a fase pelágica adulta (i.e., medusa) está reduzida e retida junto ao pólipo. 

Estas fases são diferenciadas funcional e morfologicamente como medusa 

(fase livre-nadante reprodutiva e totalmente desenvolvida), medusoide 

(estágio que pode ou não ser liberado, com vida curta e geralmente sem boca, 

tentáculos e canais radiais) e gonóforo fixo (módulos reduzidos e ligados ao 

pólipo, que contêm os tecidos germinativos) (Bouillon 1995; Cornelius 1995). 

Morfologicamente, esta classificação foi putativamente expressa em diferentes 

estágios de redução (Kühn 1913) que, entretanto, nem sempre são claras em 

alguns grupos. Algumas outras interpretações alternativas na literatura estão, 

em última instância, incluídas nesta classificação (e.g., Boero & Sarà 1987; 

Govindarajan et al. 2006). Até o momento, entretanto, a relação entre a 

diversificação de linhagens associada às possibilidades de reduções de 

estágios do ciclo de vida em Leptothecata tem sido amplamente ignorada.  

Pelo exposto, fica evidente que há questões importantes e ainda não 

desenvolvidas sobre a evolução dos Leptothecata, bem como de Hydrozoa 

como um todo, tais como a evolução do polimorfismo (i.e., surgimento de novos 

módulos); a diversificação morfológica relacionada à perda da fase pelágica 

devido a “tendências ecológicas” (Bouillon et al. 1992; Panteleeva 2002); os 

diferentes ciclos de vida em relação à diversificação do grupo (especiação e 

irradiações adaptativas, Glor 2010; Miglietta & Cunningham 2012), e os 

diferentes potenciais da dispersão reprodutiva na distribuição geográfica 

(Leclère et al. 2009; Gibbons et al. 2010). 
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Objetivos 
 
i) Inferir hipóteses das relações filogenéticas entre as principais linhagens de 

Hydrozoa, com ênfase no posicionamento filogenético de Leptothecata; 

ii) Inferir hipóteses das relações filogenéticas dos Leptothecata, o grupo mais 

diverso dos Medusozoa;  

iii) Se for justificado pelos resultados obtidos, propor uma nova taxonomia para 

o clado Leptothecata. Discutir considerações sobre causas e padrões de 

diversificação na evolução dos ciclos de vida dos Leptothecata, com base nas 

hipóteses filogenéticas geradas. 
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CAPÍTULO 2 

Uma análise crítica sobre dados, suportes e critério de 
validação analítica em filogenias de Hydroidolina 

 

Resumo  

Hydrozoa é o grupo mais rico em espécies dos Medusozoa, apresentando 

formas bentônicas e pelágicas com ciclos de vida variados, exibindo também 

padrões biogeográficos e ecológicos diversos. A sistemática do grupo foi 

estabelecida originalmente a partir de dados morfológicos, e são recentes os 

estudos na área a partir de dados de genética. Entretando, inferências 

filogenéticas comtempôraneas não têm corroborado às propostas taxonómicas 

originais, nem conseguido estabelecer una nova clasificação sistemática básica 

para o sub-grupo Hydroidolina. A partir de dados moleculares e novas técnicas 

de inferência e avaliação filogenética, apresentamos relações históricas para 

as principais linhagens do grupo, algumas delas originais, como entre linhagens 

de Filifera e Leptothecata. Estas relações poderiam nos indicar novas 

considerações de homologia, como no caso de estruturas morfológicas dos 

pólipos e exoesqueletos. Destacamos a importância da avaliação de dados e o 

uso de vários métodos de suporte, com a finalidade de definir condições 

analíticas adequadas para obter filogenias melhor resolvidas e estáveis.  

 

Abstract 

The Leptothecata group is characterized by presence of exoesqueleton in the 

fully covered polyp region, as well as the gonads position in their medusa 

stages. They have different colony complexity and organization, remarking 

those erected ones with various types and functions of polyps, some of them 

with remarkably defense structures. In these organism´s mode of life the 

traditional medusa stage is absence, defining a classificatory challenge on 

combining information from different life cycle stages in unique group´s 

taxonomy. Molecular analyses on Leptothecta, or part of the group as main 

objective, are limitated and their results present conflicts with the traditional 

systematics of the group. From this consideration, being our main objective to 

infer a phylogeny of species for the group, we generated a molecular datamatrix 

to represent the largest possible number of species. Our results allow us to 
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propose a new general taxonomy of Leptothecata, defining large groups in a 

proper classification. Finally recent considerations on macroevolutionary trends 

of the group are discussed, taking into account their potential impact on 

biodiversity origin and species richness of the group, a well know attribute of 

Leptothecata. 

 
Introdução  

Os Hydrozoa são o grupo mais diverso dos Medusozoa, incluindo cerca 

de 3.300 espécies (Daly et al. 2007), majoritariamente marinhas, bentônicas e 

pelágicas, com ciclos de vida variados, ocorrendo em múltiplos cenários 

biogeográficos e ecológicos (e.g. Mills et al. 2007; Gibbons et al. 2010). 

Organizar evolutivamente sua diversidade, com hipóteses históricas 

consistentes para suas relações filogenéticas, não é uma tarefa simples. 

Diversas propostas sistemáticas para o grupo foram apresentadas ao longo 

dos séculos XX (Hyman 1940; Naumov 1969; Petersen 1979, 1990; Boero et 

al. 1996; Bouillon & Boero 2000; revisadas em Collins 2000) e XXI (e.g., 

Marques 2001; Bouillon & Boero 2000; Cartwright et al. 2008). A taxonomia 

tradicional dos Hydrozoa foi extensivamente baseada nas variações do ciclo de 

vida (Bouillon & Boero 2005). Porém alternativas, exceções e incongruências 

em relação aos pretensos padrões majoritários de ciclos de vida (e.g., Petersen 

1990; Marques & Migotto 2001; Collins et al. 2006; Govindarajan et al. 2006; 

Leclère et al. 2007, 2009; Cartwright & Nawrocki 2010; Miglietta & Cunningham 

2012) fizeram uma contraponto à abordagem classificatória tradicional. 

Alternativas para solucionar essa questão incluíram a incorporação de novas 

fontes de dados (marcadores genéticos) e métodos (e.g., inferências 

probabilísticas), que corroboraram a necessidade de reavaliações taxonômicas 

substanciais (e.g., Cartwright et al. 2008; Nawrocki et al. 2010). 

Abordagens moleculares iniciaram com marcadores isolados (e.g., 

Collins 2000 com o gene ribossomal nuclear 18S), persistindo até 

recentemente em alguns casos (e.g., Peña Cantero et al. 2010 com o gene 

ribossomal mitocondrial 16S), gradativamente passando a abordagens 

integradas multilocus (e.g., Cartwright & Nawrocki 2010). A incorporação de 

mais táxons e marcadores gerou análises de maior complexidade e 

abrangência, passando de objetivos mais gerais (e.g. o monofiletismo de 
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Hydrozoa) a questões mais específicas (e.g., evolução da forma modular em 

Hydrozoa). 

Atualmente, a partir de inferências moleculares (ver revisão em Collins 

2009 e Van Iten et al. 2014), considera-se os Hydrozoa divididos em duas 

subclasses: os Trachylina (Collins et al. 2008), compostos pelos 

Limnomedusae e os hidrozoários com ausência de pólipo em seu ciclo de vida 

(viz. Trachymedusae e Narcomedusae), e os Hydroidolina (Cartwright et al. 

2008), caracterizados por espécies com colônias polimórficas e ciclos de vida 

diversos que envolvem desde a presença das fases de pólipo e medusa até o 

total desaparecimento da fase de medusa. Em síntese (Van Iten et al. 2014), os 

Hydroidolina incluem diversas linhagens “antoatecadas” com Leptothecata (a 

linhagem mais rica em espécies e em alterações do ciclo de vida, ver Marques 

2001; Marques & Collins 2004) e Siphonophorae (hidrozoários pelágicos 

coloniais de organização complexa e polimórfica, ver Dunn et al. 2005). O 

tradicional grupo “Anthoathecata” não é monofilético (contraste de diferentes 

argumentos e posições em Naumov 1969; Petersen 1990; Schuchert 1996; 

Marques 2001; Bouillon et al. 2006; Collins et al. 2006; Cartwright et al. 2008; 

Cartwright & Nawrocki 2010), sendo divididos em Aplanulata (previamente 

dentre os Capitata; Collins 2000; Collins et al. 2005; Nawrocki et al. 2012), 

Capitata (senso Nawrocki et al. 2010) e quatro linhagens independentes do que 

era considerado “Filifera” (Cartwright et al. 2008): Eudendriidae (ou Filifera I) e 

outros três grupos considerados especulativos devido aos seus baixos valores 

de suporte (e.g., Filifera IV - Cartwright et al. 2008; Cartwright & Nawrocki 

2010). As relações entre estes grandes grupos de Hydroidolina continuam 

obscuras, incluindo topologias não conclusivas (e.g., Collins 2002; Marques & 

Collins 2004, Collins et al. 2006; Cartwright & Nawrocki 2010), ainda com a 

presença de politomias basais, mesmo com o acréscimo de táxons, 

marcadores e abordagens analíticas. Não há, até o momento, avaliações da 

qualidade e impacto dos diferentes dados moleculares aplicados na 

reconstrução filogenética (Gatesy, DeSalle & Wahlberg 2007) para os 

Hydrozoa.  

O desenvolvimento de métodos de análises moleculares 

contemporâneas que buscam dados e métodos que gerem hipóteses 

filogenéticas resolvidas, e que avaliem a condição de qualidade nos resultados 
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(filogenias “robustas”; Edwards 2009; Anisimova et al. 2010) é um área em 

pleno desenvolvimento (Anisimova et al. 2013); entre as prioridades destas 

técnicas, destaca-se a detecção e deleção de dados que não refletem relações 

filogenéticas. Fontes potenciais de ruído filogenético podem ser encontradas no 

estabelecimento da homologia posicional (ou primária sensu de Pinna 1991) 

entre as sequências (i.e. alinhamento), posições nos alinhamentos com 

acúmulo de variabilidade genética que não reflete o processo filogenético 

(Townsend et al. 2012), entre outros. Metodologias que procuram eliminar as 

fontes de “ruído filogenético”, e aprimorar a qualidade das topologias 

resultantes nas análises filogenéticas, podem basear-se na deleção de dados 

das matrizes (e.g., Kück et al. 2010). Para avaliar a estratégia inicial de 

definição de dados, posteriormente às análises filogenéticas analisa-se a 

relação entre os dados e as diferentes regiões das topologias obtidas, como 

em metodologias de análise de suporte paramétrico e não-paramétrico (e.g., 

Anisimova et al. 2011); também é possível quantificar o sinal filogenético dos 

diferentes marcadores moleculares, utilizados na topologia obtida, entre outras 

técnicas propostas e recomendadas. A aplicação dessas metodologias reflete 

em definições e justificativas dos dados primários para uma inferência 

filogenética e, consequentemente, nos critérios usados para corroborar ou 

rejeitar hipóteses topológicas, geralmente levando a novas classificações 

taxonômicas. 

Diante desse cenário, o objetivo deste estudo foi analisar criticamente 

estratégias de inferências filogenéticas a partir de dados moleculares 

ribossomais nos Hydrozoa. Foi avaliado o efeito do uso de um sistema 

paramétrico de filtragem de dados heterogêneos (i.e., setores nos 

alinhamentos com indels ambíguos e variabilidade não filogenética), por meio 

de topologias resultantes e seus valores de suporte. Foram utilizados dois 

níveis de abrangência de filtragem: o nível “baixo” e nível “intensivo” de deleção 

de dados para cada marcador molecular estudado, e perfis de informatividade 

filogenética foram estabelecidos para cada marcador molecular em cada caso. 

Com isso, buscamos estabelecer um critério analítico de determinação do 

suporte do sinal filogenético relativo de cada partição dos dados resultantes de 

análises combinadas nos Hydrozoa, com foco principal na filogenia geral dos 

Hydroidolina.  
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Material e Métodos 

Amostragem taxonômica 

Os dados foram obtidos a partir de sequências disponíveis no GenBank, 

majoritariamente utilizadas em trabalhos anteriores, complementada com 

sequências próprias (Tabela Suplementar 1). Optamos por maximizar a 

cobertura taxonômica para que cada terminal apresentasse sequências de 

todos os marcadores moleculares considerados na análise, porque isso limita a 

presença de artefatos taxonômicos nas inferências filogenéticas, que 

geralmente são produto da presença de missing data em diversos táxons 

(“supermatrix approach”, segundo Queiroz & Gatesy 2007). O total de espécies 

para o grupo Hydrozoa resultou em 170 terminais, sendo 19 terminais para 

Trachylina, 10 de Siphonophorae, 64 de “Anthoathecata” e 79 de Leptothecata 

(Tabela Suplementar 1). Como é amplamente corroborado (e.g., Marques & 

Collins 2004; Collins et al. 2006), a raiz das topologias foi considerada entre 

Trachylina e Hydroidolina, evitando assim eventuais forçantes espúrios de 

relações por mera distância com grupos externos. 

 

Coleta de dados moleculares 

O material coletado foi preservado em etanol (≥ 70%). Duas técnicas 

distintas foram utilizadas na extração de DNA: um kit baseado no agente 

quelante Chelex (Bio-Rad® INSTAGENE®; Nishiguchi et al. 2002), e um kit 

baseado em partículas magnéticas com afinidade pelo DNA de dupla fita 

(Agencourt® DNAdvance®). 

As reações de PCR (Polymerase Chain Reaction) utilizaram primers 

específicos da literatura e próprios (Tabela Suplementar 2 e 3). Os resultados 

de cada PCR foram avaliados em gel de agarose 1,5%, corados com Biotium® 

GelRed®. Os amplicons foram purificados com kit baseado em partículas 

magnéticas com afinidade pelo DNA de dupla fita (Agencourt® AMPure®), suas 

concentrações quantificadas utilizando-se Thermo® NanoDrop 2000c®, sendo 

posteriormente preparados para sequenciamento Sanger via reação de ABI Big 

Dye V3.1®, seguindo o protocolo do fabricante, com uso de Tm similares às 

utilizadas nas reações de PCR. O sequenciamento bidirecional foi realizado no 

Centro de Sequenciamento do Instituto de Química, Universidade de São 

Paulo, utilizando o Hitachi® ABI PRISM3100 genetic analyzer®. As sequências 
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obtidas foram montadas nos softwares GeneCodes® Sequencer® 4.6 ou 

Geneious® v5.4 (Drummond et al. 2011). 

Para os marcadores ribossomais nucleares (18S e 28S) obtivemos 

quase a totalidade das sequências gênicas (~1.800 pb e ~3.200 pb, 

respectivamente), e para o marcador ribossomal mitocondrial (16S) obtivemos 

sequências parciais de ~600 pb (Tabelas Suplementares 1 e 2). Contaminação 

ou erro de identificação de sequenciamento foram determinados com auxílio do 

algoritmo BLAST (Altschul et al. 1990). A submissão de sequências para o 

GenBank foi realizada no software Geneious® v5.4 (Drummond et al. 2011). 

 

Análise dos dados 

O alinhamento das sequências para cada marcador foi realizado no 

software MAFFT v6 (Katoh & Toh 2008) com parâmetros E-INS-i, 

recomendados para sequências de genes ribossomais (i.e., < 200 sequências 

com domínios múltiplos conservados e indels extensos). Após eliminar regiões 

de baixa qualidade nas extremidades 5’e 3’, as sequências foram combinadas 

com auxílio do software SequenceMatrix (Vaidya et al. 2010). 

Elaboramos três tipos diferentes de matrizes: (i) matrizes de evidência 

total (denominadas “16S18S28S”), (ii) matrizes de marcadores nucleares 

(“18S28S”) e (iii) matrizes individuais para cada um dos marcadores (matrizes 

gênicas; Tabela 1). Condições de similaridade não filogenética para cada 

posição dos alinhamentos foram determinadas pela comparação de maneira 

pareada e por re-amostragem de dados, pelo método de Monte Carlo com o 

auxílio do programa Aliscore (Misof & Misof 2009). Os alinhamentos filtrados 

foram obtidos considerando i) as regiões com indels como missing data 

utilizando janela-padrão de 6 posições (matrizes de filtragem “N”), e ii) 

selecionando o tamanho mínimo comparativo no Aliscore de quatro posições, 

considerando também indels como missing data, resultando em uma filtragem 

mais estrita dos dados (matrizes de filtragem “Nrw4”; Misof & Misof 2009; 

Tabela 1). 

Um total de 15 matrizes foram analisadas pelo critério de máxima 

verossimilhança (Tabela 1) com o modelo GTR (general time reversible), 

definido via jMODELTEST (Posada 2008) como o mais adequado para os 

dados (semelhante a análises anteriores em Hydrozoa). As inferências 

filogenéticas foram realizadas com o software RAxML v7.3.0 (Stamatakis et al. 
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2005; Rokas 2011), com 350 buscas para cada análise para determinar a 

hipótese de máxima verossimilhança (filogenias gênicas e combinadas), com 

valor de alfa estimado a partir dos dados e sem estimativa de sítios invariáveis, 

seguindo a recomendação padrão (modelo “GTR+GAMMA”; veja manual do 

software RAxML); nas análises combinadas, cada marcador foi tratado como 

uma partição individual.  

O suporte nodal foi estimado por meio de 1.000 réplicas de bootstrap 

não paramétrico (BS). Além disso, foram utilizadas análises de suporte 

paramétrico (aBAYES, aLRT; mais suscetíveis a erros de tipo I, ou falso 

positivo) e um método adicional não paramétrico (SH-aLRT; mais suscetíveis 

erros de tipo II, ou falso negativo) implementadas no programa PhyML 3.0.1 

beta (Guindon et al. 2010), com condições analíticas idênticas às utilizadas no 

RAxML, sendo a topologia inicial a melhor árvore obtida previamente no 

RAxML (veja protocolo do trabalho analítico na Figura Suplementar 1). A partir 

de resultados publicados de simulações e análises (e.g., Anisimova et al. 

2011), propusemos valores de “potencial falso positivo” (pFP) para aBAYES 

(BS < 75 / SH-aLRT ≤ 0,85 / aBAYES ≥ 0,95 / aLRT ≤ 0,9 e “potencial falso 

negativo” (pFN) para BS (BS < 75 / SH-aLRT ≥ 0,85 / aBAYES ≥ 0,95 / aLRT ≥ 

0,9) (Figuras 1-3; Figuras Suplementares 2-13; Tabelas 2-3; veja Anisimova et 

al. 2011 e resultados apresentados em http://www.atgc-

montpellier.fr/phyml/benchmarks/). 

A contribuição relativa de cada marcador nas análises de matrizes 

combinadas (16S18S28S) foi analisada a partir dos valores de suporte 

calculados para cada partição de maneira individual (valores de SH-aLRT, 

aLRT, e aBAYES). O potencial de “informatividade” filogenética (“phylogenetic 

informativeness”, Phydesign; Lopez-Giraldez & Townsend 2011) foi calculado 

para cada partição, tanto na forma de rede como por sítio. As topologias dos 

resultados combinados foram utilizadas como árvores de avaliação para cada 

caso, procurando aplicar os mesmos parâmetros e valores obtidos na 

reconstrução filogenética original (e.g., frequências nucleotídicas; veja Figura 4 

e Tabela 3 para detalhes). 

Finalmente, a avaliação das condições de saturação nos resultados de 

cada análise foi realizada em gráficos de substituições (transição vs 

transversão; Figura Suplementar 14), e pelo teste de saturação do programa 

DAMBE v5.3.2 (Xia 2009; Tabela 1). A edição das topologias foi realizada nos 
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programas TreeGraph v2 e Inkscape (Stöver & Müller 2010; 

http://inkscape.org/). 

 

Resultados 

Análises filogenéticas: relações basais nos Trachylina e Hydroidolina 

Os resultados das análises das matrizes combinadas 16S18S28S e 

18S28S corrobora o monofiletismo dos clados Trachylina e Hydroidolina, 

presentes em todas as topologias obtidas destas matrizes, sempre com suporte 

alto. 

Em Trachylina, Limnomedusae tem uma posição basal (Figura 1, Tabela 

Suplementar 1, Figura Suplementar 2). As topologias das análises combinadas 

para o grupo são estáveis, e em geral apresentam alto suporte para todos os 

casos. Entretanto, as topologias obtidas a partir de marcadores isolados 

apresentam baixos valores de suporte nodal de forma geral (Figuras 2-3; 

Figuras Suplementares 2-13). 

Com relação à Hydroidolina, Capitata resulta em monofilético e basal em 

análises combinadas, geralmente com valores de suporte altos e estáveis (mas 

veja os valores de BS; Tabela 2). Em análises de 18S28S, Capitata também é 

basal em todos os casos, com suportes medianos/altos para todas as 

topologias (Tabela 2; Figuras Suplementares 11-13). As relações entre as 

linhagens restantes de Hydroidolina resumem-se em três clados: (i) clado 

englobando Filifera I + Filifera II grupo irmão de Aplanulata + Siphonophorae, 

(ii) clado Filifera III, e (iii) clado formado por Filifera IV* + Leptothecata (Filifera 

IV* = Filifera IV não monofilético, mas com linhagens filogeneticamente 

próximas). Estes grandes grupos monofiléticos (Capitata, Aplanulata, 

Siphonophorae, Leptothecata e os grupos Filifera I, II e III) apresentam altos 

valores de suporte na topologia principal do nosso estudo, e encontram-se 

representados em quase todos os resultados combinados (matrizes 

16S18S28S e 18S28S; Figuras 1-3 e Figuras Suplementares 11-13). 

O clado Filifera I + Filifera II é encontrado nas topologias obtidas de 

16S18S28S e 16S18S28S_N, com diferenças nos valores de suporte: suportes 

baixos para 16S18S28S, suportes maiores para a matriz filtrada 16S18S28S_N 

(Figuras 1 e 2). A topologia alternativa, em que Filifera I + Filifera II não é 

recuperada, apresenta suporte nodal menor (resultado para a matriz de 

filtragem estrita 16S18S28S_Nrw4, incluindo no resultado a perda de monofilia 



 

18 

 

 

de Filifera I; Figura 3). No caso das matrizes 18S28S, o clado Filifera I + Filifera 

II apresentou valores de suporte próximos a 1 para todos os resultados (Tabela 

2; Figuras Suplementares 11-13). 

O clado Aplanulata + Siphonophorae tem alto suporte nas análises 

combinadas 16S18S28S e 16S18S28S_N, à exceção de BS, o que nos leva a 

considerar como um caso potencial de falso negativo (pFN; Figuras 1 e 2). A 

matriz com alta filtragem 16S18S28S_Nrw4 não resulta em Aplanulata + 

Siphonophorae, sendo a posição alternativa de Siphonophorae de baixo 

suporte (Figura 3). É importante destacar que nas matrizes nucleares 18S28S 

não se recupera este clado, nem tampouco as relações entre Filifera III, 

Leptothecata e as linhagens de Filifera IV presentes nas matrizes combinadas 

16S18S28S, sendo de grande importância à ausência do marcador 16S nestes 

resultados dos marcadores nucleares (veja discussão). 

A monofilia de Filifera III é altamente suportada nas análises combinadas 

e nucleares (suportes altos e médios no caso das matrizes filtradas). O suporte 

para a sua posição relativa como grupo irmão das linhagens de Filifera IV e 

Leptothecata é significativo, à exceção, novamente, de BS (potencial falso 

negativo, pFN). Na matriz 16S18S28S_Nrw4 muda a relação filogenética, 

formando o clado Filifera III + Filifera IV; porém, o suporte de todas as 

topologias alternativas é baixo (Figura 3 e Tabela 2). A proximidade entre 

Filifera III e (Filifera IV*, Leptothecata) é mais um caso de resolução das 

matrizes combinadas sem filtragem ou com baixa filtragem, e para um setor da 

topologia onde há sucessivas situações de pFN nos nós (Tabelas 2 e 3; veja 

discussão). 

Finalmente, a relação de linhagens de Filifera IV* (sendo o grupo não 

monofilético em seu sensu estrito) com Leptothecata é altamente suportada em 

análises de 16S18S28S e 16S18S28S_N. O resultado combinado de filtragem 

intensiva (16S18S28S_Nrw4) e das matrizes 18S28S recuperam 

Siphonophorae como grupo irmão de Leptothecata, mas em todos os casos 

com valores baixos de suportes. Para o marcador 16S, nas análises individuais 

há uma mistura de linhagens em que os tecados ocupam uma posição relativa 

“próxima” a linhagens de Filifera IV (Figuras Suplementares 2 e 4; veja 

discussão). 
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Tabela 1 - Dados básicos e resultados obtidos nas análises filogenéticas, considerando cada matriz de dados com e sem filtragem de dados (multilocus: 
16S1828S, 16S18S28S_N, 16S18S28S_Nrw4; dados nucleares (18S28S, 18S28S_N, 18S28S_nrw4; filogenias gênicas: 16S, 16S_N, 16S_Nrw4, 18S, 
18S_N, 18S_Nrw4, 28S, 28S_N, 28S_Nrw4). Detalha-se o número de espécies analisadas em cada caso, número de sítios presentes nas matrizes, sítios 
conservados-variáveis-com informação (Parcimônia)-singletons. O número de gaps e missing data totais são apresentados em forma de porcentagem, e no 
caso do resultado da filtragem do programa Aliscore o número e porcentagem de sítios eliminados, respectivamente. O Log-likelihood apresentado 
representa o Log-likelihood total para os casos de matrizes combinadas e matrizes individuais (análise particionada para matrizes com mais de um marcador 
molecular calculados no programa RAxML). Frequências de nucleotídeos totais, proporção sítios invariantes e frequências de tipos de mudanças 
nucleotídicas, calculadas nos programas PhyML e MEGA ("Freq"; apresenta-se também os resultados de cálculos de parâmetros alfa e gamma em ambos 
programas). Por último, o teste de saturação nucleotídica calculado no programa DAMBE (configuração "all sites gaps unknown nc; 32 OTU"). Símbolo * = 
não aplica nesse caso. 
 

Análises HYDROZOA; informação básica 16S18S28S 16S18S28S_N 16S18S28S_Nrw4 16S 16S_N 16S_Nrw4 

Táxons terminais 170 170 170 167 * * 

Sítios(total) 6.312 5.746 4.729 590 534 402 

Sítios conservados 2.770 2.659 2.603 92 81 80 

Sítios variáveis 3.293 2.963 2.074 495 450 322 

Sítios com informação (Parcimônia) 2.593 2.344 1.575 433 397 279 

Sítios singleton 645 583 490 51 49 42 

Gaps e caracteres missing data (%) 20,36% 13,81% 7,70% 15,03% 9,13% 3,30% 

Aliscore (sítios eliminados e [% sítios que 
são mantidos]) 

* 566 [91,03%] 1,583 [74,92%] * 56 [90,51%] 188 [68,13%] 

Log-likelihood (RAxML) -143003,04 -132653,36 -67783,52 -31393,72 -29135,52 -16242,70 

Freq A C G T (PhyML) 
0,277 0,197  
0,265 0,260 

0,278 0,197  
0,266 0,259 

0,284 0,193  
0,267 0,256 

0,410 0,120 
 0,151 0,320 

0,410 0,121  
0,155 0,316 

0,384 0,130  
0,172 0,313 

Freq A↔C A↔G A↔T (PhyML) 
0,825 2,404  
1,898 

0,8367 2,575 
1,882 

1,252 3,824  
2,190 

1,923 6,023  
3,825 

1,598 6,0174  
3,475 

1,716 7,048 3,503 

Freq C↔G C↔T (PhyML) 1,019 5,316  1,002 5,421  1,049 7,386  1,004 13,508 0,783 12,093  0,840 12,951  
Proporção invariante: MEGA (Gamma+I; 
"use all sites") 

0,406 0,429 0,465 0,133 0,139 0,165 

Parâmetros: alfa PhyML [Gamma MEGA] 0,317 [0,630] 0,304 [0,635] 0,273 [0,551] 0,452 [0,655] 0,441 [0,649] 0,426 [0,627] 

Teste Saturação [DAMBE] 0,616/0,813//0,569 0,530/0,812//0,568 0,374/0,811//0,564 0,538/0,711//0,383 0,480/0,706//0,379 0,334/0,702//0,362 
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Continuação Tabela 1 

Análises HYDROZOA; informação básica 18S 18S_N 18S_Nrw4 28S 28S_N 28S_Nrw4 

Táxons terminais 166 166 166 164 164 164 

Sítios(total) 1.974 1.827 1.590 3.748 3.385 2.737 

Sítios conservados 996 953 931 1.682 1.625 1.592 

Sítios variáveis 933 836 643 1.865 1.677 1.109 

Sítios com informação (Parcimônia) 724 647 486 1.436 1.300 810 

Sítios singleton 199 179 155 395 355 293 

Gaps e caracteres missing data (%) 15,94% 9,90% 3,71% 19,41% 12,16% 5,81% 
Aliscore (sítios eliminados e [% sítios que 
são mantidos]) 

* 147 [92,50%] 377 [80,90%] * 363 [90,31%] 1,011 [73,02%] 

Log-likelihood (RAxML) -29581,37 -27991,45 -17880,54 -81506,03 -75400,99 -33578,65 

Freq A C G T (PhyML) 
0,266 0,198  
0,263 0,273 

0,266 0,197  
0,263 0,273 

0,272 0,194  
0,266 0,268 

0,261 0,210  
0,286 0,243 

0,262 0,209 
0,286 0,242 

0,276 0,202 
0,281 0,240 

Freq A↔C A↔G A↔T (PhyML) 
1,282 2,506 
1,235 

1,255 2,603  
1,254 

1,189 2,688 
0,979 

0,658 2,099 
0,771 

0,675 2,188  
0,773 

1,106 3,267 
1,047 

Freq C↔G C↔T (PhyML) 0,880 5,352  0,849 5,4159  1,015 6,167 0,852 4,650  0,848 4,786  0,989 6,906  
Proporção invariante: MEGA (Gamma+I; 
"use all sites") 

0,423 0,452 0,470 0,428 0,451 0,471 

Parâmetros: alfa PhyML [Gamma MEGA] 0,269 [0,587] 0,267 [0,590] 0,253 [0,587] 0,280 [0,595] 0,273[0,601] 0,240 [0,475] 

Teste Saturação [DAMBE] 
0,475/0,789// 
0,518 

0,396/0,785//0,512 0,236/0,778//0,498 0,693/0,809//0,554 0,519/0,807//0,549 0,318/0,802//0,539 
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Continuação Tabela 1 

 
Análises HYDROZOA; informação básica 18S28S 18S28S _N 18S28S _Nrw4 

Táxons terminais 170 170 170 

Sítios(total) 5.722 5.212 4.327 

Sítios conservados 2.678 2.578 2.523 

Sítios variáveis 2.798 2.513 1.752 

Sítios com informação (Parcimônia) 2.160 1.947 1.296 

Sítios singleton 594 534 448 

Gaps e caracteres missing data (%) 20,76% 14,12% 7,97% 

Aliscore (sítios eliminados e [% sítios que são mantidos]) * 510 [91,02%] 1395 [83,01%] 

Log-likelihood (RAxML) -111279,45 -103563,12 -52132,24 

Freq A C G T (PhyML) 
0,262 0,205 
0,278 0,254 

0,264 0,205 
0,278 0,253 

0,275 0,199 
0,276 0,250 

Freq A↔C A↔G A↔T (PhyML) 
0,786 2,241 
0,885 

0,782 2,344  
0,892 

1,160 3,274  
1,067 

Freq C↔G C↔T (PhyML) 0,901 4,802  0,882 4,839  1,015 6,722  

Proporção invariante: MEGA (Gamma+I; "use all sites") 0,435 0,460 0,480 

Parâmetros: alfa PhyML [Gamma MEGA] 0,273 [0,551] 0,268 [0,597] 0,243 [0,525] 

Teste Saturação [DAMBE] 0,618/0,812//0,568 0,533/0,811// 0,566 0,655/0,812//0,568  
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Tabela 2 - Resultados de análises de suporte nodal (paramétrico // não-paramétrico: aBAYES/aLRT // BS/SH-aLRT) para os principais grupos da topologia de referência no 
presente trabalho HYDROZOA 16S18S28S (Figura 1) nos Hydroidolina. Como foi apresentado nas Figuras 01-03, valores de alto suporte presentes em todos os suportes sem 
destaque (aBAYES ≥ 0.95 / aLRT ≥ 0.9 // BS ≥ 75% / SH-aLRT ≥ 0.85). Destaque em negrito refere-se aos nós onde o suporte é considerado alto ou de potencial falso negativo 
(aBAYES ≥ 0.95 / aLRT ≥ 0.9 // BS < 75% / SH-aLRT ≥ 0.85); nós com potencial falso positivo, valores em cursiva e parênteses (aBAYES ≥ 0.95 / aLRT < 0.9 // BS < 75% / SH-
aLRT < 0.85); baixo suporte em geral para todos os valores de suporte, destacado com colchetes [ ] (aBAYES < 0.95 / aLRT < 0.9 // BS < 75% / SH-aLRT < 0.85; veja Figura 2 
e texto principal para maiores detalhes sobre relações de qualidade entre métodos e valores obtidos pelos métodos de suporte. A coluna LITERATURA refere-se a resultados 
presentes na literatura recente de estudos filogenéticos de Hydrozoa, com a seguinte codificação de cada citação: código_ método de análise_tipo de matriz [valores de suporte 
BS], sendo os valores e códigos para cada caso: código 1= Collins (2000), 2= Cartwright et al. (2007), 3= Cartwright & Nawrocki (2010); método de análise ML= máxima 
verossimilhança, MP= máxima parcimônia; tipo de matriz: 1= marcador 18S; 2= marcadores 16S, 18S e 28S em análises combinadas; [valores de suporte BS]: + significa igual 
ou superior a 75% BS; - significa menor a 75% BS. Outros códigos: não= grupo ausente no resultado; *= grupo/s perde condição de monofilia comparado ao resultado principal 
16S18S28S, mas com grupos resultantes próximos no sentido patrístico; **= grupo/s perde a condição de monofilia comparado ao resultado principal 16S18S28S, sem grupos 
resultantes próximos no sentido patrístico (veja texto principal para detalhes); x = suporte não foi calculado, ou o valor não pode ser comparado. 
 
Topologia HYDROZOA 
16S18S28S; Valores de suporte: 
aBAYES/aLRT // BS/SH-aLRT 

16S18S28S 16S18S28S_N  16S18S28S_Nrw4 LITERATURA 16S 16S_N 16S_Nrw4 

Capitata grupo irmão do resto das 
linhagens de Hydroidolina 

1/0.98//69/0.98 1/0.98//80/0.98 1/0.92 // 60/0.94 
2_ML_2[-] / 
3_ML_2[-] 

não não não 

(Filifera I+Filifera II) + 
(Aplanulata+Siphonophorae) 

(0.92/0.49// 19/0.48) (0.96/0.69//18/0.69) não não não não não 

Filifera I grupo irmão de Filifera II (0.95/0.50 // 54/0.54) (0.99/0.88//57/0.88) não 3_ML_2[-] não 
[**0.50/0.05// 
08/0.07] 

[**0/0//02/0] 

Aplanulata grupo irmão de 
Siphonophorae 

1/0.91//28/0.86 1/0.91//26/0.91 não 2_MP_2[-] não no não 

Filifera III + Filifera IV*+Leptothecata 1/0.96//34/0.98 1/0.96//25/0.95 [0.72/0.23 // 28/0.25] 2_MP_2[-] 1/0.95//2/0.96 *1/0.97//0/0.96 [0/0// 0/0] 

Filifera III grupo irmão do clado 
(Filifera IV*+ Leptothecata) 

1/0.96//34/0.98 1/0.96//25/0.95 não não **1/0.95//2/0.96 não não 

Filifera IV* grupo irmão de 
Leptothecata 

1/0.95//24/0.95 1/0.94//16/0.93 não não não não não 

Outros grupos (agrupamentos 
ausentes na topologia 
HYDROZOA 16S18S28S) 

16S18S28S 16S18S28S_N 16S18S28S_Nrw4 LITERATURA 16S 16S_N 16S_Nrw4 

Siphonophorae grupo irmão de 
Leptothecata 

x não [0.51/0.04//10/0.03] 
2_ML_2[-] / 
3_ML_2[-] 

não não não 

Siphonophorae grupo irmão do resto 
das linhagens de Hydroidolina 

x não não não não não n 

(Filifera III+Filifera IV*)+Leptothecata x não não 2_MP_2[-] 1/0.88//07/0.89 
[*0.71/0.23// 
28/0.24] 

não 
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Continuação Tabela 2 
 

Topologia HYDROZOA 
16S18S28S; Valores de suporte: 
aBAYES/aLRT // BS/SH-aLRT 

18S 18S_N 18S_Nrw4 28S 28S_N 28S_Nrw4 

Capitata grupo irmão do resto das 
linhagens de Hydroidolina 

0.99/0.88//21/0.90 0.99/0.87//24/0.88 0.99/0.85//08/0.81 não não [0.87/0.87//24/0.85] 

(Filifera I+Filifera II) + 
(Aplanulata+Siphonophorae) 

não não não não não não 

Filifera I grupo irmão de Filifera II não [0.63/0.27// 0/0.25] [0.79/0.13 // 03/0.39] não não 0.91/0.90//13/0.89 
Aplanulata grupo irmão de 
Siphonophorae 

não não não não não não 

Filifera III+Filifera IV*+Leptothecata não não não [1/80//25/80] não [*88/85//05/0.80] 
Filifera III grupo irmão do clado 
(Filifera IV*+Leptothecata) 

não não não não não [0.88/0.85//05/0.88] 

Filifera IV* grupo irmão de 
Leptothecata 

não não não 1/0.93//13/0.94 não [0.76/0.76//02/0.76] 

Outros grupos (agrupamentos 
ausentes na topologia HYDROZOA 
16S18S28S) 

18S 18S_N 18S_Nrw4 28S 28S_N 28S_Nrw4 

Siphonophorae grupo irmão de 
Leptothecata 

(0.94/0.85//48/0.86) (0.96/0.86//52/0.84) não não não não 

Siphonophorae grupo irmão do resto 
das linhagens de Hydroidolina 

não não não 0.97/91//10/90 (97/85//49/88) não 

(Filifera III+Filifera IV*)+Leptothecata não não não não não não 
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Continuação Tabela 2 
 

Topologia HYDROZOA 16S18S28S; Valores de suporte: aBAYES/aLRT // BS/SH-aLRT 18S28S  18S28S_N 18S28S _Nrw4 

Capitata grupo irmão do resto das linhagens de Hydroidolina 0.99/0.85 // x/0.86 0.99/0.88 // x/0.875 1/0.96 // x/0.941 

(Filifera I+Filifera II)+(Aplanulata+Siphonophorae) não não não 

Filifera I grupo irmão de Filifera II 1/0.98 // x/0.99 1/0.99 // x/0.99 [0/0 // x/0] 

Aplanulata grupo irmão de Siphonophorae não não não 

Filifera III+Filifera IV*+Leptothecata não não não 

Filifera III grupo irmão do clado (Filifera IV*+Leptothecata) não não não 

Filifera IV* grupo irmão de Leptothecata não não não 

Outros grupos (agrupamentos ausentes na topologia HYDROZOA 16S18S28S) 18S28S  18S28S_N 18S28S _Nrw4 

Siphonophorae grupo irmão de Leptothecata [0.72/0.59 // x/0.58] [0.81/0.76 // x/0.79] [0.67/0.50// x/0.52] 

Siphonophorae grupo irmão do resto das linhagens de Hydroidolina não não não 

(Filifera III+Filifera IV*)+Leptothecata não não não 
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Informatividade e contribuição filogenética relativa das partições 

Os perfis de informatividade filogenética têm padrões similares para 

todas as matrizes (combinadas e individuais), seja no modo de dados em rede 

como no modo de valores por sítio individual (Figura 4). Há um decaimento 

pronunciado da informatividade filogenética no marcador 16S para nós 

profundos (“deep epochs”) na topologia de alta filtragem e uma redução da 

informatividade nos marcadores 28S e 18S. De forma geral, há diferentes perfis 

para os marcadores, como evidenciado pelos resultados para topologias sem 

filtragem e baixa filtragem versus aqueles de alta filtragem (veja discussão). Em 

nenhum dos nós basais destacados os três marcadores apresentaram, 

simultaneamente, valores altos de suporte nas análises combinadas ao serem 

analisados de forma individual (Tabela 3). Na maioria dos casos observa-se 

uma correlação de suporte para as matrizes de dados dos marcadores 16S e 

28S, enquanto as matrizes do marcador 18S apresentam valores contrários – a 

análise para as matrizes de 18S apresentam suportes baixos e nulos, à 

exceção dos valores altos de suporte para Capitata como linhagem basal nos 

Hydroidolina entre 18S e 28S (Tabela 3). Assim, há um conflito claro entre 18S 

e 28S no que tange ao grupo irmão de Leptothecata, enquanto 16S se mostra 

decisivo para resolver este nó “profundo” na filogenia de Hydroidolina. Mesmo 

sendo reconhecida a presença de saturação no marcador, este recupera uma 

topologia similar à recuperada pelo marcador 28S. 

Por último, os estudos de saturação obtidos no programa DAMBE são 

relativamente similares para cada marcador molecular, inclusive nos casos de 

filtragem leve e intensiva entre valores de transição e transversão (Figura 

Suplementar 14). 
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GVSv4SRFZB

SR4agassizii

0.97/ 0.81

59/ 0.82

d4 d

dmm4 d

OR4maeotica

MR4inkermanica

d4 mrbd

bM4 mrbd

CR4floccosa

d4 mrbc

gb4 mrbc

d4 mrbZ

by4 mrbZ

ZR4prolifera

SR4ericopsis

d4 d

dmm4 d

PR4porpita

VR4velella

GSRFzwv SR2FFB

Gz2v SRz2DB

d4d

bg4d

ER4californicum

[mrZy4 mrdb]

[yg4mrMm]

ER4pocaruquarum

[mrSM4 mrdy]

[yd4mrdd]

d4 d

dmm4 d

ER4glomeratum

ER4caraiuru

d4 d

dmm4d

ER4capillare

d4 d

dmm4d

ER4racemosum

ER4carneum

1/ 0.96

74/ 0.96

HR4epigorgia

d4 mrbb

bG4 mrbb

BR4hexactinellidophila

d4 d

dmm4 d

PR4ornata

FR4sphaerica

1/ 0.91

28/ 0.86

d4 d

dmm4 d

[mrbM4 mrcb]

[SZ4 mrSm]

HR4circumcincta

CR4cocksii

d4 mrbb

dmm4 mrbb

d4 mrbb

dmm4 d

CR4bigelowi

CR4pendula

d4 mrbb

dmm4d

d4 d

dmm4d

RR4gorgoniae

RR4sanctisebastiani

d4 mrbG

bg4 mrbG

ER4obypa

d4 d

dmm4d

ER4dumortierii

ER4larynx

d4d

dmm4d

Apolemia9spr

1/ 0.95

47/ 0.94

1/ 0.93

44/0.94

d4 mrbG

gc4 mrbg

PR4dubia

d4 mrbb

gG4 mrbb

MR4atlantica

HR4hippopus

PR4physalis

Gwv SR5FB

GZwv SR5VB

d4 mrbZ

bm4 mrbS

Erenna9spr
SR4dilata

0.99/ 0.90

61/ 0.90

[mrgM4 mrdG]

[SZ4mrdS]

FR4edwardsi

PR4hydrostatica

CR4ordinata

Rhopalonematidae9[dS4yS9S44S]

_oerisiidae9[y4dm9M44M]

úorpitidae9[M4y9M44M]

:ydrocorynidae9[M4S9d44d]
úennariidae9[d4S9d44d]
Sphaerocorynidae9[M4S9d44d]

,ladocorynidae9M4G9d44d

Solanderiidae9[d4G9d44d]
Zancleidae9[y4cm9d44d]

,ladonematidae9[y4db9M44M]

,orynidae9[dy4SS9S44Z]

6ílindiidae69[dG4cS9c44c]

qeryoniidae9[c4c9d44M]

(eginidae9[g4dm9M44M]

:alicreatidae9[Z4b9d44d]

6,uninidae69[y4dG9y44y]

6:ydractiniidae6

Stylasteridae9[Mg4Mgd9y44y]

6:ydractiniidae69[dy4ddy9c44Z]

útilocodiidae9[S4b9d44d]
Incertae4sedis

úroboscidactylidae9[d4b9d44d]
_agapiidae9[y4c9d44d]

:ydridae9[d4cm9d44d]
,andelabridae9[y4dg9d44d]

,orymorphidae9[dd4GS9d44M]

Tubulariidae9[G4Zg9M44S]

(polemiidae9[d4S9d44d]

Rhodaliidae9[g4dy9d44d]
;rennidae9[M4c9d44d]

(galmatidae9[dd4My9d44d]

vorskaliidae9[d4S9d44d]
úhysophoridae9[d4M9d44d]

úhysaliidae9[d4d9d44d]

úrayidae9[dy4MZ9d44d]
xiphyidae9[b4cb9d44d]
:ippopodiidae9[M4S9d44d]

;udendriidae9[M4GS9d44G]9

v>ê>v;R(9>>>

,(ú>T(T(

S>ú:íwíú:íR(;

(úê(wUê(T(

v>ê>v;R(9>>

v>ê>v;R(9>

[yM4dSZ9dG44dg]

[M4GS9d44G]

[b4MM9c44c]

[MM4Mmm9S44b]

[cm4ddZ9dm44dm]

[cd4ybc9G44b]
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vigura9 d9 B9 ,ladograma9 da9 análise9 filogenética9 de9 :ydrozoa9 sem9 filtragem9 de9 dados9 smatriz9 dZSdgSMgSpr9 Suportes9 paramétricos9 acima9 do9 ramo9 sa)(Y;S4aêRTpe9
suportes9nãoBparamétricos9embaixo9do9ramo9s)S4S:BaêRTpU9valores9sem9destaquek9alto9suporte9em9todos9os9casos9sa)(Y;S9f9mrbSU9aêRT9f9mrbU9)S9f9GS5U9S:BaêRT9
f9mrgSp9ou9presença9de9valores9de9suporte9altos9em9apenas9dois9métodosU9em9negrito9destacamBse9os9casos9de9potencial9falso9positivo9sa)(Y;S9f9mrbSU9aêRT9f9mrbU9
)S9-9GS5U9S:BaêRT9f9mrgSpU9em9cursiva9e9remarcados9com9parênteses9G4B9casos9de9potencial9falso9positivo9sa)(Y;S9f9mrbSU9aêRT9-9mrbU9)S9-9GS5U9S:BaêRT9-9mrgSpU9
casos9 com9baixo9 suporte9em9 todos9ou9na9maioria9 dos9 casose9 remarcados9 com9colchetes9 [9 ]sa)(Y;S9-9mrbSU9 aêRT9-9mrbU9)S9-9GS5U9S:BaêRT9-9mrgSpr9úrincipais9
linhagens9 encontramBse9 representadas9 em9 cores9 naqueles9 casos9 em9 que9 o9 suporte9 é9 considerado9 alto9 ou9 de9 potencial9 falso9 negativo9 sramos9 com9 potencial9 falso9
positivo9e9baixo9suportee9em9cor9negro9e9linhas9finaspr9(9barra9acima9do9ramo9representa9presença9do9clado9no9resultado9:ydrozoa9dZSdgSMgS_wU9a9barra9embaixo9do9
ramo9representa9presença9do9clado9no9resultado9:ydozoa9dZSdgSMgS_wrwcr9wa9posição9direita9da9descrição9de9grandes9grupos9sergre9família9Sertulariidaep9descreveB
se9o9número9de9gêneros9e9espécies9para9o9grupo9presente9na9literatura9e9o9número9de9gêneros9e9espécies9presentes9na9análisee9respectivamentek9[gênero4espécies9
gênero44espécies]r9ís9nomes9de9grupos9destacados9com9aspas96969referemBse9a9grupos9não9monofiléticos9no9resultador9



1/ 0.95

24/ 0.95

KAzHVE

qKA zHVx

D50conybearei

KA K

KzzA K

L50octona

KAzH((

KzzAzH((

N50breviconis

H50boycei

1 / 0.95

14 / 0.96

KA zH(q

VxA zH(q

P50schneideri

KA zH((

(EA zH((

R50nudus

KA K

KzzAK

L50blondina

R50octopunctata

[zHxzA zHz

[KzAzHzI]

KA zH(V

V(A zH(V

KAK

KzzAK

T50dohrnii

T50nutricula

KA zH((

((AzH((

[zHFIxA zHbx]

[qEAzHbx]

B50carolinensis

G50grisea

KA zH((

(bAzH(V

KAK

KzzAK

B50muscus

4w599A w5KqC

4jxAw5KOC

P50michaeli

P50pusilla

KA zH((

KzzvAzH((

B50vestita

C50caspia

KvA K

KzzvAK

4w599A w5xjC

4xqA w5xjC

L50dumosa

zH((AzH(E

VVvAzH(x

M50octocostatum

S50lobata

KvA K

KzzvAK

B50subrufa

4qAw5xKC

422Aw5x9C

1 / 0.94

71 / 0.93

MelicertissavspH
4w599Aw5KwC

4KO Aw5KqC

S50plicatile

M50rotunda

4w59EAw5O9C

42EA w5EwC

S50gotoi

KA zH((

(KAzH((

KvA K

KzzvAK

H50venusta

A50parasitica

KA K

KzzAK

zH((A zH(K

(xAzHVV

C50syringa

KvAzH(E

VFAzH(q

M50niwai

KA zH((

KzzAzH((

KA K

KzzA K

C50pumila

P50quadrata

KA zHVII

VKAzHVx

T50kelseyi

KA zH(V

(qAzH(V

T50multicirrata

C50panicula

4w599A w5x2C

4OkA w5xOC

O50lacerata

KAzH(F

VKAzH(I

KA K

KzzAK

KA zH((

KzzA zH((

E50maculata

4w59jA w5xjC

4xkAw5xEC

KAK

KzzAK

E50menoni

H50margarica

KAK

KzzAK

E50gegenbauri

E50curva

KA K

KzzAK

R50atlantica

KAK

KzzAK

B50virginica

[zHqIAzHzI]

[EIAzHzV]

E50viridula

KA zH(E

I(A zH(q

O50indicum

KA K

KzzAK

A50forskalea

A50victoria

KA K

KzzA K

KA K

KzzA K

O50sargassicola

4w59KAw5x9C

4xOAw5xKC

[zHxIAzHz(]

[EKAzHz(]

O50integra

S50rosea

B50regia

KAzH(I

((AzH(V

L50gracilis

4w599Aw5KxC

4jKAw5KKC

C50hemisphaerica

KAK

KzzAK

G50loveni

KAK

KzzAK

O50geniculata

L50calceolifera

KA K

KzzAK

KAK

KzzAK

S50glacialis

S50exochus

KAK

KzzAK

A50spiralis

A50grandis

KAK

((AK

H50halecinum

KAzH((

KzzA K

H50incertus

KA zH(V

KzzAzH(V

H50labrosum

H50muricatum

0.96

0.95

KA zH(I

(EA zH(I

KA zH(z

(zA zH(z

KA K

KzzA K

S50africana

S50turgidus

KA zH(I

KzzAzH(V

S50cylindritheca

T50marginatus

KA K

KzzAK

S50turbinata

[zHVxAzHbb]

[q(AzHK(]

D50moluccana

KAzH(V

VVAzH((

4qAw5KjqC

4jxAw5KjC

D50fallax

KA K

KzzAK

A50operculata

A50minima

KA zH(F

(EAzH(x

H50falcata

KA zH((

KzzAzH((

A50filicula

T50thuja

1/0.96

72/0.96

N50lighti

KA zH(x

(FAzH(F

4w599A w5OEC

4xxA w5OxC

H50mirabile

KAK

KzzAK

C50integer

[zAz]

[EVAz]

T50canepa

KA zH(E

VFAzH(q

KA zH(V

(qAzH(V

G50gracilicaule

M50phoenicea

4qA w5KqC

4jxAw5jKC

A50rhynchocarpa

KA zH(V

(VAzH(I

A50elongata

LytocarpiavspH

4w59KAw5ExC

4xOAw5E9C

S50crassa

KA zH(x

(EAzH(F

KA K

KzzA K

K50pinnata

O50grandis

4w59KAw5xwC

4jqAw5xqC

KA K

KzzAK

KA K

KzzA K

P50spiralis

D50bidentata

KA K

KzzAzH((

N50antennina

KA K

KzzAK

P50margaretta

P50obliqua

KA K

KzzA K

zH((A zH(E

(xA zH(E

H50liechtensternii

H50carinata

4w59KAw5xxC

4EKA w5xjC

M50quadridens

A50kiwiana

Cytaeididaev[EAKIvKAAK]

Pandeidaev[bKAVIvEAAE]

RBougainvilliidaeRv[KxA((vxAI]

Rathkeidaev[xAKqvbAAb]

ROceaniidaeRv[IAbIvbAAE]

ROceaniidaeR

Cordylophoridaev[KAEvKAAK]

RBougainvilliidaeR

RLafoeidaeRv[(AKbqvbAAb]
Melicertidaev[qAVvKAAK]
RCampanulinidaeRv[KzAEqvqAAx]

RLaodiceidaeRv[VAqFvbAAb]

Tiarannidaev[xAKbvbAAb]

RSertulariidaeRv[b(AxIbvKKAAKx]

RHaleciidaeRv[EAKqxvEAAF]

RSertulariidaeR]

RHaleciidaeR

Aglaopheniidaev[KbAbqFvFAAI]

Schizotrichidaev[KAbKvKAAK]

Kirchenpaueriidaev[FAqFvbAAb]

Halopterididaev[KEA(xvEAAq]

Plumulariidaev[(AKxKvEAAx]

RLaodiceidaeR

Hebellidaev[xAEbvbAAb]

RCampanulinidaeR
RMitrocomidaeRv[IAbEvKAAK]

RTiaropsidaeRv[EAKzvbAAb]

RCampanulinidaeR

REirenidaeRv[KzAIEvbAAE]

RLovenellidaeRv[xAqzvEAAq]

RAequoreidaeRvxAKbvbAAEv

REirenidaeR
Malagazziidaev[EAbzvKAAK]

RAequoreidaeRv[x]

Blackfordiidaev[KAEvKAAK]

Bonneviellidaev[KAKKvKAAK]

RCampanulariidaeRv[KzAKExvFAAI]

RCampanulariidaeR

A

B

C

1/ 0.93

54/ 0.93

KvAK

KzzAK

KAK

KzzAK

1/

65/

RPhialellidaeRv[bAKbvKAAK]
RCampanulinidaeR

RSertulariidaeR

Thyroscyphidaev[xAVvKAAK]

RLafoeidaeR

LEPTOTHECATAv[KVKAKH(KqvFEAAI(v]

FILIFERAvRIVRv[xbAbqIvKqAAKI]

FiguravKvLcontinuaçãof
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gç ãuyy

gããç ãuyy

gç ãuyy

gããç ãuyy

Az/aeora

gç ãuyy

gããç ãuyy

Mz/marginata

Lz/tanganjicae

gç g

gããç g

Oz/sambaquiensis

gç g

gããç g

Gz/proboscidalis

Lz/tetraphylla

gç g

gããç g

Bz/brucei

vVz99Z VzF9P

v2EZ VzF9P

gç g

gããç g

Cz/rufobrunnea

gç g

gããç g

gç g

gããç g

Az/hemistoma

Az/digitale

gç ãuyc

yáç ãuyc

Rz/velatum

Pz/haeckeli

gç ãuyf

yáç ãuyf

Cz/octonaria

gç ãuyé

gããç ãuyc

SigiweddelliaIspu

gç ãuyy

gããç g

Sz/marshalli

gç g

gããç ãuyy

Az/citrea

Sz/bitentaculata

gç g

gããç g

gç ãuyy

gããç g

gç ãuyy

gããç ãuyc

gç g

gããç ãuyy

Hz/iemanja

Pz/disticha

1/ 0.96

50/ 0.96

Sz/agassizii

[ãuégéçãuág]

[-cç ãuág]

gç g

gããç g

Mz/inkermanica

Oz/maeotica

1/ 0.90

73/ 0.90

Cz/floccosa

gç ãuyá

cáç ãuyá

gç ãuym

yáç ãuyd

Zz/prolifera

Sz/ericopsis

gç g

gããç g

Pz/porpita

Vz/velella

gç ãuyy

gããç g

gç g

gããç g

Ez/claparedii

Sz/wellingtoni

vVz99Z Vz4FP

v49Z Vz4xP

Dz/ophiogaster

0.97/ 0.57

51/ 0.53

gç g

gããç g

Cz/eximia

Cz/pintneri

[ãufgç ãugm]

[mgç ãugá]

Sz/lovenii

gç g

gããç g

Sz/pacifica

Pz/haplus

gç ãuyc

cãç ãuyc

vVz9FZ VzF4P

vE4Z VzF4P

vVz99Z Vz44P

vx2Z Vz44P

gç ãuyyy

yyç g

Ez/californicum

[ãuf-ç ãugf]

[máç ãugé]

Ez/pocaruquarum

[ãuégç ãudã]

[máç ãudd]

gç ãuyy

gããç g

Ez/capillare

gç g

gããç g

Ez/racemosum

Ez/carneum

gç g

gããç g

Ez/caraiuru

Ez/glomeratum

1/ 0.91

64/ 0.90

Hz/epigorgia

gç ãuyy

yéç ãuyy

gç g

gããç g

Pz/ornata

Fz/sphaerica

Bz/hexactinellidophila

1/ 0.91

26/ 0.91

gç g

gããç g

[ãuémç ãu-g]

[mgç ãu--]

Cz/cocksii

Hz/circumcincta

gç g

gããç ãuyy

gç ãuyy

gããç ãuyy

Cz/bigelowi

Cz/pendula

gç g

gããç g

gç g

gããç g

Rz/sanctisebastiani

Rz/gorgoniae

gç ãuyc

ycç ãuyé

Ez/obypa

gç g

gããç g

Ez/larynx

Ez/dumortierii

gç g

gããç g

ApolemiaIspu

1/ 0.95

32/ 0.95

vVz999Z Vz4FP

v8FZ Vz4FP

Pz/physalis

1/ 0.97

73/ 0.97

Pz/dubia

gç ãuyy

ééç ãuyy

Mz/atlantica

Hz/hippopus

vVz99Z Vz4FP

vDFZ Vz4xP

gç ãuyé

ydç ãuyf

ErennaIspu
Sz/dilata

vVz99Z Vz42P

vD2Z Vz49P

vVz28Z VzV4P

vx9Z VzEEP

Fz/edwardsi

Pz/hydrostatica

Cz/ordinata

1/ 0.95

25/ 0.95

gç ãuyy

gããç ãuyy

vVz92Z VzF8P

vFxZ VzF8P

Cz/gallensis

gç ãuyc

gããç ãuyy

Az/crassilabrum

gç ãuyd

ccç ãuyã

Cz/anthohelia

Lz/microstylus

gç ãuyy

ygç ãuyy

gç g

gããç g

HydractiniaIspuIvhile
Hzsymbiolongicarpus

gç g

gããç g

gç ãuy-

ygç ãuy-

HydractiniaIspuI;rasil
Pz/exigua

Cz/multicornis

TRxv<YLêNx

vxPêTxTx

>êLê>:RxIê

>êLê>:RxIêê

xPLxNULxTx

SêP<ONOP<ORx:

>êLê>:RxIêêê

>êLê>:RxIPêVPIoIL:PTOT<:vxTxI]Ivontinuação

Hydrozoa 16S18S28S_N
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gç g

gããç g

>iguraI-I tIvladogramaIdaIanáliseI filogenéticaIdeI<ydrozoaIcomI filtragemImínimaIdeIdadosI "matrizIgfSgcS-cS_NVuISuportesIparamétricosIacimaIdoI ramoI
"a;xY:SçaLRTVnIsuportesInãotparamétricosIembaixoIdoIramoI";SçS<taLRTVíIvaloresIsemIdestaquezIaltoIsuporteIemItodosIosIcasosI"a;xY:SI)IãuyáíIaLRTI)I
ãuyíI ;SI )I éáUíI S<taLRTI )I ãucáVI ouI presençaI deI valoresI deI suporteI altosI emI apenasI doisI métodosíI emI negritoI destacatseI osI casosI deI potencialI falsoI
positivoI"a;xY:SI)IãuyáíIaLRTI)IãuyíI;SI(IéáUíIS<taLRTI)IãucáVíIemIcursivaIeIremarcadosIcomIparêntesesIv/P/casosIdeIpotencialIfalsoIpositivoI"a;xY:SI)I
ãuyáíIaLRTI(IãuyíI;SI(IéáUíIS<taLRTI(IãucáVíIcasosIcomIbaixoIsuporteIemItodosIouInaImaioriaIdosIcasosnIremarcadosIcomIcolchetesI[I]II"a;xY:SI(IãuyáíI
aLRTI(IãuyíI;SI(IéáUíIS<taLRTI(IãucáVuIPrincipaisIlinhagensIencontramtseIrepresentadasIemIcoresInaquelesIcasosIemIqueIoIsuporteIéIconsideradoIaltoIouI
deIpotencialIfalsoInegativoI"ramosIcomIpotencialIfalsoIpositivoIeIbaixoIsuportenIemIcorInegroIeIlinhasIfinasVuIOsInomesIdeIgruposIdestacadosIcomIaspasIPIPI
referemtseIaIgruposInãoImonofiléticosInoIresultadouI



1/0.94

16/0.92

9w2 AfKx4

9EA2AfKE4

Dflconybearei

1/ 1

100/1

Lfloctona

1/ 1

100/1
Nflbreviconis

Hflboycei

1/ 0.96

13/ 0.97

1/0.96

73/0.96

Pflschneideri

1/0.99

80/0.99

Rflnudus

1/ 1

100/1
Lflblondina

Rfloctopunctata

[0.80/0.58]

[12/0.56]

1/ 0.97

84/ 0.98

1/ 1

100/ 1
Tfldohrnii

Tflnutricula

1/ 0.99

96/ 0.98

Gflgrisea

[0/ 0]

[42/0]

Bflcarolinensis

1/ 0.92

92/ 0.91

1/1

100/1

Bflmuscus

[0.90/ 0.41]

[62/0.38]
Pflmichaeli

Pflpusilla

1/ 0.99

100/ 0.99
Bflvestita

Cflcaspia

1/ 1

100/1

9Af9E2 AfOj4

9Ek2AfO94

Lfldumosa
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Tabela 3 - Considerando os nós basais das análises combinadas, são apresentados os valores de suporte obtidos para cada matriz combinada analisada 
(coluna destacada em cinza), e os valores de suporte obtidos para cada partição individual, no programa PhyML. Foram calculados os valores de suporte 
paramétricos aBAYES e aLRT, e os valores de suporte para o método não paramétrico SH-aLRT; para os valores de suporte das matrizes combinadas, os 
critérios de destaque dos valores de suporte são similares às Figuras 1-3. 
 

TOPOLOGIA (grupos presentes em HYDROZOA 16S18S28S) 
Valores de Suporte:  
aBAYES/aLRT // SH-aLRT 

Valores de Suporte: aBAYES/aLRT // SH-aLRT 

16S18S28S 16S 18S 28S 

Capitata grupo irmão do resto das linhagens de Hydroidolina 1/0.98 // 0.98 0/0 // 0 1/0.91 // 0.89 1/0.93 // 0.93 
(Filifera I,Filifera II)+(Aplanulata,Siphonophorae) (0.92/0.49 // 0.48) 0.93/0.83 // 0.85 0.39/0.64 // 0.59 0.92/0.70 // 0.72 
Filifera I grupo irmão de Filifera II (0.95/0.50 // 0.54) 0/0 // 0 0.34/0 // 0  1/0.9 // 0.91 
Aplanulata grupo irmão de Siphonophorae 1/0.90 // 0.86 0.99/0.87 // 0.84 0/0 // 0 0.91/0.50 // 0.52 
Filifera III+Filifera IV*+Leptothecata 1/0.96 // 0.98 0.97/0.84 // 0.85 0/0 // 0 1/0.91 // 0.92 
(Filifera IV*_A(Filifera IV*_B,Filifera IV*_C,Leptothecata)) 1/0.95 // 0.95 0.99/0.93 // 0.92 0/0 // 0 0.75/0.81 // 0.78 
(Filifera IV*_B(Filifera IV*_C,Leptothecata)) [0.50/0 // 0.07] 0/0 // 0 0/0 // 0 1/0.95 // 0.95 
TOPOLOGIA (grupos presentes em HYDROZOA 16S18S28S_N) 16S18S28S_N 16S_N 18S_N 28S_N 

Capitata grupo irmão do resto das linhagens de Hydroidolina 1/0.98 // 0.98 0/0 // 0 0.99/0.871 // 0.89 1/0.93 // 0.93 
(Filifera I,Filifera II)+(Aplanulata,Siphonophorae) (0.96/0.69 // 0.69) 0.92/0.82 // 0.84 0.42/0.631 // 0.62 0.93/ 0.82 // 0.79 
Filifera I grupo irmão de Filifera II (0.99/0.88 // 0.88) 0.42/0.10 // 0.12 0.34/0 // 0 0.95/ 0.93 // 0.94 
Aplanulata grupo irmão de Siphonophorae 1/0.91 // 0.91 0.99/0.85 // 0.93 0/0 // 0 0.47/0.45 // 0.46 
Filifera III+Filifera IV*+Leptothecata 1/0.96 // 0.95 0.94/0.85 // 0.83 0/0 // 0 0.93/0.89 // 0.93 
(Filifera IV*_A(Filifera IV*_B,Filifera IV*_C,Leptothecata)) 1/0.95 // 0.95 0.99/0.91 // 0.89 0/0 // 0 0.73/0.79 // 0.79 
(Filifera IV*_B(Filifera IV*_C,Leptothecata)) 1/0.95 // 0.96 0/0 // 0 0/0 // 0 1/0.95 // 0.95 
TOPOLOGIA (grupos presentes em HYDROZOA 16S18S28S_Nrw4) 16S18S28S_Nrw4 16S_Nrw4 18S_Nrw4 28S_Nrw4 

Capitata grupo irmão do resto das linhagens de Hydroidolina 1/0.92 // 0.94 0.81/0.81 // 0.8 0.92/0.85 // 0.84 0.99/0.86 // 0.89 
(Filifera I(Filifera II*, Aplanulata)) 0.99/0.89 // 0.89 0/0 // 0 0/0 // 0 1/0.91 // 0.91 
Filifera II* grupo irmão de Aplanulata 0/0 // 0 0/0 // 0 0.97/0.83 // 0.85 0.99/0.80 // 0.79 
(Filifera III,Filifera IV) [0.89/0.47 // 0.49] 0.55/0.29 // 0.28 0/0 // 0 0.97/0.79 // 0.83 
(Filifera III,Filifera IV*)+(Siphonophorae,Leptothecata) 1/0.87 // 0.86 0.94/0.75 // 0.71 0/0 // 0 0.98/0.67 // 0.69 
(Siphonophorae,Leptothecata) [0.52/0.04 // 0.03] 0.39/0 // 0 0.98/0.81 // 0.83 0.42/0.11 // 0.09 
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Discussão 

Filtragem de dados: níveis de filtragem de dados, filogenias e avaliação 

nodal 

Alinhamentos podem apresentar informações inadequadas para a 

reconstrução filogenética de natureza distinta, tais como erros de homologia 

posicional, heterogeneidade relacionada com saturação, etc., o que aumenta a 

razão entre ruído e sinal filogenético (Kück et al. 2010. No caso da sua 

identificação analítica e eliminação das matrizes (signal-to-noise ratio; Kück et 

al. 2010), a priori de uma analise filogenética propriamente dita, procura-se 

superar fontes de potenciais artefatos típicos de matrizes de dados 

moleculares, que resultem em topologias sub-ótimas, ou que pelo menos 

apresentem resultados “espúrios” em diferentes setores das topologias 

consideradas “ótimas”. Diversas propostas têm sido sugeridas para se evitar 

esses artefatos (Dress et al. 2008; Misof & Misof 2009; Wu et al. 2012). 

Estudos filogenéticos de Hydrozoa da última década têm focado em matrizes 

filtradas por diferentes critérios apriorísticos (e.g., Gblocks, Talavera & 

Castresana 2007), ou no máximo por critérios subjetivos, como pela eliminação 

de setores de difícil alinhamento manual devido à incapacidade de definir 

homologia posicional por similaridade primária das sequências (e.g., Collins 

2000). A falta de critérios objetivos e analíticos para definir esses artefatos, e 

de avaliar resultados diferentes de outras propostas prévias, até mesmo 

baseadas nos mesmos marcadores moleculares, dificulta uma síntese 

taxonômica e consequente formulação de uma classificação. A literatura de 

análises filogenéticas moleculares de Hydrozoa não apresenta estudos 

comparativos com/sem filtragem de dados para matrizes combinadas, 

tampouco para filogenias gênicas ou o relativo aporte de informação 

filogenética de cada partição estudada. Nossas análises representam uma 

primeira abordagem sistemática do efeito de filtragem de dados na 

reconstrução filogenética no grupo Hydrozoa, assim como a sua relação com 

diferentes critérios de suporte nodal e informatividade filogenética. Isso é 

apropriado para avaliar e reconhecer situações de incongruência, já que está 

evidente que marcadores diferentes têm diferentes poderes de resolução 

filogenética sobre também diferentes setores das topologias. 
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Considerando o objetivo da filtragem de dados como descarte de 

caracteres que levem a resultados espúrios ou artefatuais relacionados à 

variação genética não filogenética, seu resultado ideal seriam topologias 

resolvidas (i.e., sem politomias) com nós com altos valores de suporte. Há uma 

expectativa teórica que nós mais basais sejam resolvidos por marcadores com 

taxas evolutivas menores (e.g., 18S) e que marcadores mais rápidos (16S e 

28S) sejam mais adequados para resolver nós mais apicais (e.g., Sanderson & 

Shaffer 2002). Fica então evidente que a informatividade dos diferentes 

marcadores deve ser complementar. Embora considere tempos anagenéticos, 

essa premissa desconsidera o efeito de tempos cladogenéticos entre as 

diferentes linhagens, em que um marcador “mais lento” seja inadequadamente 

informativo para os eventos “rápidos” de cladogênese em nós profundos. 

Ademais, inferências de suporte com reamostragem não paramétrica (e.g., 

bootstrap) que teriam como função “validar” a qualidade dos resultados, 

também estariam comprometidas em eventos rápidos (Siddall 2002). Nossos 

resultados demonstram que filogenias combinadas têm clados que não estão 

presentes nas demais topologias filtradas (à exceção do método de filtragem 

“mínimo”, em que há ~9% sítios deletados). A filtragem dos dados, 

especialmente a mais intensiva (Nrw4), resulta na perda de grupos 

taxonômicos tradicionais e bem reconhecidos, além de geralmente diminuir os 

valores de suporte, mesmo que o nó seja exatamente o mesmo resultante da 

matriz de dados sem filtragem. Para Hydrozoa, destacamos como exceções os 

clados ((Filifera I, Filifera II)(Aplanulata, Siphonophorae)) e (Filifera I, Filifera II), 

presentes nas topologias combinadas 16S18S28S e 16S18S28S_N, nos quais 

observa-se uma melhoria relativa nos valores de suporte na matriz filtrada N (à 

exceção de BS, quase sem mudança de valores baixos em ambas situações; 

Tabela 2 e Figuras 1-3). 

A informatividade filogenética nos permite também avaliar quanto cada 

marcador contribui para o sinal filogenético total de determinada topologia, ou 

para cada partição de forma estratificada, para cada setor na árvore ao ser 

avaliado de forma temporária (epoch; Figura 4). Nossos resultados 

demonstram que o perfil filogenético de cada marcador molecular muda, sendo 

“mais decisivo” dependendo do epoch e dos valores relativos dos demais 
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marcadores. Assim, a alta filtragem faz o 16S perder sinal filogenético nos nós 

basais de maneira mais intensa que os demais marcadores. O 18S tem 

tendência mais homogênea, sendo relativamente estável nas matrizes filtradas 

que o 16S e 28S, demonstrando uma contribuição filogenética mais decisiva 

nos nós basais ao aumentar a filtragem de dados e com valor quase similar de 

informação filogenética por sítio (per site value) que o marcador 28S nos nós 

mais basais. Ao determinar e discutir em termos de suporte relativo, o suporte 

calculado de cada partição versus suportes calculados nas matrizes 

combinadas de 16S18S28S, procuramos emular o conceito analítico do suporte 

particionado de verossimilhança (partitioned likelihood support; Lee & Hugall 

2003; Gatesy & Baker 2005), funcionando como uma aproximação para 

contrastar os resultados combinados e os seus respectivos suportes nodais, e 

o suporte nodal relativo obtido de cada partição.  

Estamos cientes que o método de informatividade filogenética não reconhece 

ruído filogenético, e que nossa análise de suporte particionada está limitada ao 

resultado ótimo combinado, mas consideramos relevante destacar estas 

análises a posteriori para discutir decisões apriorísticas de filtragem em 

análises filogenéticas, sendo em numerosos casos a opção default, que não 

são avaliadas em grande parte da literatura sobre análises filogenéticas. Nossa 

estratégia de filtragem demonstra “valores” e “regiões” da topologia em que 

ocorrem incongruências entre partições de dados e nós em determinada 

topologia combinada. Por último, não encontramos uma relação direta de 

dados, filtragem e resultados com estudos de saturação e gráficos de relação 

entre transição e transversão para as diferentes matrizes de análise obtidas em 

DAMBE. Embora os perfis de substituição para cada marcador sejam 

diferentes, eles mantêm um perfil similar entre os casos sem e com filtragem de 

dados (Figura Suplementar 14).  

 O presente estudo demonstra que algumas assunções a priori 

propostas na literatura, e rotineiramente aplicadas em estudos filogenéticos nos 

Medusozoa, podem ser contestadas. O panorama de uma análise filogenética 

pode ser mais abrangente e completo se se reconhece a conexão entre as 

diferentes etapas e opções do protocolo de análise. Isto nos deveria conduzir à 
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busca por dados e resultados que por sua parte permitam-nos estabelecer 

estudos melhor encaminhados e compreendidos. 

Relações basais nos Hydroidolina: o que muda com a análise de filtragem 

dos dados 

Em Hydrozoa, Trachylina apresenta filogenias congruentes entre 

marcadores combinados e individuais, com alto suporte. Assim, corroboram-se 

propostas de uma linhagem que perdeu a fase de pólipo nos seus ciclos de 

vida (e.g., Cartwright & Nawrocki 2010). Para Hydroidolina, corroboramos 

vários padrões já conhecidos (Figura 1), como a inexistência de 

“Anthoathecata”, mas não necessariamente presentes em um mesmo resultado 

filogenético prévio, como por exemplo, a posição basal de Capitata (Tabela 2). 

Capitata é um grupo rico em espécies, classicamente caracterizado pela 

presença de tentáculos capitados e nematocistos estenotelos (Bouillon & Boero 

2000). Está bem corroborada sua separação de Aplanulata (e.g., Nawrocki et 

al. 2012). No que diz respeito à Filifera I + Filifera II, Filifera I é uma linhagem 

que inclui apenas Eudendriidae, definida por gonóforos estiloides, desmonemos 

e hipostômio em forma de trompete (Marques 1996); já Filifera II tem poucos 

terminais incluídos, em geral epizóicos e com tendência à redução dos 

tentáculos. Há necessidade de aumentar a amostragem para as diversas 

linhagens já incluídas em Filifera. Os padrões filogenéticos que encontramos 

sugerem relações históricas entre grupos com ciclo de vida variável e/ou com 

modificações drásticas em relação a um padrão comum, caso de Aplanulata, 

cujas espécies carecem de larva plânula em seus ciclos de vida e 

aparentemente re-evoluem o colonialismo (Nawrocki & Cartwright 2012), e de 

Siphonophorae, com suas colônias polimórficas flutuantes pelágicas (Dunn & 

Wagner 2006); no caso de Filifera III teria uma importante riqueza de 

polimorfismos em sua fase bentônica e poucas espécies com fase de medusa. 

Já as hipóteses apresentadas em filogenias prévias incluem Filifera IV, grupo 

com famílias ricas como Bougainvilliidae e que apresentaria relação histórica 

direta com Leptothecata (proposta original do nosso estudo), que apresenta 

diversas linhagens sem a fase pelágica e um grande número de espécies com 

especialização e aumento de complexidade nas suas formas coloniais. Filifera 
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IV, como originalmente definido por Cartwright et al. 2008, não resulta como 

monofilético em nosso resultado principal (16S18S28S), somente sendo 

recuperado como monofilético no caso de 16S18S28S_Nrw4, com valores de 

suporte medianos, mas com baixo suporte em todos os casos para os nós 

alternativos relacionados (e.g., ((Filifera III, Filifera IV), Leptothecata)); Figura 

3). É também particularmente instigante que Bougainvilliidae, grupo com 

espécies que apresentam “pseudo-hidroteca”, resulte como clado irmão dos 

tecados, sugerindo uma conexão evolutiva, eventualmente funcional. 

Concluímos que a ideia de que “mais caracteres dirão mais sobre a 

filogenia” merece ser avaliada. Protocolos de estudo podem prever isso, 

especialmente para i) detectar casos em que os sistemas tradicionais de 

suporte possam ser inadequados ou limitados, ii) evidenciar grupos com 

amostragens deficientes, e iii) procurar definir e melhorar a estabilidade de 

resultados, a partir de diferentes tratamentos de dados e estudos de suporte 

nodal (Figuras 1 e 5). Fontes adicionais de informação mitocondrial (e.g., 

mitogenomas completos; cf. Kayal et al. 2011) e dados de genomas nucleares 

(e.g., Cárdenas et al. 2011; Soza-Ried et al. 2010) deverão contribuir com uma 

melhor compreensão histórica da evolução dos Hydrozoa, porém certamente 

ainda há reservas (Van Iten et al. 2014) e metodologias de filtragem terão de 

ser avaliadas também naqueles casos. Nossos resultados apresentam uma 

avaliação crítica sobre os tipos de dados acessados para inferir a filogenia de 

Hydrozoa, demonstrando que é importante trabalhar melhor os mesmos dados 

que vêm sendo analisados nos últimos 15 anos de pesquisa sistemática no 

grupo (dados ribossomais nucleares e mitocondriais; Figura 5). A 

implementação de sistemas de filtragem de dados e de suporte nodal, abrem 

perspectivas de apresentação de novas propostas; curiosamente, isso mantém 

a tradição de um dos trabalhos seminais no grupo (Collins, 2000), que já 

avaliava criticamente topologias alternativas de Hydrozoa no seu próprio 

estudo.
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Tabela Suplementar 1 - Espécies analisadas no presente estudo filogenético de Hydrozoa, considerando a sistemática do grupo (classificação tradicional e 
novas propostas filogenéticas, como o clado Aplanulata) proposta para cada caso (Subclasse, Ordem, Subordem, Superfamília, Família). A coluna Gên/Esp 
Gên//Esp refere-se ao Número de gêneros/Número de espécies estimados para cada família na base de dados online WoRMS, e Gên//Esp Número de 
gêneros//Número de espécies analisados do grupo no presente estudo. Com símbolo * destacam-se aqueles casos aonde existem diferenças taxonômicas com 
WoRMS e/ou GenBank. As colunas 16S info, 18S info e 28S info apresentam os códigos de origem do GenBank para cada marcador molecular: caso o 
marcador tenha sido obtido no presente trabalho, se indica com o código lem; caso o marcador não tenha sido obtido na totalidade da sua sequência esperada, 
indica-se com o número de fragmentos obtidos e a totalidade de fragmentos esperados (e.g., lem_4/5); caso os marcadores tenham sido obtidos de diferentes 
espécimens, é destacada a correspondência do marcador e o seu correspondente código nas colunas de voucher, localidade/região e país/região em cores 
cinzas (pelo menos duas amostras). No ID refere-se aos casos em que não foi possível estabelecer a origem (voucher e/ou localidade/região e/ou país/região). 
 

 

Taxa / Categoria 
Gên/Esp 
Gên//Esp 

nro Espécie 16S info 18S info 28S info Voucher Localidade/Região País/Região 

Subclasse   
Hydroidolina   
Ordem   
   Leptothecata   
Subordem   
     Campanulariida   
Superfamília   
       Campanularioidea   
         Bonneviellidae  1/11 1//1 01 Bonneviella regia AY789805 AY789740 818AS Ilhas Aleutas EUA 
         Campanulariidae 10/135 6//7 02 Clytia hemisphaerica AY789814 AY789753 FJ550457 826NS Lister Ley Dinamarca 

  no ID Villefranche-sur-Mer França 
03 Gonothyraea loveni lem lem lem MZUSP:1845 Maine EUA 
04 Laomedea calceolifera AY789829 AY789768 FJ550447 721MA Woods Hole EUA 

  MHNGINVE:37296 Herquemoulin França 
05 Obelia geniculata lem lem lem MZUSP:1866 Maine EUA 
06 Orthopyxis integra lem lem lem MZUSP:4107 Santa Catarina Brasil 
07 Orthopyxis sargassicola  lem lem lem MZUSP:4247 Santa Catarina Brasil 
08 Silicularia rosea  FJ550482 FJ550549 FJ550406 MHNGINVE:25072 Wellington Harbour Nova Zelândia 

Subordem   
     Haleciida   
Superfamília   
       Halecioidea   
         Haleciidae 3/145 3//6 09 Halecium halecinum lem lem lem MZUSP:1782 Massachusetts EUA 

10 Halecium incertus FN424124 lem lem IB_USP_LEM_150 Mar de Ross Antártica 
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Taxa / Categoria 
Gên/Esp 
Gên//Esp 

nro Espécie 16S info 18S info 28S info Voucher Localidade/Região País/Região 

11 Halecium labrosum AY787916 FJ550550 FJ550407 MHNGINVE:29030 Gardur Islândia 
12 Halecium muricatum AY787915 EU272619 FJ550408 MHNGINVE:29028 Gardur Islândia 
13 Hydrodendron mirabile DQ855933 FJ550568 FJ550425 MHNGINVE:34779 Cantábria Espanha 
14 Nemalecium lighti lem lem lem IB_USP_LEM_S17 São Paulo Brasil 

Subordem           
     Plumulariida   
Superfamília   
       Sertularioidea   
         Sertulariidae 29/572 11//15 15 Abietinaria filicula FJ550485 FJ550555 FJ550412 MHNGINVE:29947 Gardur Islândia 

16 Antarctoscyphus grandis FN424139 lem lem_2/5 IB_USP_LEM_46A Mar de Ross Antártica 
17 Antarctoscyphus spiralis FN424140 lem lem IB_USP_LEM_S151 Ilha Low Antártica 
18 Amphisbetia minima AY787903 EU272602 EU272544 MHNGINVE:25071 Devonport Nova Zelândia 
19 Amphisbetia operculata FJ550489 FJ550561 FJ550418 MHNGINVE:34014 Simon's Town África do Sul 
20 Diphasia fallax AY787901 EU305491 FJ550414 MHNGINVE:29950 Gardur Islândia 
21 Dynamena moluccana FJ550494 FJ550572 FJ550429 no ID Ilha Bunaken Tailândia 
22 Hydrallmania falcata FJ550487 FJ550559 EU305519 MHNGINVE:29948 Gardur Islândia 
23 Sertularella africana FJ550490 FJ550563 FJ550420 MHNGINVE:34017 Simon's Town África do Sul 
24 Sertularelloides cylindritheca lem lem lem MZUSP:1677 Alagoas Brasil 
25 Sertularia turbinata lem lem lem MZUSP:1704 Alagoas Brasil 
26 Symplectoscyphus glacialis FN424148 lem lem IB_USP_LEM_S153 Ilha Low Antártica 
27 Symplectoscyphus exochus FN424147 lem lem IB_USP_LEM_S123 Ilha Low Antártica 
28 Symplectoscyphus turgidus FJ550462 FJ550524 FJ550377 MHNGINVE:29467 Califórnia EUA 
29 Thuiaria thuja AY787908 EU305503 EU305536 MHNGINVE:29951 Sandgerdi Islândia 

       Thyroscyphidae 5/8 1//1 30 Thyroscyphus marginatus FJ550495 FJ550573 FJ550430 MHNGINVE:35477 no ID Honduras 
Superfamília   
       Plumularioidea   
         Aglaopheniidae 12/246 6//7 31 Aglaophenia elongata FJ550508 FJ550593 FJ550450 MHNGINVE:37539 Ilha de Giglio Itália 

32 Aglaophenia rhynchocarpa lem lem lem MZUSP:1656 Alagoas Brasil 
33 Cladocarpus integer FJ550512 FJ550597 FJ550453 MHNGINVE:48754 Raunefjorden Noruega 
34 Gymnangium gracilicaule DQ855934 FJ550585 FJ550442 MHNGINVE:36839 Nosy Ranj Madagascar 
35 Lytocarpia sp. FJ550505 FJ550591 FJ550448 MHNGINVE:36828 Sakatia Madagascar 
36 Macrorhynchia phoenicea DQ855935 FJ550584 FJ550441 MHNGINVE:36813 Sakatia Madagascar 
37 Thecocarpus canepa* lem lem lem_4/5 IB_USP_LEM_S139 Rio Negro Argentina 

         Kirchenpaueriidae 6/46 2//2 38 Kirchenpaueria pinnata* DQ855923 FJ550581 FJ550438 MHNGINVE:36296 Roscoff França 

39 Oswaldella grandis FN424139 lem lem IB_USP_LEM_13A Ilha Livingston Antártica 
         Plumulariidae  9/151 3//5 40 Dentitheca bidentata  lem lem lem MZUSP1731 Alagoas Brasil 

41 Nemertesia antennina  AY787910 EU305498 EU305523 MHNGINVE:29954 Roscoff França 
42 Plumularia margaretta lem lem lem MZUSP:1734 Alagoas Brasil 
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Taxa / Categoria 
Gên/Esp 
Gên//Esp 

nro Espécie 16S info 18S info 28S info Voucher Localidade/Região País/Região 

43 Plumularia obliqua DQ855929 FJ550544 FJ550401 no ID Banyuls-sur-Mer França 
44 Plumularia spiralis AY787920 FJ550569 FJ550426 MHNGINVE:32600 Koh Bida Nok Tailândia 

         Halopterididae  13/95 3//4 45 Antennella kiwiana DQ855918 FJ550534 FJ550389 MHNGINVE:33623 Devonport Nova Zelândia 
46 Halopteris carinata  lem lem lem MZUSP:1681 Alagoas Brasil 
47 Halopteris liechtensternii AY787888 FJ550526 FJ550379 MHNGINVE:30116 Maiorca Espanha 
48 Monostaechas quadridens lem lem lem MZUSP:4632 Santa Catarina Brasil 

Schizotrichidae* 1/21 1//1 49 Schizotricha crassa FN424125 lem lem IB_USP_LEM_S162 Ilha Low Antártica 

Subordem 

     Lafoeida 

Superfamília 

       Lafoeoidea   
         Lafoeidae 9/124 2//2 50 Billardia subrufa lem lem lem IB_USP_LEM_S124 Península Antártica Antártica 

51 Lafoea dumosa  lem lem lem IB_USP_LEM_27A Península Antártica Antártica 
         Hebellidae 5/32 2//2 52 Anthohebella parasitica  AY787918 EU272603 EU272545 MHNGINVE:29762 Maiorca Espanha 

53 Hebella venusta FJ550496 FJ550574 FJ550431 MHNGINVE:35476 no ID Honduras 
Subordem   
     Campanulinida   
Superfamília   
       Campanulinoidea   
         Campanulinidae 10/34 4//5 54 Calycella syringa AY789833 AY789776 FJ550372 664MA Woods Hole EUA 

  no ID Roscoff França 
55 Campanulina panicula FJ550511 FJ550596 FJ550452 MHNGINVE:48748 Korsfjord Noruega 
56 Campanulina pumila* AY789834 AY789777 781MA Woods Hole EUA 
57 Opercularella lacerata lem lem lem_4/5 MZUSP:1848 Maine EUA 
58 Stegella lobata  FN424119 AY789778 no ID Ilha de Pedro I Antártica 

  641AN Península Antártica Antártica 
Superfamília   
       Laodiceoidea    
         Laodiceidae  8/46 2//2 59 Melicertissa sp. AY512515 AF358075 AY920798 no ID no ID Guam 

  no ID no ID no ID 
60 Staurodiscus gotoi FJ550472 FJ550535 FJ550391 MHNGINVE:33467 Devonport Nova Zelândia 

         Tiarannidae  5/12 2//2 61 Modeeria rotunda FJ550476  FJ550540 FJ550396 MHNGINVE:32967 Banyuls-sur-Mer França 
62 Stegopoma plicatile FJ550513 FJ550598 FJ550454 MHNGINVE:48755 Raunefjorden Noruega 

         Tiaropsidae 3/10 2//2 63 Tiaropsidium kelseyi AY512517 AF358079 EU305537 AGC1033 California EUA 
64 Tiaropsis multicirrata FJ550468 FJ550531 FJ550386 no ID Sandgerdi Islândia 

Superfamília 
Dipleurosomatoidea   
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Taxa / Categoria 
Gên/Esp 
Gên//Esp 

nro Espécie 16S info 18S info 28S info Voucher Localidade/Região País/Região 

         Melicertidae  4/8 1//1 65 Melicertum octocostatum FJ550510 FJ550595 FJ550451 MHNGINVE:48744 Raunefjorden Noruega 
  Meoc01 no ID no ID 

Superfamília   
       Mitrocomoidea    
         Mitrocomidae 7/23 1//1 66 Mitrocomella niwai FJ550473 FJ550536 FJ550392 no ID Devonport Nova Zelândia 
Superfamília   
       Eirenoidea   
         Eirenidae 10/73 2//3 67 Eirene viridula FJ550502 FJ550588 FJ550445 no ID Luc-sur-mer França 

68 Eutima curva FJ550514 FJ550599 FJ550455 MHNGINVE:33468 Devonport Nova Zelândia 
69 Eutima gegenbauri FJ550515 FJ550600 FJ550456 MHNG INVE31748 Villefranche-sur-Mer França 

Superfamília   
       Lovennelloidea    
         Lovenellidae  5/40 3//4 70 Eucheilota maculata lem lem lem IB_USP_LEM_S132 São Sebastião Brasil 

71 Eucheilota menoni FJ550493 FJ550570 FJ550427 MHNGINVE:33457 Ilha Motutapu Nova Zelândia 
72 Hydranthea margarica DQ855932 FJ550567 FJ550424 no ID Andaluzia Espanha 
73 Lovenella gracilis AY789830 AY789773 848NJ Nova Jérsei EUA 

Superfamília   

       Campanulinoidea    
         Malagazziidae  3/20 1//1 74 Octophialucium indicum AY787897 EU272626 EU272577 MHNGINVE:29970 Wellington Harbour Nova Zelândia 
         Aequoreidae  5/12 2//3 75 Aequorea forskalea* AY512518  AF358076 EU305505 no ID Woods Hole EUA 

76 Aequorea victoria EU305469 AF358077 AY920799 no ID no ID no ID 
77 Rhacostoma atlanticum lem lem lem IB_USP_LEM_S65 São Sebastião Brasil 

         Blackfordiidae  1/3 1//1 78 Blackfordia virginica lem lem lem IB_USP_LEM_S42 Santa Catarina Brasil 
         Phialellidae  2/12 1//1 79 Phialella quadrata FJ550474 FJ550537 FJ550393 MHNGINVE:33466 Whangaparoa Nova Zelândia 

Taxa / Categoria 
Gên/Esp 
Gên//Esp 

nro Espécie 16S info 18S info 28S info Voucher Localidade/Região País/Região 

Ordem   
   “Anthoathecata”   
Subordem   
      Capitata   
         Corynidae 13/55 5//6 80 Dipurena ophiogaster EU305473 EU272615 EU272560 MHNGINVE:32963 Banyuls-sur-Mer França 

81 Coryne eximia AJ878713 GQ424325 GQ424296 MHNGINVE:34009 Langebaan África do Sul 
82 Coryne pintneri AJ878717 GQ424330 GQ424303 MHNGINVE:31976 Villefranche-sur-Mer França 
83 Polyorchis haplus AY512549 GQ424344 GQ424317 no ID California EUA 

  no ID Califórnia EUA 
84 Sarsia lovenii GQ395329 GQ424337 GQ395329 MHNGINVE:48736 Raunefjorden Noruega 
85 Scripps�a pacifica AY512551 AF358091 AY920804 no ID San Diego EUA 
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Taxa / Categoria 
Gên/Esp 
Gên//Esp 

nro Espécie 16S info 18S info 28S info Voucher Localidade/Região País/Região 

  no ID no ID no ID 
         Cladocorynidae 2/7 1//1 86 Cladocoryne floccosa lem lem lem IB_USP_LEM_S40 Santa Catarina Brasil 
         Cladonematidae 3/19 2//2 87 Staurocladia wellingtoni EU876550 GQ424323 EU876550 MHNGINVE:25379 Wellington Harbour Nova Zelândia 

88 Eleutheria claparedii* AM088486 GQ424320 GQ424292 MHNGINVE:49494 Roscoff França 
  MHNG INVE34228 Roscoff França 

         Hydrocorynidae 2/5 1//1 89 Hydrocoryne iemanja lem lem lem IB_USP_LEM_S13 Espírito Santo Brasil 
         Moerisiidae 3/10 2//2 90 Moerisia inkermanica lem lem lem IB_USP_LEM_S41 Santa Catarina Brasil 

91 Odessia maeotica GQ395324 GQ424341 GQ424314 MHNGINVE:53642 Portiragnes França 
         Pennariidae  1/5 1//1 92 Pennaria disticha lem lem lem MZUSP:1670 Alagoas Brasil 
         Porpitidae 2/3 2//2 93 Porpita porpita AY935322 GQ424319 EU883551 no ID Ilha Cerralvo  México 

  no ID no ID no ID 
94 Velella velella EU305487 EU876576 EU305487 no ID Villefranche-sur-Mer França 

         Solanderiidae 1/7 1//1 95 Solanderia ericopsis AY512530 EU272636 EU272593 MHNGINVE:29593 Leigh Nova Zelândia 
         Sphaerocorynidae 2/5 1//1 96 Sphaerocoryne agassizii GQ395323 GQ424318 no ID Flórida EUA 
         Zancleidae 3/40 1//1 97 Zanclea prolifera EU305488 EU272639 EU272598 no ID no ID no ID 
Subordem   
      Aplanulata   
         Candelabridae 3/18 1//1 98 Candelabrum cocksii AY512520 AY920758 AY920796 MHNGINVE:29591 Roscoff França 

  no ID Roscoff França 
         Corymorphidae 11/75 1//2 99 Corymorpha pendula EU876538 EU876565 EU879936 KUNHM:2962 Maine EUA 

100 Corymorpha bigelowi EU448099  EU272618 EU272563 KUNHM:2829 Wakayama Japão 
         Hydridae 1/40 1//1 101 Hydra circumcincta GU722769 EU876568 EU879939 DMAK13c Alasca EUA 
         Tubulariidae 7/68 2//5 102 Ectopleura dumortierii lem lem lem IB_USP_LEM_S08 São Sebastião Brasil 

103 Ectopleura obypa lem lem lem MZUSP:0257 São Sebastião Brasil 
104 Ectopleura larynx* lem lem lem MZUSP:1807 Maine EUA 
105 Ralpharia gorgoniae EU305482 EU272633 EU272590 KUNHM:2778 Bocas del Toro Panamá 
106 Ralpharia sanctisebastiani lem lem lem IB_USP_LEM_S101 São Sebastião Brasil 

Subordem   
      Filifera I   
         Eudendriidae 2/75 1//7 107 Eudendrium racemosum AY787896 EU272617 EU272562 Sch75 Banyuls-sur-mer França 

108 Eudendrium glomeratum AM991301 lem lem IB_USP_LEM_S58 Gênova Itália 
  Marselha França 

109 Eudendrium californicum EU305475 EU305492 EU305475 KUNHM:2850 no ID no ID 
110 Eudendrium capillare EU305476 EU305514 KUNHM:2625 no ID no ID 
111 Eudendrium caraiuru lem lem IB_USP_LEM_S105 São Sebastião Brasil 
112 Eudendrium pocaruquarum lem_3/5 MZUSP:0205 São Sebastião Brasil 
113 Eudendrium carneum lem lem lem MZUSP:1700 Alagoas Brasil 
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Taxa / Categoria 
Gên/Esp 
Gên//Esp 

nro Espécie 16S info 18S info 28S info Voucher Localidade/Região País/Região 

Subordem   
      Filifera II   
         incertae sedis 114 Brinckmannia hexactinellidophila AM183123 EU272607 EU272550 MHNGINVE:38148 Columbia Britânica Canadá 
         Ptilocodiidae 5/9 1//1 115 Hydrichthella epigorgia EU305478 EU272622 EU272569 KUNHM:2665 no ID no ID 
         Proboscidactylidae 1/9 1//1 116 Proboscidactyla ornata EU305481 EU272631 EU272587 KUNHM:2767 no ID no ID 
         Magapiidae 3/4 1//1 117 Fabienna sphaerica AM183133 AY920767 AY920797 MHNGINVE:33453 Golfo do Hauraki Nova Zelândia 
Subordem   
      Filifera III            

Hydractiniidae 13/113 4//6 118 Clava multicornis EU305471 EU272609 EU272552 Sch104 Roscoff França 
  LEM_S97 Maine EUA 

119 Clavactinia gallensis EU305471 EU272609 EU272553 MHNGINVE:33470 Golfo de Siam Tailândia 
120 Hydractinia sp. Brasil lem lem lem MZUSP:5293 Santa Catarina Brasil 
121 Hydractinia sp. Chile lem lem lem IB_USP_LEM_S104 no ID Chile 
122 Hydractinia symbiolongicarpus FJ214380 EU272621 EU272568 L. Buss #3388 Beaufort EUA 

  no ID Woods Hole EUA 
123 Podocoryna exigua FJ214481 AF358092 AY920802 no ID Banyuls-sur-Mer França 

  no ID no ID no ID 
  Schuchert #N3 Nápoles Itália 

         Stylasteridae 28/281 3//3 124 Adelopora crassilabrum EU645356 EU272642 EU272541 USNM:1027760 no ID Nova Caledônia 

125 Conopora anthohelia EU645268 EU645429 EU305509 USNM:1027755 Norfolk Ridge Nova Caledônia 

126 Lepidopora microstylus EU645329 EU272644 EU272572 USNM:1027724 no ID Nova Caledônia 

Subordem   
      Filifera IV   
         Bougainvilliidae 15/99 5/7 127 Bimeria vestita lem lem lem MZUSP:1651 Alagoas Brasil 

128 Bougainvillia carolinensis lem lem lem IB_USP_LEM_S03 São Sebastião Brasil 
129 Bougainvillia muscus lem lem lem MZUSP:4104 Santa Catarina Brasil 
130 Dicoryne conybearei AM183141 EU272614 MHNGINVE:32949 Banyuls-sur-mer França 
131 Garveia grisea AM183131 EU272632 EU272588  MHNGINVE:34436 Calanque du Port d'Alon França 
132 Pachycordyle pusilla AM183132 EU272627 EU272579 MHNGINVE:32953 Banyuls-sur-Mer França 
133 Pachycordyle michaeli lem lem lem MZUSP:1831 Maine EUA 

         Cytaeididae 3/17 1//1 134 Perarella schneideri AM411414 HM357626 HM357628 MHNGINVE:49086 Gênova Itália 
         Pandeidae 21/87 3//3 135 Hydrichthys boycei EU448102  EU305496 EU272570 MHNGINVE:37417 no ID no ID 

136 Leuckartiara octona AM411421 EU272624 AM411421 no ID Villefranche-sur-Mer França 
  Leoc01 Maine EUA 

137 Neoturris breviconis EU448103 EU448097 EU448103 no ID Friday Harbor EUA 
         Cordylophoridae 1/3 1//1 138 Cordylophora caspia EU305472 EU272612 EU272556 no ID Etang de Canet França 
         Oceaniidae 7/27 2//3 139 Rhizogeton nudus AY787883 EU272635 EU272592  MHNGINVE:35757 no ID no ID 
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Taxa / Categoria 
Gên/Esp 
Gên//Esp 

nro Espécie 16S info 18S info 28S info Voucher Localidade/Região País/Região 

  MHNGINVE:29022 Keflavic Islândia 
140 Turritopsis nutricula lem lem lem MZUSP:4093 Santa Catarina Brasil 
141 Turritopsis dohrnii AY787889 EU272638 EU272596  MHNGINVE:29753 Maiorca Espanha 

         Rathkeidae 5/14 2//2 142 Lizzia blondina AM411417 EU272625 EU272574 Sch493 Roscoff França 

143 Rathkea octopunctata EU305483 EU272634 EU272591 KUMIP:314321 no ID no ID 

Taxa / Categoria 
Gên/Esp 
Gên//Esp 

nro Espécie 16S info 18S info 28S info Voucher Localidade/Região País/Região 

Ordem   
   Siphonophorae   
Subordem   
      Calycophorae   
         Diphyidae 9/49 1//1 144 Muggiaea atlantica AY935295 AY937337  no ID no ID NO O. Pacífico 

  IOCAS:36028 no ID China 
         Hippopodiidae 2/5 1//1 145 Hippopodius hippopus AY935314 AY937341 EU305517 YPM:35045 no ID NO O. Atlântico 

  Hy27.2 Mar dos Sargaços N O. Atlântico 
         Prayidae 13/26 1//1 146 Praya dubia AY935285 AY937326 AY935285  YPM:35346 Califórnia EUA 
Subordem   
      Physonectae   
         Apolemiidae 1/5 1//1 147 Apolemia sp.  CWD-2005 AY935290 AY937331 EU272546 YPM:35090 no ID O.o Pacífico 

  Hy100.1 Mar dos Sargaços N O. Atlântico 
         Erennidae 2/4 1//1 148 Erenna sp.  AY935319 AY937361 EU305512 YPM:35362 no ID México 

  Hy17.2.1 Mar dos Sargaços N. O. Atlântico 
         Physophoridae 1/2 1//1 149 Physophora hydrostatica AY93531 AY935300 EU272582 YPM:35046 no ID NO O. Atlântico 

  no ID Maine EUA 
Subordem   
      Cystonectae   
         Physaliidae 1/1 1//1 150 Physalia physalis AY935284 AY358065 EU448095 YPM:35345 Nova Jérsei EUA 
         Agalmatidae 11/23 1//1 151 Cordagalma ordinata* AY935275 AY937317 EU272555 YPM:35032 no ID NO O. Atlântico 
         Forskaliidae 1/5 1//1 152 Forskalia edwardsi AY935278 AY937354 EU305516 YPM:35036 no ID NO O. Atlântico 
         Rhodaliidae 8/13 1//1 153 Stephalia dilata AY935315 AY937357 EU305534 YPM:35358 Ilha Cerralvo México 

Taxa / Categoria 
Gên/Esp 
Gên//Esp 

nro Espécie 16S info 18S info 28S info Voucher Localidade/Região País/Região 

Subclasse   
Trachylina   
Superfamília   
       Narcomedusae   
         Aeginidae 8/10 2//2 154 Aegina citrea EU293997 AF358058 AY920789 no ID Califórnia EUA 
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Taxa / Categoria 
Gên/Esp 
Gên//Esp 

nro Espécie 16S info 18S info 28S info Voucher Localidade/Região País/Região 

  AGC 1045 no ID no ID 
155 Solmundella bitentaculata EU293998 EU247812 EU247795 MHNGINVE:31746 no ID no ID 

  USNM:1107456 Baía Marguerite Antártica 
Superfamília   
      Trachymedusae   
         Cuninidae 3/17 3//3 156 Cunina octonaria lem_4/5 lem IB_USP_LEM_S15 São Sebastião Brasil 

157 Sigiweddellia sp. EU293996  EU247796 no ID no ID Japão 
158 Solmissus marshalli EU294001 AF35806 AY920790 no ID Califórnia EUA 

         Geryoniidae 4/4 1//2 159 Geryonia proboscidalis EU293979 EU247816 EU247807 
JAMSTEC RB-
BWD-4 

no ID Japão 

160 Liriope tetraphylla lem lem lem_4/5 IB_USP_LEM_S10 São Sebastião Brasil 
         Rhopalonematidae 15/35 5//5 161 Aglaura hemistoma EU293984 EU247821 AY920791 MHNGINVE:31745 no ID no ID 

  KUMIP 314323 no ID Japão 
162 Aglantha digitale EU293985 EU247821 AY920791 USNM:1073329 Friday Harbor EUA 

  no ID no ID no ID 

  
163 Crossota rufobrunnea EU293986 EU247824 EU247800 

JAMSTEC 
I060319b-N4 

no ID Japão 

164 Pantachogon haeckeli EU293988 AF358062 AY920792  MBARI-T981 SS1 no ID no ID 
  no ID no ID no ID 

165 Rhopalonema velatum EU293992 EU247819 EU247804 no ID Villefranche-sur-Mer França 
         Halicreatidae 6/9 1//1 166 Botrynema brucei EU293982 EU247822 EU247798 no ID no ID Japão 
Superfamília   

     Limnomedusae   
         Olindiidae  17/45 4//4 167 Aglauropsis aeora EU293973 AY920754 AY920793 no ID Califórnia EUA 

168 Limnocnida tanganjicae* EU293972 AY920755 AY920795 no ID no ID Tanzânia 
169 Maeotias marginata AY512508 AF358056 EU247810  no ID Califórnia EUA 
170 Olindias sambaquiensis lem lem lem IB_USP_LEM_S01 São Sebastião Brasil 

TOTAL Leptothecata     79 79 79 75 

TOTAL Anthoathecata”     64 62 61 63 

TOTAL Siphonophorae     10 10 10 9 

TOTAL Trachylina     17 16 16 17 

TOTAL HYDROZOA     170 167 166 164 
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Tabela Suplementar 2 - Informação de primers utilizados na geração de sequências nucleotídicas (marcadores moleculares) pela técnica de PCR, considerando 
genoma de origem (nuclear: genes 18S e 28S, mitocondrial: 16S). Destacam-se aqueles primers desenvolvidos pelos membros do Laboratório de Evolução 
Marinha (LEM lab, informações em negrito). Outros códigos: f/r= primer forward ou reverse tm= temperatura de annealing; GB= código GenBank das 
sequências de referência, utilizadas para o mapeamento da posição relativa de aparelhamento dos primers com as regiões de DNA dos genes de interesse, nas 
reações de PCR; CNIDToL lab= Primers gerados pelos membros do projeto Cnidaria Tree of Life (EUA). 

 
primers MARCADORES MOLECULARES NUCLEARES 

Gene: 28S 
Sequência primer 5´-3´ f/r tm - p bases Referência 

Mapeamento de primers (GB: GU722663) 

Nome primer Hydra circumcincta (Hydrozoa; Medusozoa) 

F63 mod ACCCGCTGAAYTTAAGCATATHANTMAG f 55°C - 28pb Medina et al. (2001) ITS-2 --- 28S start 

F15 CTAACAAGGATTCCCCTAGTAACGGCGAGT f 62°C - 30pb LEM lab 15-44  

F97 CCYYAGTAACGGCGAGT f 50ºC - 17pb CNIDToL lab 28-44  

F798 CCGTCTTGAAACACGGACC f 56°C - 19pb Medina et al. (2001) 785-803  

R798 GGTCCGTGTTTCAAGACGG r 56°C - 19pb Medina et al. (2001) 785-803  

28SRD4.8A-F ACCTATTCTCAAACTTTAAATGG f 46°C - 26pb Schwendinger & Giribet (2005) 1207-1229  

F1414 GACAGCAGGACGGTGGYCATGG f 59°C - 22pb Medina et al. (2001) 1391-1412  

R1446 GTTGTTACACACTCCTTAGCGG r 55°C - 22pb Medina et al. (2001) 1444-1423  

F1586 GTGCAGATCTTGGTDGNAGTAGCAAATATTC f 60ºC - 31pb Medina et al. (2001) 1598-1628  

F1689 CTAAGMSRYAGGGAAAYTC f 52°C - 19pb CNIDToL lab 1701-1719  

F2103 GATCCGTAACTTCGGGAAAAGGATTGGCTC f 62°C - 30pb LEM lab 2103-2132  

F2076sq TAACYTCGGGAWAAGGATTGGCTC f 55ºC - 24pb Medina et al. (2001) 2109-2132  

R2144 GAGCCAATCCTTTTCCCGAAGTT r 57°C - 23pb LEM lab 2110-2132  

R2084 AGAGCCAATCCTTTTCC r 45ºC - 17pb CNIDToL lab 2130-2146  

R2813 CAGRTGTRCCGCCCCAGCCAAACT r 66°C - 24pb Medina et al. (2001) 2813-2836  

F2813 AGTTTGGCTGGGGCGGYACA f 65°C - 20pb Medina et al. (2001) 2813-2836  

F2800 GCAGGTGTCCTAAGGYRAGCTC f 59°C - 22pb Voigt et al. (2004) 2849-2870  

R3214 GTGAATTCTGCTTCACAATGATAGGAAGAGCC r 60°C - 32pb LEM lab 3081-3112  

R3264 TTCYGACTTAGAGGCGTTCAG r 51°C - 21pb Medina et al. (2001) 3260-3281  

Gene: 18S  
Sequência primer 5´-3´ f/r tm - p bases Referência 

Mapeamento de primers (GB: Z86108) 

Nome primer Obelia sp. (Hydrozoa; Medusozoa) 

A AACCTGGTTGATCCTGCCAGT f 54°C - 21pb Medlin et al. (1988) 1-21 
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Gene: 18S  
Sequência primer 5´-3´ f/r tm - p bases Referência 

Mapeamento de primers (GB: Z86108) 

Nome primer Obelia sp. (Hydrozoa; Medusozoa) 

18Sini ATCCTGCCAGTAGTCATA f 45°C - 18pb Turbeville et al. (1991) 11-28 

554f (GBF) AAGTCTGGTGCCAGCAGCCGC f 62°C - 21pb Turbeville et al. (1991) 568-588  

18S-C CGGTAATTCCAGCTCCAATAG f 50°C - 21pb Apakupakul et al. (1999) 588-608  

18S-L CCAACTACGAGCTTTTTAACTG r 50°C - 22pb Apakupakul et al. (1999) 627-648  

18S inter (Rv) GCGAAGAAGAACAGACCGATCAG r 52°C - 23pb LEM lab 689-711  

18S-O AAGGGCACCACCAGGAGTGGAG f 60°C - 22pb Apakupakul et al. (1999) 1166-1187  

18J-5 GCCTGCGGCTTAATTTGACTCAACACGGG f 63°C - 29pb Hillis & Dixon 1991 1187-1215  

1282r (GBR) TCACTCCACCAACTAAGAACGGC r 56°C - 23pb Turbeville et al. (1991) 1293-1315  

18S-Y CAGACAAATCGCTCCACCAAC r 54°C - 21pb Apakupakul et al. (1999) 1303-1323  

Rh-18S9R GATCCTTCCGCAGGTTCACCTAC r 56°C - 23pb Turbeville et al. (1991) 1811-1833 

B TGATCCTTCCGCAGGTTCACCT r 57°C - 22pb Medlin et al. (1988) 1814-1835  

primers MARCADORES MOLECULARES MITOCONDRIAIS 

Gene: 16S 
Sequência primer 5´-3´ f/r tm - p bases Referência 

Mapeamento de primers(GB: DQ787873) 

Nome primer Aurelia aurita (Scyphomedusae; Medusozoa) 

CB1 TCGACTGTTTACCAAAAACATA f 60°C - 32pb Cunningham & Buss (1993) 1028-1049 

16Sar CGCCTGTTTATCAAAAACAT f 49°C - 20pb Simon et al. (1991) 1029-1048 

SHB GACTGTTTACCAAAAACATA  f 44°C - 20pb Schroth et al. (2002) 1030-1049 

1 Hyd-Scyph TGACCGTGDTAADGTAGC f 50°C -18pb LEM lab 1134-1151 

2 Scyhom CTGTTATCCCTACGGTAAC r 49°C - 19pb LEM lab 1519-1537 

2 Hydrom  CTGTTATCCCTAAGGTAGC r 49°C - 19pb LEM lab 1519-1537 

16S-R-BR CATAATTCAACATCGAGG  r 45°C - 18pb LEM lab 1581-1598 

CB2 ACGGAATGAACTCAAATCATGTAAG r 52°C - 25pb Cunningham & Buss (1993) 1652-1676 
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Tabela Suplementar 3 - Protocolos gerais requeridos para a geração das sequências nucleotídicas do presente trabalho, destacando-se as principais etapas, 
reagentes e concentrações utilizadas. Apresenta-se também os volumes otimizados para as reações de PCR e BigDye®. 

 
Amplificação pela reação em cadeia da polimerase 
(PCR) 

Protocolo                                                                                                                                                             

Programa básico do termociclador para a PCR 1. Ciclo inicial: Tm = 94ºC / T = 5´ 
(fragmento esperado de aproximadamente 600 pb) 2. Ciclo de repetição (35 ou 40 ciclos): [Tm = 94ºC / T = 50´´]+[Tm = primer / T = 50´´]+[Tm = 72ºC / T = 50´´] 
  3. Ciclo final: Tm = 72ºC / T = 7´ 
  4. Controle de qualidade do produto de PCR: gel de agarose (1,5%) e leitura no NANODROP® 
  5. Conservar a -20ºC 
  Reagentes e concentrações da mistura de reação da PCR    Volume 

  H2O ultra pura                                                                        
 14,5 

uL 
  Tampão Taq: 10X                                                                                                                                                   2,5 uL 

  
dNTPs (combinados): 100 mM                                                                                                             

 1,33 
uL 

  MgCl2:  3,5 mM                                                                                                                                                             3,5 uL 
  Primers (forward e reverse; 0,6 mM de cada)                                                                                                     1,5 uL 
  Taq polimerase 0,8 unidades (5U/ml)                                                                                                                    0,17 uL 
  DNA ( ~30 ng)                                                                                                                                                    1,5 uL 
  TOTAL volume reação PCR                                                                                                                      25 uL 
Purificação do produto de amplificação Protocolo resumido   

Partículas magnéticas AMPure XP® (Agencourt #A63880) 1. Adicionar 1,8x do volume da PCR de solução AMPure XP; eliminar sobrenadante na cama magnética 
  2. Realizar duas lavagens etanol 70%. Secar a temperatura ambiente por 30´ 

  3. Diluição final em 15uL H2O ultra pura 
  4. Controle de resultado de PCR: gel agarose 1,25%, marcação com Gel-Red® 
  5. Conservar a -4ºC   
Reação de Big Dye® (preparação para 
sequenciamento)                                                                  

Protocolo resumido 
  

Programa termociclador para reação ABI BigDye® (Life 
Technologies #4336935) 

1. Ciclo inicial: Tm = 96ºC / T = 1´ 

  2. Ciclo de repetição (40 ciclos): [Tm = 96ºC / T = 10´´]+[Tm = primer / T = 5´´]+[Tm = 60ºC / T = 4´] 
  3. Conservar a -20ºC 
  Reagentes e concentrações para a reação de BigDye® Volume 
  Tampão BigDye® Terminator v3.1                                                                                                                             2 uL 
  BigDye® Terminator v3.1                                                                                                                                           1 uL 
  Primer (F ou R)                                                                                                                                                        0,5 uL 
  Purificação da PCR (concentração final DNA: 50-70 ng por reação; e.g: 50 ng/uL)                                      1 uL 

  H2O ultra pura                                                                        5,5 uL 
  TOTAL volume reação BigDye®                                                                                                                            10 uL 



 

57 

 

 

Precipitação do produto da reação de Big Dye® Protocolo resumido   
  1. Adicionar 80ul do mix de precipitação para cada produto de reação de BigDye®. Ultracentrifugação 
Precipitação do produto da reação de Big Dye® Protocolo resumido   
  2. Eliminar sobrenadante; realizar duas lavagens em etanol 70%. Secar a 95ºC por 3´; conservar a -20ºC. 
Análise das sequências obtidas no Sequenciador 
ABI® 3730 DNA Analyser 

Software 
  

Analise de arquivos .abi, e geração de contigs (formato 
final: genbank .gb) Geneious® 5.3.3   
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A B C 

Figura Suplementar 14 – Padrões de substituição dos marcadores 16S, 18S e 28S (sem filtragem, filtragem mínimo_N e filtragem intensivo_Nrw4). Os 
números de transições (s) e transversões (v) (eixo vertical) são apresentados contra as distâncias dos parâmetros calculados com o modelo evolutivo 
GTR (eixo horizontal), considerando todos os sítios do alinhamento; cada ponto nas linhas representa uma comparação “par a par” entre dois 
terminais. (A) 16S; (B) 16S_N; (C) 16S_Nrw4; (D) 18S; (E) 18S_N; (F) 18S_Nrw4; (G) 28S; (H) 28S_N; (I) 28S_Nrw4. 
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CAPÍTULO 3 

Uma nova classificação taxonômica dos Leptothecata 

(Hydrozoa) 

 

Resumo 

O grupo Leptothecata é caracterizado pela presença de um exoesqueleto 

cobrindo completamente a região do pólipo, assim como pela posição das 

gônadas nas medusas do grupo. Apresentam formas diversas de colônias, 

destacando-se aquelas eretas com várias formas de pólipos e presença de 

estruturas defensivas. Nestas formas de organismos com colônias complexas 

observa-se em geral a perda da fase de medusa tradicional, gerando um 

desafio classificatório ao ter que combinar informações de diferentes ciclos de 

vida numa única taxonomia. São limitadas as análises moleculares recentes 

que considerem como objetivo principal ou parcial o grupo, e observa-se nestes 

resultados conflitos com a sistemática tradicional do grupo. A partir deste 

desafio, foi gerada uma matriz de dados moleculares que represente o maior 

número possível de espécies para inferir uma filogenia de espécies do grupo. 

Nossos resultados nos permitem propor uma nova taxonomia geral dos 

Leptothecata, definindo grandes grupos numa classificação de base 

filogenética. Por último é discutido considerações recentes sobre fenômenos 

macroevolutivos do grupo, que poderiam ter tido impacto na origem da 

biodiversidade e riqueza de espécies do grupo, tão característico dos 

Leptothecata. 

Abstract  

The Leptothecata group is characterized by presence of exoesqueleton in the 

fully covered polyp region, as well as the gonads position in their medusa 

stages. They have different colony complexity and organization, remarking 

those erected ones with various types and functions of polyps, some of them 

with remarkably defense structures. In these organism´s mode of life the 

traditional medusa stage is absence, defining a classificatory challenge on 

combining information from different life cycle stages in unique group´s 

taxonomy. Molecular analyses on Leptothecta, or part of the group as main 

objective, are limitated and their results present conflicts with the traditional 
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systematics of the group. From this consideration, being our main objective to 

infer a phylogeny of species for the group, we generated a molecular datamatrix 

to represent the largest possible number of species. Our results allow us to 

propose a new general taxonomy of Leptothecata, defining large groups in a 

proper classification. Finally recent considerations on macroevolutionary trends 

of the group are discussed, taking into account their potential impact on 

biodiversity origin and species richness of the group, a well know attribute of 

Leptothecata. 

 

Introdução  

Leptothecata é o grupo mais rico dentre os Medusozoa, com 

aproximadamente 2.000 espécies descritas (Tabela 1, Capítulo 1). Sua história 

taxonômica apresenta vários táxons relacionados a partir das diversas 

características morfológicas dos pólipos, colônias e medusas (ver revisão em 

Cornelius 1995a, 1995b). O grupo foi originalmente proposto como Thecata por 

Fleming no século XIX, como “Polypi surrounded by a membranaceous tube, 

covering the subdivisions of their compound body” (Fleming 1828, p. 505). O 

ciclo de vida metagenético em Medusozoa foi descrito logo após a proposta de 

Fleming (Sars 1829), com consequências aos arranjos taxonômicos por gerar 

uma potencial situação de classificação dual, isto é, classificações semi-

independentes e paralelas para as fases de pólipo e medusa.  

Subsequentemente, Hincks (1868) propôs Thecaphora sendo os 

“Hydroida furnished with thecae” (p. lxvii) [...] “The chitinous receptacle in which 

the polypites are lodged in one of the Hydroid suborders (Thecaphora)” (p. iii)”, 

descrevendo também vários grupos importantes como Campanulinidae, 

Haleciidae e Lafoeidae, entre outros táxons supraespecíficos. Seu sistema de 

classificação supraespecífico baseia-se em caracteres do pólipo, quando 

presente, a fase de medusa é reconhecida e descrita. Hincks reconheceu 

problemas relacionados às propostas de classificação para alguns grupos, 

inclusive as incertezas advindas do pouco conhecimento sobre as fases de 

pólipo e medusa nos ciclos de vida (Hincks 1868; Cornelius 1977; Calder 

2009). As colocações de Hincks serviram de base para outros pesquisadores, 

embora às vezes tenham sido ligeiramente alteradas. Allman (1864, 1871) 

propôs o grupo Calyptoblastea como sendo “Calyptoblastic (covered; bud). The 

condition of a hydroid when an external protective receptacle (hydrotheca or 



 

86 

 

 

gonangium) invests either the nutritive or generative buds. Calyptoblastea, the 

name of one of the sub-orders of Hydroida” (1871, p. xvii), novamente baseado 

nos pólipos, ainda que ciente da diversidade de ciclos de vida. 

 Com uma abordagem focada nas medusas, Haeckel (1879) propôs o 

grupo Leptomedusae, junto a vários táxons supragenéricos (e.g., Eirenidae, 

Mitrocomidae e outros já sinonimizados). Essa proposta levou ao 

estabelecimento de uma classificação dual, com estudos “baseados” 

exclusivamente baseados nos pólipos ou nas medusas. 

No início do século XX, Broch (1910) propôs a divisão dos leptotecados 

nos grupos Conica e Proboscoida, com hipostômio cônico e sem cavidade pré-

gástrica e com o hipostômio globular com base pedunculada e uma cavidade 

pré-gástrica presente, respectivamente. Com raras exceções (e.g., Rees 1957), 

a prática taxonômica da classificação dual foi predominante até a segunda 

metade do século XX, quando Naumov (1960,1969) buscou recompor a 

abordagem taxonômica integrada (Cornelius 1987), ou em suas palavras, “...to 

create such a unified classification of medusae and polyps accurate data is 

needed on the individuals of different generations indicating that they belong to 

the same species...” (Naumov 1969, p. 94). Essa proposta, uma reedição das 

descrições de Hincks (1866a, 1866b, 1868, 1874), das considerações de 

Allman (1864, 1871) e dos trabalhos de Rees (Morton 1957; Rees 1957), 

reforçou o padrão classificatório nos Hydrozoa até o final do século XX (e.g., 

Millard 1975; Cornelius 1982; Bouillon 1984, 1985; Petersen 1990). Um dos 

marcos taxonômicos dessa fase, embora nomenclaturalmente inconsistente, 

induzia à fusão dos nomes e à definição dos mesmos com base em 

características de pólipos e/ou medusas (Bouillon 1984, 1985; resumo na 

Tabela 4 de Bouillon 1995), o que foi parcialmente aceito ou criticado 

posteriormente (e.g., Cornelius 1995a, 1995b; Bouillon & Boero 2000; Bouillon 

et al. 2006). 

Finalmente, o termo Leptothecata (Cornelius 1992, p. 246) foi proposto 

como uma síntese para a biologia do grupo (“Leptomedusae + Thecatae”; 

contrapondo-se à Anthoathecata, que seria “Anthomedusae + Athecatae”). 

Paralelamente, houve algumas propostas filogenéticas para os Hydrozoa 

publicadas ao final do século XX, às quais seguiram-se estudos mais 

consolidados para morfologia (Marques 2001, Marques & Collins 2004) e 
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moleculares (Collins 2000), que testaram, rejeitando ou corroborando, as 

definições de diversos grupos de hidrozoários, inclusive Leptothecata. 

Desde a virada do século XXI, a abordagem taxonômica para 

Leptothecata incorporou metodologias filogenéticas (Collins 2000; Marques 

2001) e dados moleculares (Collins 2000, 2002). Em análises de Hydrozoa, 

Leptothecata resulta sempre como uma linhagem monofilética (e.g., Collins 

2000, 2002; Marques 2001; Marques & Collins 2004; Collins et al. 2006, 

Cartwright et al. 2008; síntese em Van Iten et al. 2014). Algumas hipóteses de 

relações internas também foram publicadas para o grupo baseadas em DNA 

(Campanulariidae, Govindarajan et al. 2006; Plumularioidea Leclère et al. 2007; 

Moura et al. 2012; Lafoeidae e Hebellidae, Moura et al. 2011a) e morfologia 

(Lafoeidae e Hebellidae, Marques et al. 2006a). Esses estudos já contestam o 

monofiletismo de diversos grupos tradicionalmente aceitos, mas 

paradoxalmente apresentam poucas propostas taxonômicas novas, como por 

exemplo, Statocysta (Leclère et al. 2009) e Schizotrichidae (Peña Cantero et al. 

2010). 

Porém, é evidente que as fases de medusa e pólipo em cnidários 

dificultam interpretações taxonômicas. A organização tecidual simples e a 

ausência de órgãos ou sistemas contrasta com a diversidade de ciclos de vida 

e polimorfismo nos Hydrozoa, que varia desde pólipos bentônicos sem medusa 

no ciclo de vida, passando por diferentes estágios de redução do pólipo ou da 

medusa, até medusas planctônicas sem pólipos no ciclo de vida. Assim, há 

também questões evolutivas e ecológicas igualmente desafiadoras na 

compreensão da biologia dos Hydrozoa Leptothecata. 

Nesse contexto, os objetivos desse estudo são: (1) propor uma hipótese 

filogenética para uma extensa amostragem dos Leptothecata, baseada em 

dados moleculares; (2) contrastar essa hipótese com propostas tradicionais de 

classificação recente (duas últimas décadas); (3) reconhecer macropadrões 

filogenéticos de morfologia e biologia relacionadas a essa hipótese. 

 

Material e Métodos 

Amostragem taxonômica e dados 

Estabelecemos protocolos de extração para obter DNA total de alto peso 

molecular de amostras diversas, inclusive daquelas com quantidade mínima de 

tecido, como tecidos mesogleais de medusas e imiscuídos com quitina dos 
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pólipos. Essas otimizações sobre os protocolos originais foram feitas sobre as 

reações de extração a partir do kit Bio-Rad® INSTAGENE (baseado no 

componente químico caotrópico Chelex; Nishiguchi et al. 2002), por meio do 

ajuste do volume de concentração na reação de extração, importante nos 

casos de microtecido em que a relação de concentrações precisa ser 

otimizada; e por meio da alta afinidade para dissolver e separar componentes 

celulares do DNA total (e.g., membranas celulares, proteínas, etc.). Nos casos 

de extrações insatisfatórias ou para amostras de microtecido e/ou alta relação 

quitina/tecido, a extração foi realizada com o kit Agencourt® DNAdvance, 

baseado na separação de DNA total dos restos da lise tissular-celular, por 

partículas magnéticas de alta afinidade ao DNA dupla fita. A qualidade das 

extrações em ambos os casos foi controlada utilizando o espectrofotômetro 

Thermo® NanoDrop 2000c. Na etapa seguinte, procedemos a realizar reações 

padrão de PCR, utilizando primers e temperaturas de anelamento (Tm) 

adequadas segundo o marcador molecular (Tabelas Suplementares 2 e 3 

trazem os primers, Tm e protocolos gerais de PCR). Após confirmação de 

resultado positivo da reação de PCR por meio de gel de agarose 1,5% com 

corante Biotium® GelRed, as reações de PCR foram purificadas via protocolo 

de afinidade de partículas magnéticas por DNA dupla fita (kit Agencourt® 

AMPure®; as concentrações finais de DNA purificado checadas no Thermo® 

NanoDrop 2000c). A reação de sequenciamento foi realizada com o kit ABI Big 

Dye V3.1® nas condições padrão, com o uso dos primers originais da reação 

de PCR (e seus respectivos valores de Tm). A precipitação final do DNA foi 

realizada com Acetato de Amônia e etanol (Sambrook & Russell 2001), e as 

amostras foram sequenciadas no sistema Hitachi® ABI PRISM3100 genetic 

analyzer® (IQUSP). Os cromatogramas obtidos foram montados nos 

programas GeneCodes Sequencer 4.6 ou Geneious v5.4 (Drummond et al. 

2011), e as sequências consenso, obtidas para cada caso, foram controladas 

por potenciais casos de erro de contaminação via BLAST (Altschul et al. 1990). 

Submetemos as sequências finais ao GenBank usando Geneious v5.4 

(Drummond et al. 2011; resumo das etapas de geração de dados na Figura 1 

do Material Suplementar). 

Os primers utilizados amplificaram quase a totalidade dos marcadores 

nucleares (subunidade ribossomal pequena, ou 18S, com ~1800 pb; 

subunidade ribossomal grande, 28S, com ~3200 pb) e mitocondrial 
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(subunidade mitocondrial grande, ou 16S, com sequências parciais de ~600 

pb). O sucesso na geração de sequências por espécie/marcador, códigos de 

vouchers e localidade/região foram sumarizado na Tabela 1 e Figura 

Suplementar 2. A seleção das amostras buscou maximizar a cobertura 

taxonômica e de marcadores quando combinados com sequências presentes 

no GenBank para os Leptothecata, assim como dos grupos externos das 

principais linhagens de Hydrozoa, compilados em uma supermatriz (de Queiroz 

& Gatesy 2007) que abrange o maior número possível de gêneros de 

leptotecados (Tabela 1). Os nomes específicos e de táxons supraespecíficos 

foram comparados com a base de dados WoRMS (World Hydrozoa Database, 

Schuchert 2014; taxonomia até gênero) e de Bouillon 1995 (taxonomia na 

categoria de família), com poucas exceções (veja Tabelas 1 e 4 para maiores 

detalhes). 

 

Alinhamento, estratégias de filtragem e combinação de marcadores 

moleculares 

Uma análise inicial da homologia posicional (alinhamento das 

sequências para cada marcador molecular) foi realizada em MAFFT v6 (Katoh 

& Toh 2008) com perfil de parâmetros recomendados para sequências de tipo 

ribossomal, E-INS-i. Após a eliminação dos extremos inicial 5’ e final 3’ dos 

alinhamentos para cada marcador (setores extremos de primers 16S, 18S e 

28S), testamos procedimentos de identificação e eliminação de setores com 

alta heterogeneidade nucleotídica não filogenética, definindo matrizes 

derivadas de dados “filtrados”. Essa estratégia tem o objetivo de evitar artefatos 

filogenéticos e obter uma topologia ótima bem resolvida com altos valores 

nodais (valores de ML e valores de suporte, respectivamente). Por artefato 

filogenético nos referimos a situações em que agrupamentos filogenéticos entre 

terminais são resultado de associações incorretas e não-históricas, produto de 

dados inadequados (e.g., erro no alinhamento inicial) ou por limitação analítica 

no método de reconstrução filogenético (e.g., efeito de alta heterogeneidade de 

dados nucleotídicos por alta taxa mutacional com perda de sinal filogenético; 

Bergsten 2005; Kolaczkowski & Thornton 2009; Philippe & Roure 2011). Como 

aproximação analítica para tratar possíveis situações de dados inadequados 

aplicamos o critério paramétrico do Aliscore com dois níveis de intensidade de 

filtragem (Kück et al. 2010). No primeiro nível de filtragem (“baixo”), gaps são 
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tratados como missing data (similar à condição de tratamento de gaps em 

análises filogenéticas por verossimilhança) e as matrizes geradas foram 

chamadas de “N” (e.g., para o marcador 16S é “16S_N”). Na aproximação de 

maior “adstringência” (= “alta filtragem”), o número de sítios a serem 

comparados na geração do índice de similaridade (denominados window) é 

reduzido ao mínimo permitido pelo algoritmo (window de 4 nucleotídeos, 

comando “rw4”). A matriz derivada foi denominada “Nrw4” (e.g., para o 18S 

seria “18S_Nrw4”). Portanto, cada marcador apresenta três matrizes 

associadas: uma “não editada” (e.g., 18S), e aquelas com intensidade de 

filtragem de regiões hiper-variáveis baixa (e.g., 18S_N) e alta (e.g., 18S_Nrw4). 

Finalmente, realizamos a construção das três matrizes combinadas multilocus 

para cada tipo de matriz de dado (16S18S28S, 16S18S28S_N e 

16S18S28S_Nrw4) no SequenceMatrix (Vaidya et al. 2010), com matrizes até 

~6.250 posições (16S18S28S; ver Tabela 2). Nos casos em que o 

terminal/espécie em estudo não estiver representado por determinado(s) 

marcador(es), foi considerado como missing data. Assim, nossa estratégia de 

matrizes de análises tem duas aproximações diferentes, permitindo-nos obter 

resultados de filogenias gênicas e multilocus, com e sem filtragem em cada 

caso, totalizando 12 análises filogenéticas individuais (Tabela 2). 

Análises filogenéticas e métodos de suporte  

Procedemos 250 réplicas de análises filogenéticas para cada matriz de 

dados no método de verossimilhança, com o programa RAxML v7.3.0 

(Stamatakis et al. 2005; Rokas 2011), com os parâmetros default de 

distribuição gama (gerada pelos próprios dados na análise) sem tratamento de 

dados invariáveis (perfil de análise “GTR+GAMMA”; veja manual do software). 

Para matrizes multilocus, cada marcador molecular foi considerado como uma 

partição, assim o cálculo de verossimilhança específico de cada marcador não 

influi no cálculo dos demais, evitando artefatos relacionados a diferenças nas 

taxas de evolução dos diferentes genes analisados (Tabela 2). Diferentes 

estratégias de suporte foram adotadas buscando aproveitar o tipo de 

informação e objetividade de cada método. Para os métodos paramétricos 

aplicamos aLRT (aproximate likelihood ratio test) e aBAYES (aproximate 

transformation Bayes test), para métodos não-paramétricos aplicamos BS 

(bootstrap) e SH-aLRT (Shimodaira–Hasegawa-like test) (Anisimova & Gascuel 

2006; Anisimova et al. 2011). Análises de BS para matrizes multilocus foram 
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realizadas no RAxML v7.3.0 (1.000 réplicas BS em condições similares às 

análises originais); valores de aLRT, SH-aLRT e aBAYES foram calculados 

para cada árvore de melhor valor de verossimilhança para cada abordagem 

(multilocus e individuais) no PhyML 3.0.1 beta (parâmetros de análise similares 

às análises originais em RAxML; Guindon et al. 2010). Estabelecemos valores 

de “qualidade relativa” do suporte nodal i.e. pFN (potenciais falsos negativos 

para métodos não-paramétricos) e pFP (potenciais falsos positivos para os 

paramétricos) visando uma aproximação de comparação que permitisse aplicar 

nosso conhecimento sobre as limitações de cada método e discutir os valores 

obtidos. Assim, estabelecemos resultados como condição de pFN nodal (BS < 

75 / SH-aLRT ≥ 0.85 / aBAYES ≥ 0.95 / aLRT ≥ 0.9) e pFP nodal (BS < 75 / 

SH-aLRT ≤ 0.85 / aBAYES ≥ 0.95 / aLRT ≤ 0.9; em negrito destacam-se os 

valores de suporte mais relevantes na nossa definição de pFN e pFP, 

respectivamente) (Figuras 1-3 e Figuras Suplementares 3-11; Tabela 2). 

Valores de qualidade nodal são discutidos em Anisimova et al. (2011), inclusive 

com resultados experimentais (http://www.atgc-

montpellier.fr/phyml/benchmarks/). Finalmente, gráficos de transição vs 

transversão foram criados para avaliar as condições de saturação nos 

marcadores 16S e 18S (Figura Suplementar 12).
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Tabela 1 - Espécies de Leptohecata analisadas em relação à nova taxonomia proposta no capítulo. A coluna "Táxon / Categoria" refere-se aos grupos e 
linhagens destacados no resultado principal das análises (16S18S28S_N; a ordem dos gêneros e espécies na tabela não implica monofiletismo nos nossos 
resultados). Nos Leptothecata a coluna "Família (no WoRMS)" destaca a família em que gênero ou espécie analisado está classificado na base de dados 
WoRMS; para os grupos externos, a coluna Gên/Esp Gên//Esp refere-se ao número de gêneros/número de espécies estimado para cada família (taxonomia e 
dados de espécies a partir da base de dados WoRMS e Collins et al. 2009). A coluna "S_s" refere-se ao número de espécies proposto no WoRMS para o 
gênero, e o número de espécies do gênero em nossa análise, respectivamente. As colunas "16S info","18S info" e "28S info" apresentam os códigos do 
GenBank para cada marcador molecular: marcadores obtidos neste estudo são indicados com o código "lem", sendo os marcadores incompletos indicados com 
o número de fragmentos obtidos em relação à totalidade de fragmentos esperados (e.g., lem_4/5); marcadores obtidos de diferentes espécimes têm as 
informações do marcador e o seu código correspondente nas colunas de voucher, localidade/região e país/região marcadas em cinza. "no ID" refere-se aos 
casos em que não foi possível estabelecer alguma informação sobre a origem do material (i.e., voucher e/ou localidade/região e/ou país/região). Células de 
espécies com símbolo * destacam aquelas espécies consideradas potenciais erros de identificação ou contaminação; células com símbolo ** destacam 
espécies consideradas com posição incerta; células com símbolo *** destacam aquelas espécies que apresentam identificação taxonômica diferente no 
GenBank ou WoRMS. 

 
Táxon / Categoria Família (WoRMS) nro Espécie SP_sp 16S info 18S info 28S info Voucher Pais/Região 
Subclasse 
Leptothecata  

    
    

Clado A - Ordem Lafoeida sensu novum 
    

Syntheciidae 1 Hincksella sp 1_1 KU_570     no ID no ID 
Lafoeidae 2 Lafoea dumosa  11_1 lem lem lem lem_27A Antártica 

3 Acryptolaria conferta 38_1 AM887981     no ID Marrocos 
Linhagem 1 (L1) Melicertidae 4 Melicertum octocostatum 4_1 FJ550510 FJ550595 FJ550451 MHN:48744 Noruega 

Campanulinidae 5 Stegella lobata  1_1 FN424119 AY789778   no ID Antártica 
    641AN Antártica 

Clado B - Ordem Laodiceida taxon novum 
Laodiceidae 6 Laodicea undulata 10_1 FJ550471   FJ550390 MHN:31753 França 

7 Melicertissa sp. 7_1 AY512515 AF358075 AY920798 no ID Ilha d Guam 
          no ID no ID 

Tiarannidae 8 Modeeria rotunda 2_1 FJ550476  FJ550540 FJ550396 MHN:32967 França 
9 Stegopoma plicatile 5_1 FJ550513 FJ550598 FJ550454 MHN:48755 Noruega 

Linhagem 2 (L2) Hebellidae 10 Anthohebella parasitica  6_1 AY787918 EU272603 EU272545 MHN:29762 Espanha 
11 Hebella scandens 15_2 lem     lem_S44 Brasil 
12 Hebella venusta   FJ550496 FJ550574 FJ550431 MHN:35476 Honduras 
13 Scandia gigas 6_1 AY787919     MHN:29764 Espanha 

Haleciidae 14 Hydrodendron gardineri** 24_1 AY787923 MHN:32618 Tailândia 
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Táxon / Categoria Família (WoRMS) nro Espécie SP_sp 16S info 18S info 28S info Voucher Pais/Região 
Laodiceidae 15 Staurodiscus gotoi 15_1 FJ550472 FJ550535 FJ550391 MHN:33467 N Zelândia 

Clado C - Ordem Statocysta 
Subordem 
Campanulinida  
sensu novum Campanulinidae 16 Calycella syringa 4_1 AY789833 AY789776 FJ550372 664MA EUA 

    no ID França 
17 Campanulina panicula 7_2 FJ550511 FJ550596 FJ550452 MHN:48748 Noruega 
18 Campanulina pumila***   AY789834 AY789777 781MA EUA 

Mitrocomidae 19 Mitrocomella brownei 9_2 FJ550521 FJ550374 no ID França 
20 Mitrocomella niwai   FJ550473 FJ550536 FJ550392 no ID N Zelândia 

Phialellidae 21 Phialella quadrata 10_1 FJ550474 FJ550537 FJ550393 MHN:33466 N Zelândia 
Tiaropsidae 22 Tiaropsidium kelseyi 7_1 AY512517 AF358079 EU305537 AGC1033 EUA 

23 Tiaropsis multicirrata 1_1 FJ550468 FJ550531 FJ550386 no ID Islândia 
Linhagem 3 (L3) Campanulinidae 24 Opercularella lacerata 4_1 lem lem lem_4/5 MZUSP:1848 EUA 
Subordem Eirenida 
taxon novum (C_1)   

    
     

Superfamília 
Eirenoidea  
sensu novum Aequoreidae  25 Aequorea aequorea  22_5 AY512518  AF358076 EU305505 no ID EUA 

  
26 Aequorea conica   HM053552 

  
IOCAS:36021 China 

27 Aequorea coerulescens   KU_575 no ID no ID 
28 Aequorea floridana   EU305506 AGC333 Bahamas 
29 Aequorea victoria   EU305469 AF358077 AY920799 no ID no ID 
30 Rhacostoma atlantica*** 1_1 lem lem lem lem_S65 Brasil 

Blackfordiidae  31 Blackfordia virginica 3_1 lem lem lem lem_S42 Brasil 
Eirenidae 32 Eirene hexanemalis 23_5 FJ418647 LMZ-200612-2 China 

33 Eirene kambara    FJ418649 FJ418670 LMZ-200704 China 
34 Eirene lacteoides   FJ418650 FJ418671 LMZ-200712 China 
35 Eirene pyramidalis   FJ418652 FJ418673 LMZ-200705 China 
36 Eirene viridula   FJ550502 FJ550588 FJ550445 no ID França 
37 Eutonina indicans 2_1 lem lem_3/5 lem_S131 Brasil 

Malagazziidae  38 Octophialucium indicum 8_1 AY787897 EU272626 EU272577 MHN:29970 N Zelândia 
Sugiuridae 39 Sugiura chengshanense 1_1 HM053546   IOCAS:36023 China 

Clado ("Eirenidae" + 
Lovenellidae) (C_2) 

Eirenidae 40 Eirene ceylonensis 23_2 FJ418647 FJ418669   LMZ-200612-1 China 

41 Eirene menoni    FJ418651 FJ418672   LMZ-200706 China 
42 Eugymnanthea japonica 3_1 AY285162 FJ418674   no ID China 
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Táxon / Categoria Família (WoRMS) nro Espécie SP_sp 16S info 18S info 28S info Voucher Pais/Região 
      no ID Japão 

43 Eutima curva 24_5 FJ550514 FJ550599 FJ550455 MHN:33468 N Zelândia 
44 Eutima gegenbauri   FJ550515 FJ550600 FJ550456 MHNG INVE31748 França 
45 Eutima krampi    FJ418653 FJ418675 LMZ-200606-1 China 
46 Eutima levuka   FJ418654  FJ418676  LMZ-200707 China 
47 Eutima sapinhoa     EU305493 EU305515 AL548 no ID 
48 Helgicirrha brevistyla  11_2 FJ418655 FJ418677 LMZ-200606-2 China 
49 Helgicirrha malayensis   FJ418645 FJ418668   LMZ-200612-3 China 

Lovenellidae 50 Eucheilota maculata 18_2 lem lem lem lem_S132 Brasil 
51 Eucheilota menoni   FJ550493 FJ550570 FJ550427 MHN:33457 N Zelândia 
52 Hydranthea margarica 1_1 DQ855932 FJ550567 FJ550424 no ID Espanha 

Subordem 
Proboscoida sensu 
novum (Clado C_3) 

  
    

     

Infraordem 
Campanulariida 
sensu novum 
(C_3.1) Bonneviellidae  53 Bonneviella regia 10_4 AY789805 AY789740 818AS EUA 

54 Bonneviella sp. 2 819AS   AY789806 AY789741 819AS EUA 
55 Bonneviella sp. 3 830AS   AY789807 AY789742 830AS EUA 
56 Bonneviella sp. 4 839AS   AY789808 AY789743   839AS EUA 

Campanulariidae 57 Campanularia hincksii 36_2 AY789794 AY789794 37IT Itália 
58 Campanularia sp.   FN424118 lem lem lem_17A Antártica 
59 Campanularia volubilis   AY789804 AY789739   USNM:1106166 EUA 
60 Orthopyxis everta  16_3 AY789793 AY789728 66IT Itália 
61 Orthopyxis everta 2***   FJ550466 FJ550383 no ID N Zelândia 
62 Orthopyxis integra   lem lem lem MZUSP:4107 Brasil 
63 Orthopyxis sargassicola    lem lem lem MZUSP:4247 Brasil 
64 Rhizocaulus verticillatus 2_1 AY789803 AY789738    USNM:1106183 EUA 
65 Silicularia rosea  3_1 FJ550482 FJ550549 FJ550406 MHN:25072 N Zelândia 

Infraordem Obeliida 
taxon novum 
(C_3.2) Campanulariidae 66 Clytia hummelincki  58_6 AY789809 AY789744 856SA África do Sul 

67 Clytia gracilis   DQ068062 DQ068052 USNM:1078723 Brasil 
68 Clytia hemisphaerica   AY789814 AY789753 FJ550457 826NS Dinamarca 

    no ID França 
69 Clytia hemisphaerica 2***   AY346365 no ID no ID 
70 Clytia linearis   AY789810 AY789748 USNM:1078729 EUA 
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Táxon / Categoria Família (WoRMS) nro Espécie SP_sp 16S info 18S info 28S info Voucher Pais/Região 
71 Clytia noliformis   DQ064792 EU272611 EU272554 no ID Brasil 

    no ID Brasil 
72 Clytia paulensis   AY346361 AY789746 USNM:1106158 Itália 
73 Gonothyraea loveni 3_2 lem lem lem MZUSP:1845 EUA 
74 Gonothyraea inornata***   AY789822 AY789761   564WA EUA 
75 Laomedea calceolifera 6_2 AY789829 AY789768 FJ550447 721MA EUA 

    MHN:37296 França 
76 Laomedea flexuosa   AY789824 AY789763   864IC Islândia 
77 Obelia bidentata 10_4 AY789815 AY789754 FJ550446 76NC EUA 

    MHN:37294 França 
78 Obelia dichotoma   lem lem lem MZUSP:1776 EUA 
79 Obelia geniculata   lem lem lem MZUSP:1866 EUA 
80 Obelia longissima   lem lem lem MZUSP:1807 EUA 

Eirenidae 81 Eirene brevistylis* 23_1 FJ418646 no ID China 
Lovenellidae 82 Eucheilota bakeri* 18_3 AY789831 AY789774 704CA EUA 

83 Lovenella gracilis 13_1 AY789830 AY789773   848NJ EUA 
Linhagem 4 (L4) Lafoeidae 84 Billardia subrufa** 4_1 lem lem lem lem_S124 Antártica 
Clado ((D,E)(F(G(H,I))))) - Ordem Macrocolonia  
Subordem 
Staurothecida taxon 
novum 
Staurothecidae 
família nova (D) Sertulariidae 85 Staurotheca antarctica 24_4 FN424141 lem lem_4/5 lem_S155 Antártica 

86 Staurotheca compressa   FN424143 no ID Antártica 
87 Staurotheca nonscripta   FN424144 no ID Antártica 
88 Staurotheca pachyclada   FN424145     no ID Antártica 

Symplectoscyphidae 
família nova (E) Sertulariidae 89 Antarctoscyphus elongatus 10_3 FN424138 lem_S154 Antártica 

90 Antarctoscyphus grandis   FN424139 lem lem_2/5 lem_46A Antártica 
91 Antarctoscyphus spiralis   FN424140 lem lem lem_S151 Antártica 
92 Symplectoscyphus curvatus 104_7 FN424146 lem lem lem_S156 Antártica 
93 Symplectoscyphus exochus   FN424147 lem lem lem_S123 Antártica 
94 Symplectoscyphus glacialis   FN424148 lem lem lem_S153 Antártica 
95 Symplectoscyphus liouvillei    FN424149 no ID Antártica 
96 Symplectoscyphus plectilis   FN424150 no ID Antártica 
97 Symplectoscyphus tricuspidatus   AY787907 MHN:29953 Islândia 

Subordem Haleciida 
sensu novum (F)   
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Táxon / Categoria Família (WoRMS) nro Espécie SP_sp 16S info 18S info 28S info Voucher Pais/Região 
Superfamília 
Halecioidea   

    
     

Haleciidae sensu 
novum Haleciidae 98 Halecium beanii 119_13 FJ550488 FJ550560 FJ550417 MHN:34009 África do Sul 

99 Halecium delicatulum   FN424123 no ID Antártica 
100 Halecium halecinum   lem lem lem MZUSP:1782 EUA 
101 Halecium incertus   FN424124 lem lem lem_150 Antártica 
102 Halecium labrosum   AY787916 FJ550550 FJ550407 MHN:29030 Islândia 
103 Halecium lankesterii***   AM888316 no ID Reino Unido 
104 Halecium lenticulare   FJ550469 FJ550532 FJ550387 MHN:33461 N Zelândia 
105 Halecium mediterraneum   FJ550492 FJ550566 FJ550423 MHN:34437 França 
106 Halecium mirabile***   KU_569 no ID no ID 
107 Halecium muricatum   AY787915 EU272619 FJ550408 MHN:29028 Islândia 
108 Halecium petrosum   AY787893 MHN:29763 Espanha 
109 Halecium pusillum   FJ550499 FJ550580 FJ550437 MHN:36295 França 
110 Halecium tenellum   AM888322 no ID Reino Unido 

Subordem 
Sertulariida taxon 
novum (Clado G) 

   
    

    

Sertularellidae 
família nova (G_1) Sertulariidae 111 Sertularella africana 124_11 FJ550490 FJ550563 FJ550420 MHN:34017 África do Sul 

112 Sertularella diaphana   lem lem lem MZUSP:1725 Brasil 
113 Sertularella ellisii   FJ550478 FJ550545 FJ550402 MHN:32156 Espanha 
114 Sertularella gayi   FJ550579 FJ550436 MHN:36302 França 
115 Sertularella mediterranea   FJ550479 FJ550546 FJ550403 MHN:32948 França 
116 Sertularella polyzonias   AM888340 no ID G de Cádiz 
117 Sertularella robusta   AM888339 no ID G de Cádiz 
118 Sertularella rugosa   AY787906 MHN:29032 Islândia 
119 Sertularella sanmatiasensis   FN424141 lem lem_4/5 lem_S158 Antártica 
120 Sertularella tenella     lem_2/3 lem_1/5 lem_S112 Brasil 
121 Symplectoscyphus turgidus* 104_1 FJ550462 FJ550524 FJ550377 MHN:29467 EUA 

 Thyroscyphidae 
(G_2) 

Thyroscyphidae 122 Thyroscyphus ramosus 10_2 lem lem lem MZUSP:1664 Brasil 

123 Thyroscyphus marginatus   FJ550495 FJ550573 FJ550430 MHN:35477 Honduras 
124 Sertularelloides cylindritheca*** 1_1 lem lem MZUSP:1677 Brasil 

Sertulariidae sensu 
novum (G_3) 

Lafoeidae 125 Abietinella operculata 1_1 FN424136     no ID Antártica 

126 Cryptolaria pectinata 4_1 AM887994     no ID G de Cádiz 
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Táxon / Categoria Família (WoRMS) nro Espécie SP_sp 16S info 18S info 28S info Voucher Pais/Região 
127 Zygophylax biarmata 47_1 AM888343     no ID G de Cádiz 

Sertulariidae 128 Abietinaria abietina 37_2 FJ550484 FJ550554 FJ550411 MHN:29446 Islândia 
129 Abietinaria filicula   FJ550485 FJ550555 FJ550412 MHN:29947 Islândia 
130 Amphisbetia minima 29_2 AY787903 EU272602 EU272544 MHN:25071 N Zelândia 
131 Amphisbetia operculata   FJ550489 FJ550561 FJ550418 MHN:34014 África do Sul 
132 Diphasia fallax 28_2 AY787901 EU305491 FJ550414 MHN:29950 Islândia 
133 Diphasia rosacea   AM888306     no ID Reino Unido 
134 Dynamena crisioides 18_5 lem lem lem_4/5 MZUSP:1679 Brasil 
135 Dynamena disticha   AY787909 MHN:29754 Espanha 
136 Dynamena moluccana   FJ550494 FJ550572 FJ550429 no ID Tailândia 
137 Dynamena obliqua   KU_ 565 no ID no ID 
138 Dynamena pumila   AY787902 FJ550558 FJ550415 MHN:29026 Islândia 
139 Hydrallmania falcata 4_1 FJ550487 FJ550559 EU305519 MHN:29948 Islândia 
140 Idiellana pristis 2_1 lem lem lem_4/5 MZUSP:1651 Brasil 
141 Salacia desmoides 22_1 FJ550464 FJ550528 FJ550381 no ID França 
142 Sertularia argentea 60_8 FJ550461 FJ550520 FJ550373 no ID França 
143 Sertularia cupressina   FJ550475 FJ550539 FJ550395 MHN:29949 Islândia 
144 Sertularia distans   lem lem lem MZUSP:1705 Brasil 
145 Sertularia marginata   lem lem lem MZUSP:1656 Brasil 
146 Sertularia perpusilla   AY787894 EU305532 MHN:29765 Espanha 
147 Sertularia tumida   lem lem lem lem_S54 Brasil 
148 Sertularia turbinata   lem lem lem MZUSP:1704 Brasil 
149 Sertularia unguiculata   AY787904     MHN:29969 N Zelândia 
150 Thuiaria thuja 49_2 AY787908 EU305503 EU305536 MHN:29951 Islândia 
151 Thuiaria cornigera***     Z92899   no ID no ID 

Linhagem 5 (L5) Haleciidae 152 Hydrodendron mirabile 24_1 DQ855933 FJ550568 FJ550425 MHN:34779 Espanha 
153 Nemalecium lighti 2_1 lem lem lem lem_S17 Brasil 

Subordem 
Plumupheniida 
taxon novum (H,I)  

     
     

Infraordem 
Aglaopheniida taxon 
novum (Clado H)  

     
     

Aglaopheniidae Aglaopheniidae 154 Aglaophenia acacia 70_14 FJ550507 MHN:37535 Itália 
155 Aglaophenia elongata   FJ550508 FJ550593 FJ550450 MHN:37539 Itália 
156 Aglaophenia harpago   FJ550506 FJ550592 FJ550449 MHN:37531 Itália 
157 Aglaophenia kirchenpaueri   AM887983 DQ831276 no ID Reino Unido 
158 Aglaophenia latecarinata   lem lem_S48 Brasil 
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Táxon / Categoria Família (WoRMS) nro Espécie SP_sp 16S info 18S info 28S info Voucher Pais/Região 
159 Aglaophenia lophocarpa   AM887988 no ID G de Cádiz 
160 Aglaophenia octodonta   AM887989 FJ550541 FJ550397 MHN:32875 França 
161 Aglaophenia parvula   DQ855914 MHN:34013 África do Sul 
162 Aglaophenia picardi   AY787891 MHN:29758 Espanha 
163 Aglaophenia pluma   DQ855916 FJ550542 FJ550398 MHN:38220 França 
164 Aglaophenia rhynchocarpa   lem lem lem MZUSP:1656 Brasil 
165 Aglaophenia struthionides   KU_ 332 no ID no ID 
166 Aglaophenia tubiformis   AM887991 EU272601 EU272543 MHN:32960 França 
167 Aglaophenia tubulifera   AM887992     no ID Reino Unido 
168 Cladocarpus integer 52_1 FJ550512 FJ550597 FJ550453 MHN:48754 Noruega 
169 Gymnangium gracilicaule 38_3 DQ855934 FJ550585 FJ550442 MHN:36839 Madagascar 
170 Gymnangium hians   AY787922 Z86122 MHN:32586 Tailândia 

    no ID no ID 
171 Gymnangium montagui   AM888313     no ID Reino Unido 
172 Lytocarpia phyteuma 39_2 AY787921 MHN:32597 Tailândia 
173 Lytocarpia canepa***   lem lem lem_4/5 lem_S139 Argentina 
174 Lytocarpia sp.   FJ550505 FJ550591 FJ550448 MHN:36828 Madagascar 
175 Macrorhynchia philippina 25_2 lem lem lem MZUSP:1728 Brasil 
176 Macrorhynchia phoenicea   DQ855935 FJ550584 FJ550441 MHN:36813 Madagascar 
177 Macrorhynchia phoenicea 2***   FJ550500 FJ550586 FJ550443 MHN:36832 Madagascar 

Infraordem 
Plumulariida sensu 
novum (Clado I) 

       
    

Schizotrichidae  
(I_1) 

Halopterididae 178 Schizotricha crassa 21_5 FN424125 lem lem lem_S162 Antártica 

179 Schizotricha falcata   FN424126 lem lem lem_S157 Antártica 
180 Schizotricha nana   FN424127 lem lem lem_S127 Antártica 
181 Schizotricha trinematotheca   FN424128 no ID Antártica 
182 Schizotricha turqueti   FN424129 lem lem lem_S159 Antártica 

Kirchenpaueriidae 
(I_2) Kirchenpaueriidae 183 Kirchenpaueria pinnata 14_1 AY787911 FJ550578 FJ550435 MHN:29965 França 

184 Kirchenpaueria pinnata 2***   DQ855923 FJ550581 FJ550438 MHN:36296 França 
185 Oswaldella grandis 26_5 FN424139 lem lem lem_13A Antártica 
186 Oswaldella incognita   FN424133 no ID Antártica 
187 Oswaldella laertesi   FN424134 lem lem lem_S129 Antártica 
188 Oswaldella shetlandica   lem lem lem lem_S128 Antártica 
189 Oswaldella stepanjantsae   FN424135 lem lem lem_S130 Antártica 
190 Pycnotheca mirabilis 3_1 FJ550465 FJ550529 FJ550382 MHN:25847 N Zelândia 
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Táxon / Categoria Família (WoRMS) nro Espécie SP_sp 16S info 18S info 28S info Voucher Pais/Região 
191 Ventromma halecioides*** 3_1 AY787895 FJ550530 FJ550385 MHN:29766 França 
192 Ventromma halecioides 2***   lem   lem_2/5 lem_S106 Brasil 

Halopterididae  Halopterididae  193 Antennella ansini 23_3 FJ550470 FJ550533 FJ550388 MHN:32157 Espanha 
(I_3) 194 Antennella kiwiana   DQ855918 FJ550534 FJ550389 MHN:33623 N Zelândia 

195 Antennella secundaria   DQ883445 FJ550575 FJ550432 MHN:32969 França 
196 Halopteris alternata 35_8 DQ855939 no ID Brasil 
197 Halopteris catharina   DQ855920 FJ550517 FJ550370 no ID França 
198 Halopteris carinata    lem lem lem MZUSP:1681 Brasil 
199 Halopteris diaphana    lem lem lem MZUSP:1662 Brasil 
200 Halopteris liechtensternii   AY787888 FJ550526 FJ550379 MHN:30116 Espanha 
201 Halopteris minuta   AY787912 EU272620 EU272567 MHN:25073 N Zelândia 
202 Halopteris schucherti   FJ550577 FJ550434 no ID Chile 
203 Halopteris tenella   DQ855938     AL575 Brasil 
204 Monostaechas quadridens 6_1 lem lem lem MZUSP:4632 Brasil 

Plumulariidae 205 Polyplumaria flabellata*** 8_1 AM888338     no ID Marrocos 
Plumulariidae  Plumulariidae 206 Dentitheca bidentata  4_1 lem lem lem MZUSP1731 Brasil 
(I_4) 207 Nemertesia antennina  43_2 AY787910 EU305498 EU305523 MHN:29954 França 

208 Nemertesia ventriculiformis   AM888336     no ID Marrocos 
209 Plumularia filicaulis 89_10 DQ855926 FJ550565 FJ550422 MHN:34020 África do Sul 
210 Plumularia habereri   FJ550571 FJ550428 no ID Tailândia 
211 Plumularia habereri 2***   DQ855927 no ID Tailândia 
212 Plumularia hyalina   AY787913 FJ550552 FJ550409 MHN:25333 Reino Unido 
213 Plumularia insignis   lem_1/3 lem_2/5 lem_S134 Argentina 
214 Plumularia lagenifera   DQ855928 FJ550527 FJ550380 MHN:25120 EUA 
215 Plumularia margaretta   FJ550483 FJ550553 FJ550410 MHN:29760 Espanha 
216 Plumularia margaretta 2***   lem lem lem MZUSP:1734 Brasil 
217 Plumularia setacea   lem lem lem lem_S144 Argentina 
218 Plumularia obliqua   DQ855929 FJ550544 FJ550401 no ID França 
219 Plumularia pulchella   DQ855930 FJ550562 FJ550419 MHN:34016 África do Sul 
220 Plumularia spiralis   AY787920 FJ550569 FJ550426 MHN:32600 Tailândia 

Táxon / Categoria G/Sp G//Sp nro Espécie SP_sp 16S info 18S info 28S info Voucher Pais/Região 
Ordem     

“Anthoathecata”     

Subordem     

Capitata     

Corynidae 13/55 3//3 221 Coryne pintneri 19_1 AJ878717 GQ424330 GQ424303 MHN:31976 França 
222 Sarsia lovenii 11_1 GQ395329 GQ424337 GQ395329 MHN:48736 Noruega 
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Táxon / Categoria G/Sp G//Sp nro Espécie SP_sp 16S info 18S info 28S info Voucher Pais/Região 
223 Stauridiosarsia ophiogaster*** 8_1 EU305473 EU272615 EU272560 MHN:32963 França 

Cladocorynidae 2/7 1//1 224 Cladocoryne floccosa 7_1 lem lem lem lem_S40 Brasil 
    MHN:34228 França 

Moerisiidae 3/10 1//1 225 Moerisia inkermanica 9_1 lem lem lem lem_S41 Brasil 
Pennariidae  1/5 1//1 226 Pennaria disticha 5_1 lem lem lem MZUSP:1670 Brasil 
Porpitidae 2/3 1//1 227 Porpita porpita 2_1 AY935322 GQ424319 EU883551 no ID México 

          no ID no ID 
Zancleidae 3/40 1//1 228 Zanclea prolifera 33_1 EU305488 EU272639 EU272598 no ID no ID 
Subordem     

Aplanulata               
Candelabridae 3/18 1//1 229 Candelabrum cocksii 13_1 AY512520 AY920758 AY920796 MHN:29591 França 

    no ID França 
Corymorphidae 11/75 1//1 230 Corymorpha pendula 42_1 EU876538 EU876565 EU879936 KUNHM:2962 EUA 
Hydridae 1/40 1//1 231 Hydra circumcincta 40_1 GU722769 EU876568 EU879939 DMAK13c EUA 
Tubulariidae 7/68 1//2 232 Ectopleura obypa 33_2 lem lem lem MZUSP:0257 Brasil 

233 Ectopleura larynx   lem lem lem MZUSP:1807 EUA 
Subordem     

Filifera I               
Eudendriidae 2/75 1//3 234 Eudendrium caraiuru 1_3 lem lem lem_S105 Brasil 

235 Eudendrium carneum   lem lem lem MZUSP:1700 Brasil 
236 Eudendrium glomeratum   AM991301 lem lem lem_S58 Itália 

    França 
Ptilocodiidae 5/9 1//1 237 Hydrichthella epigorgia 2_1 EU305478 EU272622 EU272569 KUNHM:2665 no ID 
Proboscidactylidae 1/9 1//1 238 Proboscidactyla ornata 9_1 EU305481 EU272631 EU272587 KUNHM:2767 no ID 
Laingiidae 3/4 1//1 239 Fabienna sphaerica 2_1 AM183133 AY920767 AY920797 MHN:33453 N Zelândia 
Subordem     

Filifera III     

Hydractiniidae 13/119 1//1 240 Hydractinia sp. Chile 1_1 lem lem lem lem_S104 Chile 
Stylasteridae 28/280 1//1 241 Adelopora crassilabrum 1_1 EU645356 EU272642 EU272541 USNM:1027760 N Caledônia 
Subordem     

Filifera IV     

Bougainvilliidae 15/99 2//2 242 Bimeria vestita 7_1 lem lem lem MZUSP:1651 Brasil 
243 Bougainvillia muscus 29_1 lem lem lem MZUSP:4104 Brasil 

Cytaeididae 3/17 1//1 244 Perarella schneideri 1_1 AM411414 HM357626 HM357628 MHN:49086 Itália 
Pandeidae 21/96 1//1 245 Leuckartiara octona 19_1 AM411421 EU272624 AM411421 no ID França 
Oceaniidae 7/26 1//1 246 Turritopsis nutricula 8_1 lem lem lem MZUSP:4093 Brasil 
Rathkeidae 5/14 1//1 247 Lizzia blondina 5_1 AM411417 EU272625 EU272574 Sch493 França 
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Táxon / Categoria G/Sp G//Sp nro Espécie SP_sp 16S info 18S info 28S info Voucher Pais/Região 
Ordem     
Siphonophorae     
Subordem     
Calycophorae               
Prayidae 13/27 1//1 248 Praya dubia 2_1 AY935285 AY937326 AY935285 YPM:35346 EUA 
Subordem     

Physonectae               
Apolemiidae 1/5 1//1 249 Apolemia sp. CWD-2005 5_1 AY935290 AY937331 EU272546 YPM:35090 O Pacífico 
Physophoridae 1/2 1//1 250 Physophora hydrostatica 2_1 AY93531 AY935300 EU272582 YPM:35046 NO Atlântico 
Subordem     

Cystonectae     

Physaliidae 1/1 1//1 251 Physalia physalis 1_1 AY935284 AY358065 EU448095 YPM:35345 EUA 
Agalmatidae 11/23 1//1 252 Cordagalma ordinata*** 1_1 AY935275 AY937317 EU272555 YPM:35032 NO Atlântico 
Forskaliidae 1/5 1//1 253 Forskalia edwardsii*** 5_1 AY935278 AY937354 EU305516 YPM:35036 NO Atlântico 
Rhodaliidae 8/13 1//1 254 Stephalia dilata 2_1 AY935315 AY937357 EU305534 YPM:35358 México 

Táxon / Categoria G/Sp G//Sp nro Espécie SP_sp 16S info 18S info 28S info Voucher Pais/Região 
Subclasse     

Trachylina     

Superfamília     

Narcomedusae               
Aeginidae 8/10 1//1 255 Solmundella bitentaculata 1_1 EU293998 EU247812 EU247795 MHN:31746 no ID 

    USNM:1107456 Antártica 
Superfamília     

Trachymedusae               

Geryoniidae 4/4 2//2 256 Geryonia proboscidalis 1_1 EU293979 EU247816 EU247807 
JAMSTEC RB-
BWD-4 Japão 

          Hy68.1.1 N Atlântico 
257 Liriope tetraphylla 1_1 lem lem lem_4/5 lem_S10 Brasil 

Rhopalonematidae 15/35 3//3 258 Aglantha digitale 3_1 EU293985 EU247821 AY920791 USNM:1073329 EUA 
    no ID no ID 

 
259 Crossota rufobrunnea 5_1 EU293986 EU247824 EU247800 

JAMSTEC 
I060319b-N4 Japão 

 
260 Pantachogon haeckeli 3_1 EU293988 AF358062 AY920792 

MBARI dive T981 
SS1 no ID 

    no ID no ID 
alicreatidae 6/9 1//1 261 Botrynema brucei 2_1 EU293982 EU247822 EU247798 no ID Japão 

    Hy07.2.3 O Ártico 
Superfamília     
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Táxon / Categoria G/Sp G//Sp nro Espécie SP_sp 16S info 18S info 28S info Voucher Pais/Região 
Limnomedusae     

Olindiidae 17/45 2//2 262 Maeotias marginata 1_1 AY512508 AF358056 EU247810 no ID EUA 
263 Olindias sambaquiensis 6_1 lem lem lem lem_S01 Brasil 

 Táxon / Categoria Nro 16S info 18S info 28S info 

TOTAL Leptothecata  220 211 165 139 

TOTAL “Anthoathecata”  27 27 27 27 

TOTAL Siphonophorae  7 7 7 7 

TOTAL Trachylina  9 9 9 9 

TOTAL HYDROZOA  263 254 208 182 
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Resultados 

 Incorporamos ao conhecimento dados novos para 74 espécies de 

Leptothecata, totalizando 220 espécies de leptotecados analisadas. Além 

dessas, há 43 espécies usadas como grupo-externo (14 incorporadas nesse 

estudo), totalizando 263 espécies de Hydrozoa nas matrizes multilocus (Tabela 

1). A partir da qualidade geral do suporte nodal da maioria dos nós, o resultado 

da hipótese de trabalho é o da matriz 16S18S28S_N (ver Discussão; nova 

proposta taxonômica para Leptothecata destacada nas Figuras 1 e 4, e 

Tabelas 1 e 5). 

 

Grupos externos 

A grande maioria das linhagens externas (Tabela 1) resultou como 

monofilética nas análises combinadas (e.g., Aplanulata; Figuras 1-3), mas cada 

análise resultou em um grupo de Hydroidolina diferente como grupo irmão dos 

leptotecados, sendo que a linhagem Filifera IV+Hydractinia sp. na análise 

16S18S28S_Nw4 (Figura 3) foi a única que apareceu na condição de alto 

suporte nodal (veja também os resultados das análises 28S_N e 28S_Nrw4; 

Figuras Suplementares 10 e 11). As filogenias gênicas de 16S apresentaram 

um artefato derivado da atração de ramos longos (long branch attraction), 

resultando em Leptothecata como não monofilético (e.g., Figura Suplementar 

3). 

 

Linhagens basais de Leptothecata ou de seus grupos mais inclusivos 

A linhagem basal de Leptothecata inclui duas espécies de Lafoeidae 

(Lafoea dumosa e Acryptolaria conferta) e Hincksella sp., formando o clado A 

Lafoeida sensu novum + Hincksella, com posição basal estável (Figuras 1-3; 

Tabela 3). 

Laodiceida taxon novum é outra linhagem com posição estável e 

corroborada, incluindo espécies de Laodiceidae (monofilética ao se 

desconsiderar Staurodiscus gotoi) e Tiarannidae (não monofilética) (Figura 1). 

Uma série de linhagens mono ou oligoespecíficas também aparecem em 

posições relativamente basais nas filogenias combinadas, ora monofiléticas ora 

relativamente próximas em termos patrísticos (Figura 1). Quando instáveis com 

relação ao seu posicionamento, foram aqui tratadas como “Linhagens” 

(marcadas com letra L). 
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Na base de Leptothecata ou de seus subgrupos mais inclusivos 

aparecem as seguintes linhagens tratadas à parte: Stegella lobata + Melicertum 

octocostatum; “Hebellidae” como um grado; e Billardia subrufa (Figuras 1-3, 

Tabela 3). 

Statocysta 

A hipótese derivada de 16S18S28S_N (Figura 1) corrobora Statocysta e 

Macrocolonia (Leclère e al. 2009), com alto suporte. Statocysta inclui a grande 

maioria de espécies com medusa no ciclo de vida (Figuras 1-3; Tabela 3), 

divididas em três grandes clados: Campanulinida sensu novum basal em 

relação aos clados irmãos Eirenida taxon novum (dividido em dois subclados) e 

Proboscoida sensu novum (também dividido em dois subclados) (Figuras 1-3). 

O clado Campanulinida sensu novum inclui espécies de Campanulinidae 

(Calycella syringa e Campanulina panicula), Phialellidae (Phialella quadrata e 

Opercularella pumila), Mitrocomidae (Mitrocomella brownei, Mitrocomella niwai 

e Tiaropsidium kelseyi) e Tiarannidae (Tiaropsis multicirrata), sendo que 

apenas Mitrocomidae resulta como monofilética (Figura 1; ver valores altos de 

suporte nos nós). A posição do clado Campanulinida sensu novum como grupo 

irmão de Eirenida taxon novum + Proboscoida sensu novum ocorre nos 

resultados sem filtragem (16S18S28S) e de filtragem baixa (16S18S28S_N), 

mas no de alta filtragem (16S18S28S_Nrw4) Campanulinida sensu novum é 

grupo irmão de Eirenida taxon novum (Figuras 1-3; veja a discussão abaixo 

sobre efeito de O. lacerata na posição basal do clado Campanulinida sensu 

novum). 

Há duas linhagens em Eirenida taxon novum, bem suportadas em todos 

os resultados combinados: Eirenoidea sensu novum e (Eirenidae*1 + 

Lovenellidae). O primeiro clado, Eirenoidea sensu novum, apresenta espécies 

de Aequoreidae (Rhacostoma atlantica e espécies de Aequorea), Eirenidae 

(Eutonina indicans e Eirene spp.), Octophialucium indicum (única espécie de 

Malagazziidae em nossa análise) e espécies de Blackfordiidae (Blackfordia 

virginica) e Sugiuridae (Sugiura chengshanense) (Figuras 1-3). O segundo 

clado, (Eirenidae* + Lovenellidae), apresenta gêneros agrupados em duas 

linhagens com alto suporte na maioria dos nós para 16S18S28S e 

                                            
1 Destaca‐se com o símbolo* o clado que apresenta espécies consideradas tradicionalmente da família 

Eirenidae. Entretanto, nos nossos resultados principais estas espécies  formam parte de uma linhagem 

separada (veja Figuras 1‐3). 
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16S18S28S_N, incluindo principalmente espécies de Eirenidae, como 

Helgicirrha, Eirene (Eirene menoni, Eirene ceylonensis), e da família 

Lovenellidae (Hydranthea margarica e Eucheilota menoni). A linhagem irmã 

apresenta espécies do gênero Eutima e a espécie Eugymnanthea japonica.  

A última linhagem de Statocysta, o clado Proboscoida sensu novum, 

inclui gêneros de Campanulariidae, Bonneviellidae, Lovenellidae (ver provável 

erro de identificação para E. bakeri abaixo); além da espécie Eirene brevistylis 

(Eirenidae) (Figura 1), que também atribuímos ser um potencial erro de 

identificação ou atração de ramos longos associada à sequência de 16S (ver 

Zheng et al. 2014). Dado o alto suporte nodal das duas linhagens principais, 

propomos nomes para seus dois novos táxons: Campanulariida sensu novum 

contém os gêneros Orthopyxis, Campanularia, Bonneviella e as espécies 

Rhizocaulus verticillatus e Silicularia rosea; a contraposição são os Obeliida 

taxon novum que estão representados quase na totalidade por Obeliidae 

(Laomedea, Obelia) e Clytiidae, além de Lovenellidae (com as espécies 

Lovenella gracilis e as nominais Eucheilota bakeri e Eirene brevistylis, 

provavelmente identificadas incorretamente) (Figura 1, Tabela 1). 

Macrocolonia 

Este clado, o mais rico em espécies, foi dividido em grandes clados 

basais (clados D, E e F) e mais apicais (clados e subgrupos G, H e I), além das 

linhagens avulsas e de posição instável como Billardia subrufa, Nemalecium 

lighti e Hydrodendron mirabile (Figura 1; Tabela 3). Há demanda de 

reestruturação dos clados de Macrocolonia sensu novum, ao que propomos 

uma série de redefinições e novos táxons. 

O clado D inclui espécies do gênero Staurotheca, sendo Staurotheca 

antarctica a única com os marcadores nucleares analisados. O suporte nodal 

do clado na topologia de trabalho é alto, mas diminui com aumento da filtragem 

de dados (Figuras Suplementares 6-8). Dada à distinção morfológica desse 

táxon, propomos a criação de Staurothecidae família nova.  

O clado E corresponde à Symplectoscyphidae família nova, e inclui 

Antarctoscyphus e Symplectoscyphus (Figuras 1-3), gêneros monofiléticos e 

com alto suporte, à exceção de Symplectoscyphus curvatus. 

O clado F corresponde aos Haleciida sensu novum, incluindo apenas 

espécies de Halecium, com alto suporte e uma posição estável nas diferentes 

análises multilocus, como grupo basal de Plumulariida sensu novum. 
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O clado G corresponde aos Sertulariida taxon novum, nos quais se 

caracterizam três clados: Sertularellidae taxon novum (grupo G_1; inclui 

Symplectoscyphus turgidus); Thyroscyphidae (G_2; com Thyroscyphus e 

Sertularelloides cylindritheca) e Sertulariidae (G_3; em que apenas Diphasia 

resulta monofilético nas três análises multilocus). Os suportes nodais de clados 

de Sertulariida taxon novum diminuem com a filtragem dos dados (Figuras 1-3). 

Nemalecium lighti e Hydrodendron mirabile são espécies 

tradicionalmente atribuídas a Haleciidae, cujas posições foram instáveis nas 

diferentes filtragens (L-5). Ressaltamos que, com a maior filtragem, H. mirabile 

forma um clado com Hydrodendron gardineri e este é grupo irmão de 

Aglaopheniida taxon novum e Plumulariida sensu novum (Figuras 1 e 3). 

O clado H é definido como Aglaopheniida taxon novum, com a estrutura 

geral do clado mantida nas análises combinadas (Figuras 1-3; Tabela 3). Por 

último, o Clado I corresponde aos Plumulariida, sensu novum, com 

Schizotrichidae (I_1; altos valores nodais nos três resultados combinados e 

posição relativa mantida nas análises multilocus), Kirchenpaueriidae (I_2), 

Halopterididae (I_3; em que nenhum dos gêneros tradicionais resultam 

monofiléticos nas análises combinadas) e Plumulariidae (I_4; em que somente 

Nemertesia resulta monofilético). 

Nas análises de relação de frequências transição: transversão (ts:tv) 

para 16S e 18S (28S não foi computado por limitações de buffer na última 

versão de DAMBE), a relação de valores entre os tipos de mudanças apresenta 

tendências diferentes, mas não há alterações substanciais nas diferentes 

matrizes gênicas analisadas. Para o 16S, as frequências relativas dos 

nucleotídeos e a relação ts:tv é muito similar nas análises sem filtragem e com 

filtragem mínima (Figura Suplementar 12; Tabela 2), mas as frequências se 

alteram e a relação ts:tv diminui o desvio original nas frequências nucleotídicas 

(Figura Suplementar 10; Tabela 2). Nas matrizes do marcador 18S, as 

frequências nucleotídicas praticamente não mudam em nenhuma das matrizes 

(sem/com filtragem). O ts:tv é similar para as análises das matrizes sem e com 

baixa filtragem, sendo que as curvas de ts:tv se separam com alta filtragem 

(Figura Suplementar 10; Tabela 2). 
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Tabela 2 - Dados básicos e resultados obtidos nas análises filogenéticas, considerando cada matriz com e sem filtragem de dados; em negrito o resultado 
principal (multilocus: 16S1828S, 16S18S28S_N, 16S18S28S_Nrw4; filogenias gênicas: 16S, 16S_N, 16S_Nrw4, 18S, 18S_N, 18S_Nrw4, 28S, 28S_N, 
28S_Nrw4). O número de espécies analisadas em cada caso, o número de sítios presentes nas matrizes, os sítios conservados-variáveis-com informação (para 
parcimônia)-singletons são informados. Percentuais do número de gaps e missing data totais são apresentados e, no caso do resultado da filtragem do 
programa Aliscore, apresentamos o número e porcentagem de sítios eliminados, respectivamente. O Log-likelihood apresentado representa o Log-likelihood 
total para os casos de matrizes combinadas e matrizes individuais (análise particionada para matrizes com mais de um marcador molecular calculada no 
programa RAxML). Informamos também frequências de nucleotídeos totais, proporção de sítios invariantes e frequências de tipos de mudanças nucleotídicas, 
calculadas nos programas PhyML e MEGA, junto com os resultados de cálculos de parâmetros alfa e gamma em ambos programas. * = não se aplica. 

 
 
 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Análises LEPTOTHECATA; 
informação básica 

16S18S28S 16S18S28S_N 16S18S28S_Nrw4 16S 16S_N 16_Nrw4 

Táxons terminais 263 263 263 254 254 254 
Sítios (total) 6.254 5.608 4.548 647 582 452 
Sítios conservados 2.522 2.463 2.413 118 117 112 
Sítios variáveis 3.677 3.131 2.132 526 465 340 
Sítios com informação 
(Parcimônia) 

2.861 2.478 1.551 462 417 300 

Sítios singleton 757 637 581 61 46 40 
Gaps e caracteres missing data 
(%) 

38,55% 33,02% 28,94% 15,97% 8,72% 3,64% 

Aliscore (% sítios que são 
mantidos) 

* 89,67% 72,72% * 89,95% 69,86% 

Log-likelihood (RAxML) -174250,26 -155975,06 -74738,77 -39040,32 -36397,24 -19898,97 

Freq A C G T (PhyML) 
0,28 0,19 
0,26 0,26 

0,28 0,19 
0,26 0,25 

0,29 0,19 
0,26 0,25 

0,40 0,12 
0,15 0,31 

0,40 0,12 
0,15 0,31 

0,38 0,13 
0,17 0,30 

Freq A↔C A↔G A↔T (PhyML) 0,83 2,28 1,73  0,90 2,51 1,81 1,33 3,84 2,23 2,24 7,29 4,20 2,22 7,95 4,16 2,02 8,38 3,65 
Freq C↔G C↔T G↔T (PhyML) 1,13 4,91 1,0 1,09 5,21 1,0 1,11 7,74 1,0 1,03 15,34 1,0 0,93 15,51 1,0 0,72 14,24 1,0 
Proporção invariante: MEGA 
(Gamma+I; "use all sites") 

~36% ~39% ~43% ~16% ~18% ~21% 

Parâmetros: (alfa PhyML) 
[Gamma MEGA] 

 (0,345) [0,647] (0,325) [0,651] (0,292) [0,548] 
(0,424) 
[0,587] 

(0,425) 
[0,571] 

(0,6361) 
[0,443] 
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Continuação Tabela 2 
 
Análises LEPTOTHECATA; 
informação básica 

18S 18S_N 18S Nrw4 28S 28S N 28S Nrw4 

Táxons terminais 207 207 207 181 181 181 
Sítios (total) 1.955 1.802 1.566 3.652 3.224 2.530 
Sítios conservados 888 862 848 1.516 1484 1.453 
Sítios variáveis 1.050 940 718 2.101 1.726 1.074 
Sítios com informação 
(Parcimônia) 

782 708 506 1,617 1,353 745 

Sítios singleton 262 229 212 434 362 329 
Gaps e caracteres missing data 
(%) 

14,40% 7,93% 2,86% 20,39% 12,67% 7,31% 

Aliscore (% sítios que são 
mantidos) 

* 92,17% 80,10% * 88,28% 69,28% 

Log-likelihood (RAxML) -37348,89 -35029,30 -21383,44 -91649,78 -78681,31 -29528,53 

Freq A C G T (PhyML) 
0,26 0,19 
0,26 0,26 

0,26 0,19 
0,26 0,26 

0,27 0,19 
0,26 0,26 

0,26 0,21  
0,28 0,24 

0,26 0,21  
0,28 0,23 

0,27 0,20  
0,27 0,23 

Freq A↔C A↔G A↔T (PhyML) 1,13 2,41 1,17
1,10 2,47 
1,15 

1,31 2,99 
1,12 

0,64 1,90 0,69
0,70 2,02 
0,72 

1,31 3,93 1,08 

Freq C↔G C↔T G↔T (PhyML) 0,91 5,00 1,0 0,89 4,92 1,0 1,09 6,22 1,0 0,88 4,11 1,0 0,88 4,43 1,0 1,25 6,61 1,0 
Proporção invariante: MEGA 
(Gamma+I; "use all sites") 

~38% ~40% ~42% ~38% ~42% ~44% 

Parâmetros: (alfa PhyML) 
[Gamma MEGA] 

(0,296) 
[0,601] 

(0,296) 
[0,595] 

(0,273) 
[0,561] 

(0,319) 
[0,633] 

(0,295) 
[0,643] 

(0,247) 
[0,530] 
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45/ 0.93

Oontinuação2ES/

Oontinuação2E"/



1/0.93

4/ 0.94

A( TS99

98( TS99

Staurodiscusygotoi

Hebellayscandens

1/1

14/ 0.99

A( A

ATT( A
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kx49fj x47LO
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Scandiaygigas

0.97/0.91

35/0.85
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A(TS94
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Calycellaysyringa
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ATT(A
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1/0.97

54/0.97
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1/0.94
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4Cq99Z Cq693

4íZ Cq693

Billardia5subrufa

1/1

16/1

[A)A]

[5g) A]

g)g

99)g

Staurotheca5pachyclada

[AP58)AP78]

[57)AP79]

Staurotheca5nonscripta

g)g

gAA)g

Staurotheca5antarctica

Staurotheca5compressa

g)g

99)g

4jZCq853

46CZCq853

g)g

96)g

g)AP98

gAA)AP98

Antarctoscyphus5elongatus

Antarctoscyphus5spiralis

Antarctoscyphus5grandis

Symplectoscyphus5curvatus

0.99/ 0.91

64/ 0.88

Symplectoscyphus5tricuspidatus

g)AP97

89)AP99

Symplectoscyphus5glacialis

[A)A]

[I8)A]

Symplectoscyphus5liouvillei

4Cq99ZCq873

48jZCq893

Symplectoscyphus5plectilis

Symplectoscyphus5exochus

1/1

17/1

g)AP999

98)g

g)g

gAA)g

Halecium5halecinum

1/0.99
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[7g)AP8I]
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Halecium5lankesterii
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[5:)AP8-]

Halecium5incertus

[AP75)AP75]
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9g)AP9-

Halecium5lenticulare
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gAA)AP98
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Halecium5labrosum

1/0.95

16/0.95

1/ 0.99

53/ 0.99

g)g

79)g

Sertularella5diaphana
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[7g) APg7]
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Sertularella5mediterranea
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75) AP99
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Sertularella5robusta
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1/0.91
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0.99/ 0.90
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1/0.92

15/ 0.88

1/0.92

48/0.95
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1/0.94

57/0.95
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Sertularia5perpusilla

4Cq97Z Cq553

464Z Cq553

Sertularia5turbinata

g)g

gAA)g

Sertularia5tumida

Sertularia5marginata

[AP68) APg5]

[-I) APg5]

g)AP97

76)AP96

Sertularia5distans

g)g

96)g

g)g

99)g

g)AP9A

96)AP89

Zygophylax5biarmata

Cryptolaria5pectinata

Amphisbetia5operculata

[AP7g) AP:8]

[6:)AP:8]
Amphisbetia5minima

Abietinella5operculata

g)AP99

9I)AP99

Hydrallmania5falcata

g)g

98)g

g)AP9:

9-)AP9:

Abietinaria5filicula

Abietinaria5abietina

g)AP9:

98)AP9-

AP99)AP9-

9:) AP89

Thuiaria5cornigera

Thuiaria5thuja

g)g

98)g

Sertularia5argentea

Sertularia5cupressina

1/ 0.91

36/0.92

Symplectoscyphidae

Haleciidae

L:

Sertularellidae

Sertulariidae

Thyroscyphidaeu

 

CladouE

Haleciidau
CladouF

G_g

G_I

G_-

CladouD

Macrocolonia

família5nova

Staurothecidae
família5nova

sensu5novum

Sertulariida

CladouG
taxon5novum5

taxon5novum

sensu5novum5

Staurothecida
taxon5novum

ContinuaçãouDPlumupheniidaM

Aglaopheniida

CladouH
taxon5novum

Plumulariida

CladouI
sensu5novum

Figuraugu(ucontinuação:uMacrocoloniauDMM
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1/ 0.91

36/ 0.92

1/0.98

46/0.98

1/0.91

37/0.89

Hydrodendron3mirabile

1/0:99

100/1

1/1

100/1

Gymnangium3hians

Gymnangium3montagui

1/0.91

44/0.91

Cladocarpus3integer

2KV9xPKVD71

2jKPKVDx1

Lytocarpia3canepa

1/0:99

97/0:98

1/0:98

96/0:97

Gymnangium3gracilicaule

1/0:97

98/0:97

Macrorhynchia3philippina

1/0:99

100/0:99

Macrorhynchia3phoenicea32
Macrorhynchia3phoenicea

2KV99P KVxK1

2D9PKVN71

[0:8/0:33]

[48/0:31]

Aglaophenia3rhynchocarpa

Aglaophenia3latecarinata

1/0:98

87/0:98

1/1

100/1

Lytocarpia3phyteuma

LytocarpiaHsp:

1/1

100/1

[0:82/ 0:80]

[38/0:78]

1/0:98

98/0:98

Aglaophenia3harpago

1/0:93

88/0:93

Aglaophenia3octodonta

1/0:93

98/0:93

Aglaophenia3tubiformis

Aglaophenia3pluma

0.99/ 0.91

74/0.90

Aglaophenia3kirchenpaueri

Aglaophenia3struthionides

[0:51/0:74]

[15/ 0:75]

1/0:99

100/0:99

Aglaophenia3acacia

Aglaophenia3elongata

2KV9xPKV8w1

2DOP KV8w1

2KV97P KV8w1

2wDP KV8K1

Aglaophenia3parvula

[0:35/ 0:28]

[22/0:27]

Aglaophenia3picardi

Aglaophenia3tubulifera

Aglaophenia3lophocarpa

1/0:92

87/0:90

1/1

100/1

[0:82/ 0:82]

[42/0:79]

Schizotricha3nana

Schizotricha3trinematoteca

1/0.92

39/0.91

Schizotricha3falcata

2KV9xP KV8N1

2jxP KV8j1

Schizotricha3turqueti

Schizotricha3crassa

1/0:99

97/0:99

1/1

100/0:99

1/1

100/1

Ventromma3halecioides32
Ventromma3halecioides

1/0:92

87/0:93

0:97/ 0:76

81/0:79

Pycnotheca3mirabilis

1/1

100/1

Kirchenpaueria3pinnata32
Kirchenpaueria3pinnata

1/1

100/1

Oswaldella3shetlandica

[0/0:0]

[42/0]

Oswaldella3stepanjantsae

[0/ 0]

[21/ 0]

Oswaldella3incognita

[0:33/ 0]

[34/0]

Oswaldella3laertesi

Oswaldella3grandis

[0/0]

[53/0]

1/1

99/1

0:99/ 0:92

98/0:94

Polyplumaria3flabellata

1/0:99

100/0:99

Halopteris3tenella

1/0:99

100/0:99

Halopteris3minuta

Halopteris3schucherti

1/1

99/1

1/1

99/1

Halopteris3alternata

Halopteris3diaphana

2KV9xPKVD81

2N7P KVD91

1/0:99

100/0:99

Halopteris3liechtensternii

Halopteris3carinata

1/0:93

82/0:93

1/0:89

82/0:90

Halopteris3catharina

1/0:99

100/0:99

Monostaechas3quadridens

Antennella3secundaria

1/0:97

85/0:97

Antennella3kiwiana

Antennella3ansini

1/1

100/1

1/0:99

89/0:99

1/1

100/1

Dentitheca3bidentata

Plumularia3spiralis

2KV97P KV8N1

28KPKV871

Plumularia3habereri32
2KVNKP KVx81

28NPKVx71 Plumularia3insignis

Plumularia3habereri

1/0:99

91/0:99

1/1

100/1

1/1

100/1

Plumularia3margaretta32
Plumularia3obliqua

1/0:98

98/0:96

Plumularia3pulchella

Plumularia3margaretta

1/1

93/1

1/0:99

100/0:98

Nemertesia3antennina3

Nemertesia3ventriculiformis

1/0:99

96/1

1/1

96/1

Plumularia3setacea

Plumularia3lagenifera

1/0:94

92/0:94

Plumularia3filicaulis

Plumularia3hyalina

Schizotrichidae

Kirchenpaueriidae

Halopterididae

Plumulariidae

I_1

Aglaopheniida

CladoHH

L5

I_2

I_3

I_4

Plumulariida

CladoHI
sensu3novum

Plumupheniida
sensu3novum

taxon3novum

FiguraH1HãHcontinuação:HPlumupheniida

Nemalecium3lighti
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ntyhmntyz
vvm ntyq

ntyvmntyz

yymntyk

MH0marginata

ntyzmntyb
unnmntvz

OH0sambaquiensis
umu

unnmu
GH0proboscidalis

LH0tetraphylla

umu
unnmu

umu
unnmu

CH0rufobrunnea
umu

unnmu
AH0digitale

PH0haeckeli
7FH9REFH8wB

7wwE FHTjB

BH0brucei

SH0bitentaculata

um u
unnmu

um ntyz
ygm ntyg

um u
unnm u

SH0ophiogaster
7FH9jEFHwRB

7RFEFH1B
SH0lovenii

CH0pintneri

umntyg
yvmntyg

PH0disticha

7FH99EFHjTB

7jFE FHjRB

um nty
yumnty

CH0floccosa
um ntyk

vkmntyk
PH0porpita

ZH0prolifera

MH0inkermanica

1/0.97
35/0.97

1/ 0.95

32/ 0.96

HH0epigorgia

[ntymntkb]
[uvmntkk]

1/ 0.98
70/ 0.98

EH0carneum
um u

unnmu
EH0glomeratum

EH0caraiuru

1/0.96
57/0.95

um u
unnm u

PH0ornata

FH0sphaerica

umu
unnmu

[ntzgm ntbk]
[kqm ntbh]

CH0cocksii

HH0circumcincta

umu
unnmntyy

umu
unnmu

EH0obypa

EH0larynx

CH0pendula

1/0.95
26/0.94

7FH99E FHj2B

721E FHj2B

1/ 0.90
73/0.89

AH0crassilabrum

Hydractinia0sptUxR

1/0.98
69/0.97

1/ 0.97
71/0.97

PH0schneideri

LH0blondina

7FH8jE7FH99B
7wTEFH81B

LH0octona

1/ 0.96
69/0.97

TH0nutricula
um u

unnmu
BH0muscus

BH0vestita

[ntggmntbg]
[bzmntbh]

um u
unnm u

Apolemia0sptU

1/0.97
62/0.96

1/ 0.97
65/0.97

PH0physalis

PH0dubia

1/0.96
74/0.95

SH0dilata

umntyh
vhmntyq

CH0ordinata
7FH91EFHT2B

71FEFHT2B
PH0hydrostatica

FH0edwardsii

umu
yzmu

um ntyz
yhm ntyk

Hincksella0spt
[ntvhmntqv]
[kum ntkn]

LH0dumosa

AH0conferta

7FH99E FHjwB

71REFHjwB

MH0octocostatum

[ntghmntuv]
[hnmntuy]

SH0lobata

um u
ygmu

BH0subrufa

[ntyumntbz]
[bqmntbz]

um ntyq
vhm ntyq

MH0rotunda

um u
yymu

SH0plicatile
umntyy
yymu

LH0undulata

Melicertissa0spt

7FH9REFHRxB

7T8EFHRwB

um ntyy
unnm u

SH0gotoi

HH0scandens

7FH99EFHj2B

7jFE FHjwB

1/ 0.99
14/0.99

um u
unnm u

HH0venusta

AH0parasitica

[ntybmntgn]
[unmntgn]

SH0gigas

0.95/0.92
33/0.87

HH0gardineri

umntyz
vymntyg

um ntyk
yqmntyz

CH0syringa

um ntyz
vgmntyg

um u
unnm u

MH0brownei

MH0niwai

umntyy
yzmu

um u
unnm u

PH0quadrata

CH0pumila

[ntyumnthb]
[kbm ntby]

TH0kelseyi
1/0.96
67/0.96

TH0multicirrata

CH0panicula

7FH98EFH12B
72REFH12B

OH0lacerata

1/0.98
54/0.99

umu
zzmu

um u
vnmu

[ntvhmntvn]
[knm ntvh]

RH0atlantica

AH0conica

1/0.90
65/0.91

EH0indicans

0.99/0.90
26/0.88

1/ 0.95
32/0.94

EH0pyramidalis

EH0viridula

[ntqqmntgv]
[vmntzu]

um ntyy
yqmntyy

EH0kambara
umntyg
ybmntyg

EH0hexanemalis

EH0lacteoides

7FH98EFHj8B
728E FH8FB

[ntkbmntnk]
[uzm ntnk]

AH0floridana

BH0virginica

1/0.93
19/0.89

OH0indicum

[ntzqmntqy]
[bgmntqz]

SH0chengshanense

umntyk
ygmntyg

AH0victoria
7FH99EFH8jB

78wE FH8wB
AH0aequorea

AH0coerulescens

um ntyz
vbmntyz

um u
vqmu

um ntyu
zzmntyh

um ntyy
unnmntyv

HH0brevistyla

HH0malayensis
um u

unnm ntyy
HH0margarica

EH0menoni
um u

unnm u
EH0ceylonensis

EH0menoni

7FH9jEFHjwB
7RjEFHjTB

EH0maculata

um u
ygmu

1/ 0.97
68/0.97

EH0gegenbauri

EH0curva

0.99/0.92
63/0.89

um u
unnm u

EH0sapinhoa

EH0japonica
um ntyy

unnmntyy
EH0krampi

EH0levuka

um u
vymu

um u
unnmu

OH0sargassicola

1/0.93
68/0.93

OH0everta0b

7FH98EFH82B
7w9EFH8wB

1/ 0.93
54/0.88

OH0integra
um ntyk
yqmntyq

CH0hincksii

OH0everta

7FH99EFH8RB
7TwEFH81B

[ntvhm ntvh]
[qumntvu]

SH0rosea

Campanularia0spt

umntyy
yumntyy

CH0volubilis

[ntvhm nthz]
[hqmnthk]

7FH98EFHj9B

72TEFHj8B

1/ 0.97
55/ 0.97

RH0verticillatus

Bonneviella0sptUh
[ntzbmntzg]
[bnmntzq]

BonneviellaUsptUb
Bonneviella0sptUq
BH0regia

um ntyz
vgmntyv

umntyy
yymu

LH0gracilis

EH0bakeri

1/0.95
53/0.95

[ntvym ntbk]
[uqmntbk]

um ntyz
yzm ntyv

GH0loveni
um u

unnmu
LH0calceolifera

OH0geniculata

7FH99EFHj8B
719EFH8FB

CH0hummelincki

ntyymnty
vzmntvv

OH0bidentata

um u
unnmu

LH0flexuosa

ntyymntvg
vzmntvv

GH0inornata
ntyzmntvv
yhm ntyn

OH0dichotoma

OH0longissima

um ntyy
ygm ntyy

CH0paulensis

um ntyn
vqm ntyn

CH0noliformis

um ntyz
vzm ntyz

umu
unnmntyy

CH0hemisphaerica0bU
CH0hemisphaerica

um ntyv
ykmntyv

CH0linearis
ntyymntyu
yzmntyn

CH0gracilis

EH0brevistylis

TR,;êYLWN,

;,PWT,T,

%WLW%>R,UW

S%WLW%>R,UWWS

,PL,NUL,T,

S%WLW%>R,UWWS

%WLW%>R,UWWW

%WLW%>R,UWV

SWPêONOPêOR,>

SLafoeidaeSU

MelicertidaeU
S;ampanulinidaeSU
SLafoeidaeSU
STiarannidaeS

SLaodiceidaeS

SêebellidaeS

SêaleciidaeSU
S;ampanulinidaeS

Mitrocomidae

SPhialellidaeS

STiaropsidaeS

S;ampanulinidaeS

S,equoreidaeS

S,equoreidaeS

S>irenidaeS

S,equoreidaeS
xlackfordiidae
Malagazziidae
Sugiuridae

S>irenidaeS

SLovenellidaeS

S>irenidaeS

S;ampanulariidaeS

SxonnevielliidaeS

SLovenellidaeS

S;ampanulariidaeS

S>irenidaeS

]USyntheciidaeU U

;ontinuação

S;ampanulinidaeS

%iguraUbUrU;ladogramaUdaUanáliseUfilogenéticaUdeULeptothecataUsemUfiltragemUdeUdadosUimatrizUugSuvSbvSdtUSuportesUparamétricosUacimaU
doUramoUiax,Y>SmaLRTdcUsuportesUnãorparamétricosUembaixoUdoUramoUixSmSêraLRTdãUvaloresUsemUdestaqueçUaltoUsuporteUemUtodosUosU
casosUiax,Y>SUéUntykãUaLRTUéUntyãUxSUéUzkfãUSêraLRTUéUntvkdUouUpresençaUdeUvaloresUdeUsuporteUaltosUemUapenasUdoisUmétodosãUemU
negritoU destacamrseU osU casosU deU potencialU falsoU positivoU iax,Y>SU éU ntykãU aLRTU éU ntyãU xSU -U zkfãU SêraLRTU éU ntvkdãU emU cursivaU eU
remarcadosUcomUparêntesesU70BUcasosUdeUpotencialUfalsoUpositivoUiax,Y>SUéUntykãUaLRTU-UntyãUxSU-UzkfãUSêraLRTU-UntvkdãUcasosUcomU
baixoUsuporteUemUtodosUouUnaUmaioriaUdosUcasoscUremarcadosUcomUcolchetesU[U ]U iax,Y>SU-UntykãUaLRTU-UntyãUxSU-UzkfãUSêraLRTU-U
ntvkdtUPrincipaisUlinhagensUencontramrseUrepresentadasUemUcoresUnaquelesUcasosUemUqueUoUsuporteUéUconsideradoUaltoUouUdeUpotencialU
falsoUnegativoUiramosUcomUpotencialU falsoUpositivoUeUbaixoUsuportecUemUcorUpretaUeU linhasUfinasdtUOsUnomesUdeUgruposUdestacadosUcomU
aspasUSUSUreferemrseUaUgruposUnãoUmonofiléticosUnoUresultadoUitaxonomiaUStradicionalScUaUpartirUdaUbaseUdeUdadosUWoRMSdtUOsUterminaisU
comUumUpontoUnoUextremoUdoUramoUreferemrseUàsUespéciesUcomUposiçãoUfilogenéticaUbasalUinstávelUnasUdiferentesUanálisesUiemUUroxodcUouUU
potenciaisUcasosUdeUerroUtaxonômicoUiemUamarelodt
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1/ 1

18/ 1

1/ 1

100/ 1

SC6pachyclada

[0.54/ 0.76]

[54/ 0.76]

SC6nonscripta

1/ 1

100/ 1

SC6antarctica

SC6compressa

[0.78/0.21]

[11/ 0.24]

1/ 1

99/ 1

1/ 0.96

66/ 0.96

1/ 1

97/ 1

1/ 0.99

100/ 1

AC6elongatus

AC6spiralis

AC6grandis

SC6curvatus

T0C99j 0C81D

T74j 0C80D

SC6tricuspidatus

1/ 0.99

90/ 0.99

SC6glacialis

[0.53/ 0.70]

[35/ 0.72]

SC6liouvillei

T0C97j 0C78D

T66j 0C78D

SC6plectilis

SC6exochus

1/ 1

20/ 1

1/ 1

95/ 1

1/ 1

100/ 1

HC6halecinum

1/ 0.99

75/ 0.99

HC6pusillum

[0.60/ 0.18]

[50/ 0.2]

[0.91/ 0.80]

[79/ 0.79]

HC6beanii

HC6lankesterii

1/ 1

100/ 1

HC6mirabile

HC6petrosum

0.99/ 0.94

97/ 0.95

HC6delicatulum

0.99/ 0.92

60/ 0.91

HC6incertus

[0.70/ 0.71]

[38/ 0.72]

HC6mediterraneum

T0C99j 0C64D

T49j 0C62D

HC6muricatum

1/ 0.90

73/ 0.87

HC6lenticulare

1/ 0.99

100/ 0.99

HC6tenellum

HC6labrosum

1/ 0.95

18/ 0.95

1/ 0.98

57/ 0.99

1/ 1

78/ 1

SC6diaphana

[0.65/ 0.72]

[61/ 0.69]

SC6rugosa

[0.93/ 0.75]

[28/ 0.73]

1/ 0.90

41/ 0.90

1/ 0.98

95/ 0.98

SC6gayi

SC6sanmatiasensis

1/ 1

100/ 1

SC6mediterranea

SC6ellisii

[0.85/ 0.37]

[41/ 0.36]

1/ 1

100/ 1

SC6africana

SC6tenella

[0.90/ 0.85]

[63/ 0.85]

[0/ 0.0]

[69/ 0.0]

SC6polyzonias

SC6robusta

SC6turgidus

1/ 0.92

65/ 0.95

1/ 1

100/ 1

TC6ramosus

0.89/ 0.64

85/ 0.67

TC6marginatus

SC6cylindritheca

1/ 1

82/ 1

1/ 1

99/ 1

SC6perpusilla

0.64/ 0.10

61/ 0.11

1/ 1

100/ 1

SC6tumida

SC6marginata

SC6turbinata

[0.49/ 0.40]

[21/ 0.43]

SC6unguicula

[0.69/ 0.46]

[12/ 0.44]

[0.94/ 0.57]

[12/ 0.57]

DC6obliqua

SC6desmoides

[0.71/ 0.32]

[3/ 0.33]

1/ 0.96

51/ 0.96

DC6crisioides

T0C98j 0C64D

T49j 0C60D

IC6pristis

T0C99j 0C80D

T85j 0C79D

DC6disticha

DC6moluccana

T0C99j 0C60D

T18j 0C64D

1/ 0.91

37/ 0.93

DC6pumila

1/ 0.99

100/ 0.98

DC6rosacea

DC6fallax

T0C99j 0C84D

T27j 0C84D

1/ 0.95

50/ 0.95

SC6distans

1/ 1

88/ 1

1/ 1

100/ 1

1/ 0.90

97/ 0.90

ZC6biarmata

CC6pectinata

AC6operculata

[0.87/ 0.76]

[78/ 0.76]

AC6minima

AC6operculata

1/ 0.99

87/ 0.99

HC6falcata

1/ 1

99/ 1

1/ 0.92

95/ 0.96

AC6filicula

AC6abietina

1/ 0.95

94/ 0.95

0.99/ 0.91

91/ 0.90

TC6cornigera

TC6thuja

1/ 0.99 SC6argentea

SC6cupressina

pLafoeidaep

pSertulariidaep

pHaleciidaep

pSertulariidaep

pSertulariidaep

pSertulariidaep

Thyroscyphidaey

97/ 0.99

Figuray2y-ycontinuação

Continuação
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NV3lighti

1/ 0.98

50/ 0.99

1/ 0.93

46/ 0.94

HV3mirabile

1/ 0.99

100/ 1

1/ 1

100/ 1

GV3hians

GV3montagui

1/ 0.93

45/ 0.93

CV3integer

[0.92/ 0.47]

[26/ 0.47]

LV3canepa

1/ 0.99

98/ 0.99

1/ 0.98

93/ 0.99

GV3gracilicaule

1/ 0.99

97/ 0.98

MV3philippina

1/ 0.99

100/ 1

MV3phoenicea32
MV3phoenicea

7OP KV682

KV6827w9P

[0.86/ 0.46]

[36/ 0.45]

AV3rhynchocarpa

AV3latecarinata

1/ 0.99

74/ 0.99

1/ 1

100/ 1

LV3phyteuma

Lytocarpiarsp.

1/ 1

100/ 1

[0.82/ 0.78]

[42/ 0.76]

1/ 0.97

96/ 0.97

AV3harpago

1/ 0.94

93/ 0.95

AV3octodonta

1/ 0.97

99/ 0.97

AV3tubiformis

AV3pluma

0.99/ 0.93

72/ 0.91

AV3kirchenpaueri

AV3struthionides

[0.50/ 0.74]

[19/ 0.72]

1/ 0.99

100/ 0.99

AV3acacia

AV3elongata

[0.95/ 0.83]

[39/ 0.82]

[0.78/ 0.77]

[30/ 0.76]

AV3parvula

AV3tubulifera

[0.81/ 0.30]

[41/ 0.26]

AV3picardi

AV3lophocarpa

7OP KV7j2

779PKV7w2

1/ 1

100/ 1

SV3nana

7KV99P KV672

7D7PKV7K2

SV3falcata

7KV99P KV852

7w9PKV852

SV3turqueti

[0.34/ 0]

[47/ 0]

SV3trinematoteca

SV3crassa

1/ 0.99

96/ 0.99

1/ 0.99

100/ 0.99

1/ 1

100/ 1

VV3halecioides32
VV3halecioides

1/ 0.92

85/0.91

7KV95P KV762

776P KV752

PV3mirabilis

1/ 1

100/ 1

KV3pinnata32
KV3pinnata

1/ 1

100/ 1

OV3shetlandica

[0.88/ 0.62]

[46/ 0.64]

OV3laertesi

[1/ 0.83]

[44/ 0.81]

[0/ 0]

[49/ 0]

OV3incognita

OV3stepanjantsae

OV3grandis

7KV96PKV5w2

77wPKV5D2

1/ 1

98/1

0.98/ 0.91

97/ 0.93

PV3flabellata

1/ 0.99

100/ 0.99

HV3tenella

1/ 0.99

100/ 0.99

HV3minuta

HV3schucherti

1/ 1

98/1

1/ 1

98/ 1

HV3alternata

HV3diaphana

[0.86/ 0.31]

[54/ 0.30]

1/ 0.99

100/ 0.99

HV3liechtensternii

HV3carinata

1/ 0.97

84/ 0.96

1/ 0.98

95/ 0.98

HV3catharina

1/ 0.99

100/ 1

MV3quadridens

AV3secundaria

1/ 0.98

96/ 0.98

AV3kiwiana

AV3ansini

1/ 1

100/ 1

1/ 0.99

87/ 0.99

1/ 1

100/ 1

DV3bidentata

PV3spiralis

7KV97P KV8w2

778P KV852

PV3habereri32
[0.51/ 0.72]

[83/ 0.76]

PV3insignis

PV3habereri

1/ 0.99

88/ 0.99

1/ 1

100/ 1

1/ 1

100/ 1

PV3margaretta32
PV3obliqua

1/ 0.97

96/ 0.96

PV3pulchella

PV3margaretta

1/ 1

91/ 1

1/ 0.98

99/ 0.99

NV3antennina

NV3ventriculiformis

1/ 1

95/0.99

1/ 1

95/ 1

PV3setacea

PV3lagenifera

7OP KV7O2

KV7j278KP

tHaleciidaet

Aglaopheniidae

Kirchenpaueriidae

tHalopterididaet

tPlumulariidaet

1/ 0.91

38/0.92

Plumularioidea

Figurar2r-rcontinuação

PV3filicaulis

PV3hyalina
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tc rMyv
yvcrMyv

MESmarginata

rMyycrMvh
yrc rMvg

OESsambaquiensis
tcrMyy
trrct

GESproboscidalis
LEStetraphylla

tc t
trrc t

tc t
yyc rMyy

CESrufobrunnea
tc t

trrct
AESdigitale
PEShaeckeli

[rMkvc rMtt]
[qzcrMth]

BESbrucei
SESbitentaculata

tct
t

tc rMyh
yrc rMyq

tc rMyv
yvc rMyz

SESophiogaster
[rc r]

[qhcr]
SESlovenii
CESpintneri

tcrMyk
vkcrMyk

PESdisticha

tc rMyq
vvc rMyq

)xE99FxE875

RRF xE8w5

CESfloccosa
)xE98FxE845

)R8FxE8w5

PESporpita
ZESprolifera
MESinkermanica

1/0.90
52/0.90

rMyqc rMgv
hbc rMgz

HESepigorgia

[rMzycrMqy]
[bkcrMqv]

tc rMyg
vtc rMyk

EEScarneum
tc rMyy

trrc rMyy
EEScaraiuru
EESglomeratum

tc rMyv
zgcrMyv

tc t
trrc rMyy

FESsphaerica
PESornata

tct
trrcrMyy

CEScocksii

0.98/0.91
73/0.85

HEScircumcincta

tcrMyv
yycrMyy

CESpendula
tct

trrcrMyy
EESobypa
EESlarynx

1/ 0.92
37/0.91

tc rMyy
trrc rMyy

PESphysalis

1/0.98
58/0.98

ApolemiaSspM

1/ 0.92
46/0.94

)1F xE8j5

)1jFxE915

PESdubia
PEShydrostatica

)xE99FxE8R5

)18F xE8R5

SESdilata
1/ 0.95
51/0.96

CESordinata
FESedwardsii

[rMkycrMzy]
[bycrMvr]

0.99/ 0.92
28/ 0.88

HydractiniaSspMU)R

)xE99FxE885

)19F xE895

)xE98F xE895

)74FxE885

PESschneideri
LESblondina

[rMgkcrMtr]
[qc rMtr]

AEScrassilabrum

1/0.95
28/0.96

LESoctona

)xE99FxE845

)74FxE895

TESnutricula
tcrMyv

yrcrMyv
BESmuscus
BESvestita

yzc rMyy
tc t

[rMgtc r]
[ghcr]

tc rMyg
vkcrMyk

rMykcrMyr
zzcrMvk

HincksellaUspM
AESconferta
LESdumosa

rMyycrMyt
zycrMyt

SESlobata
MESoctocostatum

yzc t
tc t

0.96/ 0.93
59/0.88

MESrotunda

tct
vbc t

SESplicatile
tcrMyk
ybcrMyk

LESundulata
MelicertissaUspM

)xE94F xEwj5

)74FxEw95

BESsubrufa

)xE94F xER15

)71FxER15

1/ 0.96
73/0.95

SESgotoi
HESscandens

[rMyqcrMq]
[tzc rMqt]

[rc r]
[tzc r]

tc t
trrc t

HESvenusta
AESparasitica

1/ 1

72/1

1/ 0.92
27/ 0.93

1/ 0.90
66/0.92

OESlacerata

)xE99FxE815

)wjFxE8x5

[rMyqc rMkv]
[hhcrMkz]

CESsyringa
tct

trrct
MESbrownei
MESniwai

tcrMyy
yzc rMyy

1/0.92
65/0.91

[rc r]
[hzcr]

tct
trrct

PESquadrata
CESpumila
TESkelseyi
TESmulticirrata
CESpanicula

1/ 0.99
57/0.99

1/ 1
57/1

rMyrcrMvb
bzc rMvk

RESatlantica
AESconica

1/ 0.99
37/0.99

[rMgzcrMzq]
[hcrMzg]

[rMqkc rMzr]
[qc rMkv]

tcrMyk
vtcrMyk

EESkambara
tcrMyz

vycrMyz
EEShexanemalis
EESlacteoides

[rMkbc rMbb]
[vc rMbb]

EESpyramidalis
SESchengshanense

[rMktc rMtv]
[brcrMtv]

[rMqycrMbr]
[bzcrMbr]

EESindicans
AESfloridana
BESvirginica

1/ 0.93
22/ 0.90

EESviridula

[rMytcrMzk]
[btcrMzk]

OESindicum

tcrMyv
vzcrMyy

AESvictoria
[rMyhcrMqy]
[ggcrMqg]

AESaequorea
AEScoerulescens

1/ 0.96
47/ 0.96

tct
trrct

EESceylonensis
EESmenoni

1/ 0.9
43/ 0.90

[rMybcrMqh]
[htc rMqb]

)xE99FxE845

)RxFxE845

tcrMyz
ybcrMyv

HESbrevistyla
HESmalayensis

tcrMyv
trrcrMyy

HESmargarica
EESmenoni
EESmaculata

tct
vqc t

)xE99F xE8R5

)wxFxE8w5

EESgegenbauri
EEScurva

)xE99FxE885

)TwFxE885

tcrMyq
yycrMyg

EESsapinhoa
EESjaponica

tc rMyy
ygc rMyy

EESkrampi
EESlevuka

tcrMyy
zycrMyy

tct
trrct

OESsargassicola

)xE99FxEjj5

)TTFxEjR5

OESintegra

[rMkgc rMzt]
[tvcrMzt]

0.99/0.93
23/ 0.87

tc rMyv
vvc rMyz

OESeverta
CEShincksii

[rMhhcr]
[qycr]

OESevertaS7

)xE99FxE8R5

)4RF xE8j5

)xE9RFxE85

)wRFxEj85

0.99/ 0.9
57/0.88

CESvolubilis
BESregia

[rMgyc rMtg]
[bzcrMtk]

BonneviellaUspMUb
BonneviellaUspMUh

[rc r]
[trcr]

BonneviellaSspMUq
RESverticillatus

)xE99F xE8R5

)j1FxE8w5

CampanulariaSspM
SESrosea

1/ 0.94
55/0.94

tc rMyy
yyc rMyy EESbakeri

LESgracilis

[rMgzcrMtr]
[hzcrMt]

1/ 0.90
54/0.89

)xE98F xEjR5

)81FxEj15

GESloveni
tc t

yvc t
LEScalceolifera
OESgeniculata

tcrMyy
vvc t

OESbidentata

tct
ybct

LESflexuosa

)xE9wFxE85

)j1FxE8x5

GESinornata
)xE94FxE8w5

)9xFxE8w5

OESdichotoma
OESlongissima

[rMztcrMbv]
[hvcrMbz]

CEShummelincki

tcrMyv
ygcrMyy

CESpaulensis

1/ 0.94
64/0.92

CESnoliformis

tcrMyg
vgc rMyq

rMyyc rMyr
ygcrMvy

CEShemisphaericaS7
CEShemisphaerica

1/ 0.90
71/0.88

CESlinearis
[rc r]

[kvc r]
CESgracilis
EESbrevistylis

TRw,HYLINw

,wPITwTw

OWILIWxRwUIIO

WILIWxRwUI

OWILIWxRwUIIO

wPLwNULwTw

SIPHONOPHORwx

OWILIWxRwUIIIO

OWILIWxRwUIVO

OLafoeidaeO

O,ampanulinidaeO
Melicertidae

OTiarannidaeO

OLaodiceidaeO

O,ampanulariidaeO
OLaodiceidaeO

OHebellidaeO

O,ampanulinidaeO
O,ampanulinidaeO

Mitrocomidae

OPhialellidaeO

OTiaropsidaeO

O,ampanulinidaeO

OwequoreidaeO

OxirenidaeO

Sugiuridae
OxirenidaeO

)lackfordiidae
OxirenidaeO
Malagazziidae

OwequoreidaeO

OxirenidaeO

OLovenellidaeO

OxirenidaeO

O,ampanulariidaeO

O)onnevielliidaeO

O,ampanulariidaeO

OLovenellidaeO

O,ampanulariidaeO

]USyntheciidae

OwequoreidaeO

O,ampanulinidaeO

OWILIWxRwUIIIO

OWILIWxRwUIVO

yvc

,ontinuação

tc rMyy
trrcrMyy

WiguraUhUlU,ladogramaUdaUanáliseUfilogenéticaUdeULeptothecataUcomUfiltragemUintensivaUdeUdadosUimatrizUtkStvSbvS_NrwqdMUPosiçãoUde
valoresU deU suportesuU relaçãoU deU valoresU ipotenciaisU casosU deU falsoU negativoU eU falsoU positivodU eU representçãoU deU coresU nasU linhagensU U
principaisuU similarU àU WiguraU tMU OsU nomesU deU gruposU destacadosU comU aspasU OU OU referemlseU aU gruposU nãoU monofiléticosU noU resultadoU U
itaxonomiaUOtradicionalOuUaUpartirUdaUbaseUdeUdadosUWoRMSdMUOsUterminaisUcomUumUpontoUnoUextremoUdoUramoUreferemlseUàsUespéciesUU
comUposiçãoUfilogenéticaUbasalUinstávelUnasUdiferentesUanálisesUiemUroxoduUouUpotenciaisUcasosUdeUerroUtaxonômicoUiemUamarelodM
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1/0.99

56/0.99

1/ 0.99

97/ 0.98

[0/ 0]

[76/ 0]

SCHpachyclada

SCHnonscripta

1/ 0.96

100/ 0.96

SCHantarctica

SCHcompressa

4jC99q jC73f

432q jC72f

1/ 1

99/ 1

1/0.92

52/ 0.93

1/1

96/1

0.95/ 0.94

99/ 0.96

ACHelongatus

ACHspiralis

ACHgrandis

SCHcurvatus

0.99/ 0.92

85/0.91

SCHliouvillei

[0.64/ 0.25]

[46/0.23]

SCHtricuspidatus

[0.77/ 0.80]

[57/ 0.82]

SCHglacialis

[0.69/ 0.52]

[40/ 0.50]

SCHplectilis

SCHexochus

1/0.99

58/1

1/ 0.99

81/ 0.99

1/ 1

100/1

HCHhalecinum

1/ 0.98

61/ 0.98

[0.67/ 0.61]

[50/ 0.61]

HCHpusillum

1/0.98

100/0.99

HCHmirabile

HCHpetrosum

[0.94/ 0.84]

[73/ 0.84]

HCHbeanii

HCHlankesterii

0.99/ 0.93

83/0.93

HCHdelicatulum

[0.76/ 0.40]

[35/ 0.42]

[0.59/ 0.74]

[37/ 0.73]

HCHmediterraneum

HCHmuricatum

[0.57/ 0.23]

[20/ 0.29]

HCHincertus

1/0.96

73/0.95

HCHlenticulare

1/0.98

99/0.98

HCHtenellum

HCHlabrosum

1/ 0.90

34/0.88

1/ 0.92

50/ 0.93

1/ 1

21/ 1

1/0.95

5/0.95

4jC98q jC78f

411qjC78f

4jC98q jC8f

42jqjC82f

SCHgigas

SCHdiaphana

4jC85q jC81f

467qjC78f

[0/0]

[52/0]

SCHpolyzonias

SCHrobusta

SCHturgidus

[0.91/ 0.82]

[45/ 0.88]

SCHrugosa

4jC72q jC76f

494q jC75f

SCHtenella

SCHafricana

[0.56/ 0.39]

[56/ 0.36]

SCHsanmatiasensis

4jC99q jC72f

464qjC72f

SCHgayi

0.98/ 0.92

88/0.87

SCHmediterranea

SCHellisii

0.99/ 0.90

31/ 0.89

1/ 0.99

93/ 0.99

TCHramosus

0.99/ 0.92

73/ 0.94

TCHmarginatus

SCHcylindritheca

[0.94/ 0.87]

[52/ 0.86]

SCHunguicula

[0.97/ 0.85]

[14/ 0.86]

4jC99q jC66f

429q jC68f

ICHpristis

4jC94q jC75f

445q jC77f

DCHdisticha

DCHmoluccana

[0.85/ 0.37]

[2/ 0.35]

DCHcrisioides

4jC96q jC48f

43qjC5jf

1/1

87/ 1

SCHperpusilla

[0.47/0.01]

[37/ 0.00]

1/ 0.99

100/ 0.99

SCHtumida

SCHmarginata

SCHturbinata

4jC99q jC84f

48qjC83f

41qjC83f

41jq jC83f

1/0.9

46/0.86

SCHdistans

4jC97q jC78f

47jq jC78f

0.85/ 0.77

56/ 0.77

1/1

99/1

4jC88qjC8jf

495q jC81f

ZCHbiarmata

CCHpectinata

ACHoperculata

ACHminima

ACHoperculata

4jC96q jC78f

48qjC78f

DCHpumila

[0.51/0]

[10/ 0]

1/ 0.97

84/ 0.96

DCHrosacea

DCHfallax

SCHdesmoides

[0.94/ 0.81]

[21/ 0.78]

[0.92/0.78]

[28/ 0.78]

HCHfalcata

DCHobliqua

1/ 0.99

83/ 0.98

ACHabietina

[0.55/ 0.28]

[36/ 0.28]

ACHfilicula

4jC98q jC81f

465q jC84f

4jC99q jC87f

484qjC89f

TCHcornigera

TCHthuja

1/ 0.91

93/ 0.88

pSertulariidaep

pHaleciidaep

pSertulariidaep

pHaleciidaep

pSertulariidaep

pLafoeidaep

Thyroscyphidaey

pSertulariidaep

Figuray3ymycontinuação

Continuação:y"Haleciidae" + Plumularioidea

SCHargentea

SCHcupressina
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1/0.99

49/ 0.99

NVulighti

[0.72/ 0.42]

[28/0.42]

yOP KV8wk

yD9P KV85k

HVugardineri

HVumirabile

yOP KV7jk

y59P KV7wk

1/0.98

99/ 0.98

1/ 1

100/ 1

GVuhians

GVumontagui

yKV99P KV87k

y57P KV88k

CVuinteger

yKV99PKV7Dk

y6DP KV7wk

LVucanepa

yKV99P KV85k

y6DP KV8Dk

yOP KV89k

y7OP KV9Ok

GVugracilicaule

1/0.95

88/0.95

MVuphilippina

1/0.95

96/0.95

MVuphoeniceau2
MVuphoenicea

[0.92/ 0.30]

[37/ 0.32]

[0.56/ 0.14]

[30/ 0.15]
AVurhynchocarpa

AVulatecarinata

1/0.98

72/ 0.98

1/ 1

100/ 1

LVuphyteuma

Lytocarpiarsp.

1/0.99

99/1

AVulophocarpa

[0/0]

[4/ 0]

1/0.98

95/ 0.98

AVuelongata

AVuacacia

yKV96P KV77k

y6PKV78k

[0.81/ 0.72]

[36/ 0.73]

AVupicardi

yKV96P KV85k

yD7P KV86k

AVustruthionides

AVukirchenpaueri

[0/0]

[1/0]

AVutubulifera

yKV98PKV8Dk

yDOPKV8jk

AVuparvula

1/0.93

81/0.94

AVuoctodonta

yKV79P KVDOk

yDDP KVDDk

0/0

59/0
AVutubiformis

AVupluma

AVuharpago

1/0.91

74/ 0.86

1/1

100/1

SVunana

0.98/ 0.90

56/ 0.86

SVufalcata

[0/0]

[24/0]

SVutrinematoteca

[0.33/ 0]

[44/ 0]
SVuturqueti

SVucrassa

yKV98P KV8Ok

y7OPKV8jk

[0.85/ 0.26]

[64/0.27]

1/0.99

99/0.99

1/1

100/1

VVuhalecioidesu2
VVuhalecioides

1/ 0.90

75/ 0.91

PVumirabilis

[0.74/ 0.34]

[40/ 0.34]

1/ 1

100/ 1
KVupinnatau2
KVupinnata

1/1

100/1

OVugrandis

[0/0]

[30/0]

OVushetlandica

yKV96P KVD6k

yD8P KVD7k

OVustepanjantsae

[0/0]

[26/0]
OVuincognita

OVulaertesi

1/1

100/1

[0.78/ 0.6]

[67/0.67]

PVuflabellata

1/0.99

100/0.99

HVutenella

0.99/ 0.95

94/0.95

HVuminuta

HVuschucherti

1/1

100/1

yKV99P KV6Ok

y56PKV6wk

1/1

100/1

HVualternata

HVudiaphana

1/0.98

99/0.98

HVuliechtensternii

HVucarinata

yOPKV8wk

y7DPKV8Dk

yKV98PKV67k

y55PKV67k

HVucatharina

1/1

100/1

MVuquadridens

AVusecundaria

yKV99P KV8wk

y57P KV8wk

AVukiwiana

AVuansini

1/1

100/ 1

1/0.99

78/0.99

1/0.99

100/0.99

DVubidentata

PVuspiralis

[0.61/ 0.05]

[52/0.07]

PVuhabereri

[0.36/ 0.52]

[59/0.53]
PVuhabereriu2
PVuinsignis

1/0.97

58/0.98

1/1

100/1

1/1

100/1

PVumargarettau2
PVuobliqua

1/0.98

99/0.98

PVupulchella

PVumargaretta

1/1

61/1

1/0.93

97/0.93

NVuantennina

NVuventriculiformis

1/0.98

63/0.97

1/1

71/1

PVusetacea

PVulagenifera

yKV96P KVwDk

y58P KVwDk

PVufilicaulis

PVuhyalina

tHaleciidaet

Aglaopheniidae

Kirchenpaueriidae

tHalopterididaet

tPlumulariidaet

Plumularioidea

Figurar3r-rcontinuação
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Tabela 3 - Resultados de suporte nodal para os grupos principais apresentados no resultado 16S18S28S_N (Figura 1), considerando todas as topologias 
obtidas no presente estudo. As células pretas representam nós com alto suporte em todos ou na maioria dos métodos (veja Figura 1) e casos de potencial falso 
positivo (veja Figura 1); células cinzas com parênteses ( ) representam nós com potencial falso positivo (veja Figura 1); células brancas com colchetes [ ] 
representam nós com baixo suporte em todos ou na maioria dos métodos (veja Figura 1). Símbolo *= grupo ausente na topologia, mas com formação para ou 
polifiítica (i.e., com baixa distância patrística entre seus terminais); Símbolo **= grupo ausente no resultado e no qual seus terminais apresentam alta distância 
patrística entre si (veja figuras e texto para maiores detalhes); x = a matriz de dados não apresenta todos os dados para definir a posição filogenética e suporte 
nodal do grupo. 
 

Grupos presentes em Leptothecata 16S18S28S_N (à exeção de 
agrupamentos alternativos +++) 

16S18S28S 16S 18S 28S 

total _N _Nrw4 total _N _Nrw4 total _N _Nrw4 total _N _Nrw4 

i ii i ii i ii i i i i i i i i i 

CLADO A Lafoeida + Hincksella: (i) monofilético; 
(ii) grupo irmão de restante de Leptothecata ( ) ( ) não* x x x x x x 

CLADO B Laodiceida taxon novum: (i) monofilético; 
(ii) grupo irmão de restante de Leptothecata ( ) ( ) não* não* não* não* não* ( ) [ ] [ ] não** 

CLADO C = Statocysta: (i) Clado_2 (C_2.1,C_2.2); 
(ii) Clado 3 monofilético (C_3.1,C_3.2)  não** não** não** não* não* não* 

CLADO C_1 Campanulinida sensu novum: (i) monofilético; 
(ii) grupo irmão de restante do Clado C ( ) não* não* não* não* não* não* não* não* [ ] não* 

CLADO C_2 Eirenida taxon novum: (i) monofilético;  
(ii) grupo irmão do Clado C_3 não* não** não** não** não* não* não* 

CLADO D Staurothecidae família nova: (i) monofilético; 
(ii) grupo irmão do Clado E [ ] não* não* x x x x x x 

CLADO E Symplectoscyphidae família nova: (i) monofilético; 
(ii) +++ incluído no Clado (E, F, G, H, I) não* [ ] ( ) não* não* não* 

CLADO (F(G(H,I))) = Macrocolonia: (i) monofilético; 
(ii) grupo F irmão de (G, H, I) não* não** não* ( ) ( ) 

CLADO G Sertulariida taxon novum: (i) monofilético (G_1,G_2,G_3); 
(ii) grupo G irmão de (L-5,H,I) ( ) não** não* não** não* não* não* não* não* não* 

CLADO (H,I) Plumupheniida sensu novum: (i) monofilético;  
(ii) grupo H irmão de (I) ( ) ( ) ( ) não* ( ) 

CLADO I Plumulariida sensu novum: (i) monofilético; 
(ii) Clado I_1 grupo irmão de (I_2, I_3, I_4) ( ) ( ) não* não* não* não* não* não* ( ) 

CLADO I Plumulariida sensu novum: (i) clados I_2, I_3 e I_4 monofiléticos;  
(ii) I_2 grupo irmão de (I_3, I_4) [ ] ( ) não*               
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Discussão 

A discussão busca contrastar a taxonomia tradicional do grupo e 

propostas classificatórias recentes com os resultados das análises combinadas 

(resultados das análises de marcadoras individuais nas Tabelas 2-3, 

graficamente apresentados de forma completa nas Figuras Suplementares 3-

11). Ao final são explorados alguns processos macroevolutivos que podem 

estar relacionados à diversificação dos Leptothecata. Para manter a coerência 

taxonômica com as demais seções do capítulo, os números de espécies 

consideradas nos gêneros discutidos foram obtidos da base de dados WoRMS. 

 

Marcadores moleculares e avaliação dos resultados filogenéticos 

O padrão geral dos resultados obtidos é consistente com hipóteses 

recentes (Leclère et al. 2007, 2009; Peña Cantero et al. 2010), mas alguns 

detalhes podem ser ressaltados. O marcador mitocondrial 16S acumula 

variação nucleotídica maior que os marcadores nucleares 18S e 28S, o que 

pode ser determinado pelas diferenças de sítios conservados, singletons e 

sítios informativos para a parcimônia, em relação ao tamanho total das 

sequências (Tabela 2). O marcador 16S apresenta um menor número de sítios 

e maior proporção de sítios filtrados em relação ao tamanho do marcador em 

relação aos marcadores 18S e 28S (Tabela 2). Por isso, é esperado que, 

conjuntamente, seja mais afetado em suportes não paramétricos, 

especialmente em técnicas como o bootstrap. 

Clados definidos exclusivamente pelo marcador 16S têm valores 

menores de suporte nodal e maior tendência a apresentar alterações nas 

posições filogenéticas em diferentes inferências, individuais e combinadas, 

especialmente em terminais representantes de linhagens basais e pouco 

amostradas, por exemplo, Hydrodendron gardineri (pouca informação genética) 

e Hincksella sp. (pouca informação genética e representante de linhagem 

pouco amostrada) (Figuras 1-3). Artefatos taxonômicos associados ao 16S 

incluem a atração de ramo longo (long branch attraction, LBA) (ver também 

Peña Cantero et al. 2010; e Capítulo 2), como ocorre entre Siphonophorae e 

Plumularioidea, grupo com maior variabilidade nucleotídica nos leptotecados 

(Figuras Suplementares 3-5). Estudos prévios tentaram contornar este efeito 

não incluindo terminais de sifonóforos no grupo externo (Leclère et al. 2007). É 

interessante notar que grupos mais apicais, como Plumularioidea, apresentam 
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maiores valores de variação nucleotídica para o 16S, quando o esperado, caso 

ocorresse uma condição de evolução linear, seria que as linhagens basais 

apresentassem maior heterogeneidade e saturação genética. Embora o 16S 

recupere a maioria das linhagens dos Plumularioidea, o artefato de LBA, 

resultante da alta acumulação de variação nucleotídica, causa a convergência 

não-histórica de Siphonophorae e Plumularioidea, grupos com alterações 

substanciais nos ciclos de vida, como perda da fase de medusa e alto 

polimorfismo e especialização das colônias. 

Os padrões obtidos para 16S, em que a grande maioria das linhagens 

não-Plumularioidea de leptotecados não são monofiléticas, contrastam com os 

padrões dos marcadores nucleares 18S e 28S que apresentam filogenias 

gênicas similares, embora as árvores obtidas com 18S tenham menor 

resolução (Figuras Suplementares 6-8). O 28S define uma grande parte 

estruturação filogenética para Leptothecata devido ao número de sítios de 

nucleotídeos variáveis, a frequência gênica relativa nas diferentes matrizes 

(com e sem filtragem) e os valores de suporte nos estudos de filogenias 

individuais. Os resultados das análises das matrizes concatenadas recuperam 

os nós basais presentes na filogenia de 28S e outros agrupamentos 

filogenéticos (e.g., Clado G), com valores de suporte superiores, na média, em 

relação aos suportes nodais de filogenias gênicas para marcadores individuais. 

As diferentes matrizes (combinadas ou de marcadores individuais, com 

ou sem filtragem) combinadas aos quatro métodos de suporte permitiram 

avaliar a estabilidade nodal a partir da congruência entre dados e condições de 

análise (e.g., Tabela 3). Os nós principais são geralmente estáveis, com melhor 

resultado de suporte geralmente para filtragem menos intensa. Nas matrizes 

com filtragem de dados mais intensa, a qualidade do resultado diminuiu (e.g., 

geralmente com menor suporte nodal) e ficou comprometida (e.g., com perda 

de clados ou aparecimento de clados alternativos com suporte nodal baixo). 

Fica clara a necessidade de explorar os dados (e.g., por filtragem de dados 

com alta heterogeneidade nucleotídica) conjugados a condições de avaliação 

de suporte nodal para alcançar topologias mais robustas. No futuro será 

interessante desenvolver técnicas de sumarização de filogenias que permitam 

a combinação de subclados com melhores condições de suporte e outros 

critérios similares, e com diferentes perfis analíticos (e.g., diferentes níveis de 

filtragem de dados). 
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Grupos externos e grupo irmão de Leptothecata 

O grupo irmão dos leptotecados permanece impreciso (e.g., Leclère et 

al. 2009; Cartwright & Nawrocki 2010), com diferentes táxons escolhidos ou 

explicitamente evitados para compor análises variadas de diferentes grupos de 

Leptothecata (e.g., a exclusão de Siphonophorae; Leclère et al. 2007). Nossas 

topologias de matrizes combinadas apresentam diferentes linhagens como 

grupo irmão putativo dos Leptothecata. Ao avaliarmos as análises, e diante do 

baixo número de espécies (n=2) amostradas para Filifera III, verificamos que os 

únicos resultados com suporte nodal alto e sem presença de artefatos 

filogenéticos são aqueles com o 28S (análises 28S_N e 28_Nrw4), em que 

Filifera IV (membros de Bougainvilliidae) aparece como grupo irmão de 

Leptothecata (relações basais similares a 16S18S28S). Entretanto, 

consideramos que a amostragem de espécies de Filifera III e Filifera IV é 

fundamental para uma melhor aproximação sobre o grupo irmão dos 

leptotecados. 

 

Conflitos com o passado na filogenia de Leptothecata 

Estudos com dados moleculares e um número representativo de 

espécies de leptotecados têm contradito grupos tradicionais como 

monofiléticos, tais como Conica, Proboscoida e Plumulariida (Leclère et al. 

2009; Cartwright & Nawrocki 2010). Porém, há exceções de grupos similares 

tradicionais (e.g., os de Bouillon 1984, 1985) corroborados como monofiléticos. 

Esses são, em geral, grupos baseados em caracteres taxonômicos 

diagnósticos de estruturas e polimorfismos, incluindo pólipos especializados em 

funções únicas, como em Plumularioidea (Tabela 4; Figura 4). Nosso estudo 

apresenta a maior cobertura de dados e grupos de Leptothecata até o presente 

e, por isso, compararemos clados considerados bem suportados em nossas 

análises de matrizes de dados concatenados, com ênfase em 16S18S28S_N 

(Tabela 4; Figuras 1 e 4). A proposta de nomes será conservadora, em alguns 

casos para adequar classificação atual, baseada em características 

diagnósticas básicas (Figura 1). 

 

Lafoeida sensu novum + Hincksella (Clado A) 
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O clado Lafoeida sensu novum está representado por somente duas 

espécies, e pode ser definido como possuindo colônias eretas ou estolonais, 

ausência de ceco abcaulinar nos hidrantes, hidroteca geralmente sem 

diafragma (considerando-se outros gêneros potenciais) e opérculo, geralmente 

formando copínias (agregado de gonotecas que podem incluir nematotecas em 

Lafoeidae; Cornelius 1995a) que produzem gonóforos fixos. O monofiletismo 

do grupo e sua posição basal em leptotecados têm suportes nodais altos. 

Propostas taxonômicas anteriores listam os subgrupos Hebellinae, 

Zygophylacinae e Lafoeinae incluídos em Lafoeidae (cf. Marques et al. 2006a), 

sendo que Hebellidae e Zygophylacidae já foram propostos no status de família 

(Tabelas 1 e 4; Figuras 1 e 4), e Zygophylacinae já foi também relacionado à 

Sertulariidae (cf. Marques et al. 2006a; Daly et al. 2007). Em nossa hipótese 

(Figura 1), Lafoeidae seria o único grupo, nominotípico, de Lafoeida, não 

relacionado a “Hebellidae” e Zygophylacidae (ver abaixo comentários sobre 

estes táxons), corroborando estudos prévios (Cartwright et al. 2008; Leclère et 

al. 2009; Moura et al. 2011a). 

No escopo de análises moleculares, Lafoeidae inclui Filellum, Lafoea e 

Acryptolaria (Moura et al. 2011a; este estudo), porém seu escopo taxonômico 

deve ser mais amplo, já que ainda não foram amostradas espécies de 

Grammaria (seis espécies) e Cryptolarella (três espécies). A relação desses 

gêneros com Lafoeidae tem base morfológica (Marques et al. 2006a; Peña 

Cantero et al. 2007). Outra questão pendente para Lafoeida é sua relação com 

Clathrozoidae (Bouillon 1984, 1985), uma família com dois gêneros 

monoespecíficos não avaliados em inferências moleculares. 

Hincksella sp. (tradicionalmente em Syntheciidae) é o terminal que 

completa este clado, com uma posição estável como grupo irmão de Lafoeida. 

Uma eventual relação entre espécies de Syntheciidae e Lafoeidae já foi 

aventada (Rees & Vervoort 1987). Morfologicamente, o trofossomo de 

Hincksella pode grosseiramente lembrar características presentes em alguns 

Lafoeida (e.g., como Acryptolaria e Lafoea), mas seu gonossomo não é similar 

a Lafoeida (cf. Millard 1975 para argumentos contrários à afinidade de 

Hincksella e Lafoeidae). Entretanto, a hipótese só será devidamente testada 

com a inclusão de Parathuiaria (uma espécie) e Synthecium (vinte e três 

espécies) em análises mais amplas, e com dados multilocus para Hincksella. 
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Outras referências relevantes: Rees & Vervoort (1987); Vervoort (1987); Calder 

(1991); Migotto & Marques (1999); Schuchert (2001); Marques et al. (2005a, 

2011); Bouillon et al. (2006); Peña Cantero et al. (2007). 

Stegella lobata e Melicertum octocostatum (L1) 

O gênero monoespecífico Stegella lobata (tradicionalmente considerado 

Campanulinidae) e Melicertum octocostatum (Melicertidae) ocupam posições 

basais em Leptothecata (Figuras 1-2), corroborando Leclère et al. (2009) mas 

contradizendo Peña Cantero et al. (2010). Em diferentes análises, esses 

terminais apresentam mudanças em seus agrupamentos com suportes nodais 

variáveis (Figuras 1-3). 

Stegella lobata já foi associada à Campanulariidae antes de sua inclusão 

como gênero monoespecífico de Campanulinidae (Stechow 1919; 

originalmente Stegella grandis). É caracterizada por sua hidroteca adnata, 

colônias “rizocaulômicas” (hidrorriza ereta formada em estolões paralelos), 

opérculo com quatro abas e ausência de medusa (gonóforos fixos ou brotos 

indeterminados) (Blanco 2000; Vervoort 1972). 

 Uma maior amostragem de espécies resulta necessária para definir de 

forma mais acurada a posição relativa destas espécies, assim como os 

gêneros que representam; similar situação acontece com as demais famílias 

não amostradas da superfamília Dipleurosomatoidea (Orchistomatidae, seis 

espécies; Dipleurosomatidae, oito espécies; Tabela 1). 

Melicertum octocostatum é o primeiro terminal leptotecado expressando 

medusas com gônadas em seus canais radiais, a condição típica dos 

leptotecados. É o único gênero de Melicertidae (quatro gêneros, oito espécies) 

com pólipo conhecido, sendo a família caracterizada por colônias estolonais, 

sem hidroteca ao redor do hidrante (Bouillon et al. 2006) e medusa sem 

estruturas sensoriais marginais, presumidamente sem ocelos (Cornelius 

1995a). 

Outras referências relevantes: Bouillon (1985, 1994); Govindarajan et al. 

(2006). 

Laodiceida taxon novum (Clado B) 

O clado Laodiceida taxon novum é caracterizado por colônias estolonais 

(exceto Stegopoma, com colônias eretas), pólipos com opérculo e diafragma 

fino ou ausente; medusas com gônadas sobre os canais radiais e contíguas à 

região do estômago, sem estatocistos, mas com cordiles (Cornelius 1995a). Ele 
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inclui duas famílias com medusa em seus ciclos de vida, Laodiceidae e 

Tiarannidae, embora medusas sejam ainda desconhecidas em várias espécies. 

O monofiletismo de Laodiceida taxon novum e sua posição basal nos 

Leptothecata são bem suportados (Tabela 1, Figuras 1-3; cf. Leclère et al. 

2009). Na análise combinada, Tiarannidae não é monofilética, e Laodiceidae se 

tornaria monofilética caso Staurodiscus gotoi fosse excluída dela, como sugere 

a topologia (Figura 1). Staurodiscus gotoi de fato tem colônias 

morfologicamente semelhantes às de Hebella (Migotto & De Andrade 2000; cf. 

Leclère et al. 2009; Moura et al. 2011a), o que também sugeriria uma 

homoplasia do cordile marginal. 

Discussões sobre a validade das famílias de Laodiceida taxon novum 

focam a posição relativa das gônadas nas medusas (Bouillon 1985; Cornelius 

1995a; Migotto & De Andrade 2000), mas contribuem para essas incertezas (a) 

a deficiência amostral sobre vários gêneros e (b) a limitação na identificação 

baseada nos pólipos das espécies, que geralmente apresentam um padrão 

geral do tipo “Cuspidella” (Bouillon et al. 2006). Igualmente conturbada é a 

situação de Staurodiscus, cujo monofiletismo e posição taxonômica ainda são 

duvidosos. 

Outras referências relevantes: Pagès et al. (1992); Migotto & De Andrade 

(2000); Vito et al. (2006). 

“Hebellidae”, Staurodiscus gotoi e Hydrodendron gardineri (L2) 

A hipótese de trabalho apresenta um agrupamento não monofilético que 

inclui quatro espécies de “Hebellidae” e Staurodiscus gotoi (ver acima), com 

suporte geralmente alto na posição relativa entre essas linhagens (Figuras 1-3). 

Parte desse padrão condiz com análises anteriores com um menor número de 

terminais de “Hebellidae” (Leclère et al. 2009), inclusive na relação de S. gotoi 

com “Hebellidae” (Moura et al. 2011b), o que pode ter base inclusive em dados 

do ciclo de vida (Migotto & De Andrade 2000). Já o posicionamento de um 

terminal próximo, Hydrodendron gardineri (tradicionalmente “Haleciidae”), é 

incerto, por assumir posições diferentes nas análises combinadas (Figuras 1-3, 

Tabela 4) e, por possuir apenas o marcador 16S como fonte de dados, não 

podendo ser concluído nesse momento. 

A relação filogenética das espécies amostradas e seus ciclos de vida 

demarcam a ancestralidade da presença de medusa em Hebella e, ao menos, 

Staurodiscus gotoi, com modificações derivadas em Anthohebella (gonóforos 
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livre-natantes) e Scandia (gonóforos fixos). Os pólipos desses animais são 

colônias estolonais, com hidrotecas campanuladas com diafragma ou 

espessamento anelar, e gonotecas morfologicamente simples (Marques et al. 

2006a). Embora com afinidade morfológica (Marques et al. 2006a), outros 

gêneros de “Hebellidae” precisarão ser avaliados em análises moleculares, 

inclusive com relação a seus ciclos de vida, como por exemplo em Bedotella 

(uma espécie) com gonóforos fixos e em Halisiphonia (quatro espécies) com 

aparente produção de medusa (Marques et al. 2004, 2006b). 

Vale ainda ressaltar a posição basal que essas linhagens não 

monofiléticas tem em relação aos Statocysta, o que pode denotar a evolução 

basal do grupo, com colônias pequenas e expressão da medusa.  

Outras referências relevantes: Calder (1991); Cornelius (1995a); Boero et al. 

(1997); Marques et al. (2004, 2006b). 

Statocysta (Clado C) 

Statocysta foi caracterizado pela presença de estruturas de equilíbrio da 

medusa, os estatocistos (Leclère et al. 2009). Há duas linhagens principais 

bem suportadas em Statocysta (Figura 1) e os padrões encontrados deixam 

evidente que a hipótese taxonômica de divisão dos leptotecados em Conica e 

Proboscoida (senso tradicional) não é suportada, já que Statocysta é uma 

combinação de partes de ambos, ainda que linhagens de Proboscoida (senso 

tradicional) assumam uma condição mais apical que as de Conica (Figuras 1-3 

e 6; Tabela 4). A estrutura básica do grupo apresenta os Campanulinida sensu 

novum e Eirenida taxon novum + Proboscoida sensu novum, com uma posição 

duvidosa para Opercularella lacerata (Figuras 1 e 3; Tabela 4). Eventualmente 

estudos futuros podem avaliar a posição de grupo irmão das linhagens 

incluídas em L2 (“Hebellidae”, S. gotoi e H. gardineri) dos Statocysta. Se for 

corroborada essa posição filogenética, Statocysta teria um senso taxonômico 

ampliado (Statocysta sensu novum). 

Statocysta I: Campanulinida sensu novum (Clado C_1) 

Esse grupo inclui espécies de diversas famílias e superfamílias da 

taxonomia tradicional (Bouillon 1984, 1985). Adicionalmente, sua composição 

não corrobora o monofiletismo da concepção tradicional de Campanulinida (cf. 

Bouillon 1984, 1985). Famílias e gêneros de Campanulinida no senso 

tradicional têm sido frequentemente questionados sobre seu monofiletismo, 

devido à dificuldade em definir caracteres diagnósticos e informativos na 
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morfologia simplificada dos pólipos, pela falta de conhecimento do ciclo de vida 

de numerosas espécies e pela dubiedade na forma de tratamento das espécies 

sem medusa em seu ciclo de vida (e.g., Calycella e Campanulina; Bouillon et 

al. 2006). Um exemplo claro da importância do conhecimento do ciclo de vida 

no contexto dos Campanulinida tradicionais ocorre entre Lafoeina 

(Campanulinidae) e Cirrholovenia (Lovenellidae; não amostrado com relação a 

dados moleculares) (Migotto & Cabral 2005). Nomenclaturalmente, como 

Campanulinidae e Campanulina são os táxons nominotípicos que ancoram o 

clado Campanulinida, e como há uma espécie de Campanulina nesse clado, 

optamos para defini-lo como Campanulinida sensu novum. Ainda, ressaltamos 

que Opercularella lacerata (Campanulinidae) não está incluída em 

Campanulinida sensu novum devido às suas posições variadas equívocas e 

com baixo suporte nas diferentes análises.  

Nossas análises não recuperam nenhuma das linhagens e rankings de 

classificação tradicionais da literatura no que se referem aos grupos envolvidos 

nesse táxon, exceto pelo monofiletismo de Mitrocomidae (Figuras 1-3 e 

Tabelas 4-5). Isso é esperado, já que grande parte dos táxons supraespecíficos 

de Campanulinida no senso tradicional sequer tem sinapomorfia proposta (Daly 

et al. 2007). Conservadoramente, mantemos a validade dos gêneros para os 

terminais amostrados, embora indicando suas famílias como indefinidas. Em 

síntese, o clado apresenta espécies variando desde o tipo “cuspidella” (colônia 

estolonal, pólipo com opérculo mas sem diafragma) até poucos casos de um 

tipo “campanulinida-genérico” (colônia estolonal ou ereta, pólipo com opérculo 

e diafragma). Para as espécies em que se conhece a medusa, elas possuem 

quatro canais radiais simples, numerosos estatocistos, tentáculos ocos e 

ausência de cirro (exceto Mitrocomella). 

Statocysta II: Eirenida taxon novum (Clado C_2) 

Esse clado inclui espécies de famílias que complementam os 

Campanulinida tradicionais. Há dois grupos definidos nas análises: os 

Eirenoidea sensu novum e os Eirenidae* + Lovenellidae, apresentados abaixo. 

- Statocysta II Eirenida: Eirenoidea sensu novum (Clado C_2.1).— Reúne 

diversos gêneros de Campanulinoidea com espécies de Eirenidae Eirene 

(gênero e família polifiléticos, vide abaixo) e Eutonina (uma das duas espécies 

válidas do grupo). Como Campanulinidae e Campanulina são os táxons 



 

128 

 

 

nominotípicos que ancoram o clado Campanulinida sensu novum (ver acima), 

torna-se necessário adotar Eirenoidea sensu novum, uma superfamília já 

proposta com base em Eirenidae Haeckel, 1879 (ver Bouillon 1984, 1985) e 

baseada na espécie-tipo Eirene viridula (Péron & Lesueur, 1809), que está 

amostrada neste clado. 

A dificuldade em definir caracteres diagnósticos e delimitar níveis de 

família, gêneros e espécies é notória para diversos táxons hoje aceitos em 

Hydrozoa. Nesse escopo, Bouillon (1984, 1995) propõe um clado de 

“Campanulinoidea” que exclui “Campanulinidae”, que obviamente não tem 

lógica nomenclatural (notar que a hipótese filogenética da página 12 de 

Bouillon 1984 propõe Campanulinoidea não-monofilético), e seria caracterizado 

por medusas sem cirros exumbrelares (Figura 4; Tabela 4). Por outro lado, 

Eirene é reconhecidamente de difícil diagnóstico, demandando a medusa para 

sua determinação taxonômica que, entre outras características, também pode 

ser reconhecida pela “ausência de cirros”. Entretanto, outros grupos externos a 

Eirenoidea têm medusas sem cirros (e.g., Phialellidae), o que determina essa 

característica como homoplástica. 

Os pólipos do grupo são de tipo “campanulinida”, com colônias 

estolonais (exceto Aequorea e Eirene), presença de um opérculo formado por 

abas (“flaps”) sem demarcação definida na hidroteca; hidrantes com membrana 

intertentacular e hidroteca com diafragma. As medusas têm gônadas nos 

canais radiais e distantes do manúbrio; não possuem ocelos e cirros, mas têm 

numerosos estatocistos fechados (Cornelius 1995a) (Tabela 5). As relações 

internas no grupo geralmente tem suporte baixo (Figuras 1-3). 

Outras referências relevantes: Bouillon & Boero (2000); Govindarajan et al. 

(2005); Kubota (2008); Bardi & Marques (2009); Leclère et al. (2009). 

Statocysta II Eirenida: Eirenidae* + Lovenellidae (Clado C_2.2).— Esse clado 

inclui dois subclados com alto suporte (Figuras 1-3): espécies de “Eirenidae” 

(família polifilética em sua concepção tradicional, ver acima em Eirenoidea) e 

duas espécies de Lovenellidae (outra espécie de Eucheilota aparece em 

Campanulariida sensu novum junto com Lovenella gracilis; Miranda et al. 

2013). Não está incluída, entretanto, a espécie-tipo Eucheilota ventricularis 

McCrady, 1857, ainda não amostrada em análises moleculares. 

Um dos grupos apresenta os gêneros Helgicirrha monofilético (duas 

espécies amostradas) e outras espécies de Eirene (Eirenidae), Hydranthea (já 
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considerada como Lovenellidae por Bouillon et al. 2006) e Eucheilota 

(Lovenellidae). Seu grupo irmão inclui espécies de Eutima, corroborando sua 

afinidade com Eugymnanthea (Kubota 2000). A discussão sobre esses grupos 

está relacionada à morfologia e ao estilo de vida dos pólipos, em que 

Eugymnanthea spp. habitam a cavidade do manto de moluscos bivalves e 

produzem eumedusóides, assim como Hydranthea. 

Esse clado possui colônias do tipo ‘‘campanulinida’’, hidroteca reduzida e 

hidrantes protegidos por um perissarco delgado, com membrana 

intertentacular; medusa com cirro lateral e estatocistos fechados e gônadas no 

canal radial (Bouillon et al. 2006). 

Statocysta III: Proboscoida sensu novum (Clado C_3) 

O senso original de Proboscoida inclui Bonneviellidae e Campanulariidae 

(Broch 1908) e,, posteriormente, Phialuciidae, que compartilha o hipostômio em 

forma de trompete (Bouillon 1985). Exceto por Phialuciidae (família monotípica 

e não incluída na análise, de fato nossa topologia mostra uma relação entre os 

demais Proboscoida, com a adição de alguns poucos outros terminais. Porém, 

não é basal nos Leptothecata (cf. Bouillon, 1994). 

Assim, Proboscoida sensu novum inclui duas linhagens, mas passa a 

englobar parte dos Lovenelloidea (Figuras 1-4; Tabelas 4 e 5). Os dois clados 

principais de Proboscoida sensu novum são aqui nomeados Campanulariida 

sensu novum e Obeliida taxon novum, ambos com alto suporte e, ao menos em 

Obeliida taxon novum, também alto suporte nodal nos grupos menos 

inclusivos. 

- Statocysta III Proboscoida sensu novum: Campanulariida sensu novum (Clado 

C_3.1).— O novo táxon inclui espécies das famílias tradicionais 

Campanulariidae e Bonneviellidae. O clado é caracterizado por colônias eretas, 

ocasionalmente polissifônicas, como em Rhizocaulus (Cornelius 1982) e com 

medusas presentes ou, no máximo, eumedusoides (como em Orthopyxis, ao 

menos na concepção clássica do gênero). Bonneviella, que já foi relacionada à 

Lafoeidae (ver Marques et al. 2006a) e, mais corretamente, aos 

Campanulariidae e Proboscoida (“Proboscoidea” em Broch 1910; Naumov 

1969), tem colônias polissifônicas, hidroteca sem diafragma, medusa ausente 

(gonóforos fixos). O monofiletismo dos gêneros amostrados possui baixo 

suporte na maioria dos resultados, sobrando questões já discutidas na 
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literatura tradicional, como o monofiletismo de Campanularia e Orthopyxis (e.g., 

Millard 1975). 

Outras referências relevantes: Berrill (1950); Govindarajan et al. (2006). 

- Statocysta III Proboscoida sensu novum: Obeliida taxon novum (Clado 

C_3.2).— No grupo Obeliida taxon novum, se apresentam as restantes famílias 

de Proboscoida, aqui definidas como Clytiidae e Obeliidae, além da inclusão de 

Lovenellidae. Obeliidae é monofilético nos resultados com melhor suporte nodal 

para o grupo (Figura 3, topologia 16S18S28S_Nrw4). Clytiidae também é 

monofilético, embora haja a posição de “Eirene brevistylis”, que deve 

corresponder a um potencial erro de identificação ou artefato filogenético 

(atração de ramos longos). Esse clado é caracterizado por pólipos com 

diafragma, e grande variedade de alterações da fase de medusa: medusas 

com morfologia única (Obelia), meconídios (Gonothyraea) e gonóforos fixos 

(Laomedea) (Cornelius 1982, 1990a, 1995b). 

Com relação à Lovenellidae, nossa análise resulta em “Eucheilota 

bakeri” relacionada à Lovenella gracilis (Figura 1). Esses materiais não são 

nossos, e não sabemos se as sequências foram geradas a partir de uma 

amostra de pólipo ou medusa. Como esses hidroides são de identificação 

pouco usual e eventualmente próximos (cf. Russell 1953), suspeitamos que E. 

bakeri esteja incorretamente identificado. Historicamente, Lovenella já foi 

associada à Campanulariidae (Hincks 1868, baseado no pólipo), como família 

própria (Russell 1953, baseado na medusae) e até mesmo com Campalecium 

(Haleciidae). Hipóteses para Lovenellidae também já incluíram Eucheilota 

(Russell 1953), Cirrholovenia (Kramp 1959) e Hydranthea (ver histórico em 

Miranda et al. 2013a). 

Outras referências relevantes: Cornelius (1990b); Govindarajan et al. (2004); 

Lindner et al. (2011). 

Billardia subrufa (L4) 

A posição sistemática de Billardia é incerta, com argumentos que a 

associaram a diversas linhagens, como Campanulariidae (Totton 1930), 

Lafoeidae e Syntheciidae (Millard 1975; Cornelius 1982). O gênero apresenta 

colônias eretas, ausência de diafragma ou “espessamento anelar”, gonóforos 

fixos, gonoteca comprimida e anelada (Ralph 1957; Blanco 1967). Obtivemos 

novas sequências de B. subrufa a partir de material antártico, com alta 

similaridade nucleotídica com a anterior sequência presente no GenBank; 
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análises moleculares anteriores propuseram B. subrufa próxima à Lafoeidae, 

na base da topologia dos leptotecados (Govindarajan et al. 2006; Leclère et al. 

2009). Em nossas análises, o terminal apareceu como basal em relação à 

Macrocolonia sensu novum, ou próximo à Lafoeidae + Hincksella, ou próximo a 

espécies de Lafoeidae e à única espécie amostrada de Syntheciidae (Figuras 

1-3). Devido à instabilidade de sua posição e aos baixos suportes de seus nós, 

optamos por manter B. subrufa como incertae sedis nesse momento. 

Outras referências relevantes: Cornelius (1995b). 

Macrocolonia (Clado ((D,E)(F(G(H,I))))) 

Macrocolonia foi proposto simultaneamente a Statocysta, incluindo 

linhagens de Plumularioidea, Sertulariidae e Haleciidae, grupos com colônias 

eretas complexas e com formas polipoides diversas (Leclère et al. 2009). 

Macrocolonia coincide majoritariamente com a proposta tradicional do grupo, 

definido por Plumulariida e Haleciida (no original Haleciida inclui a família 

Syntheciidae; Bouillon 1984, 1995; nó C_2 Tabela 4, Figura 4), caracterizados 

por hidrantes com endoderme gástrica diferenciada em duas regiões bem 

definidas, com simetria bilateral sem diafragma: “Hydranthes à hypostome 

conique, et dont le feuillet endodermique est différencié em deux régions 

distinctes, hydranthes rétractables dans leurs hydrotèques. Celles-ci ont une 

symétrie bilatérale, sont dépourvues de diaphragme mais leur plancher est 

perforé par un hydropore” (Bouillon 1984, p. 20; Shimabukuro & Marques 

2006). Macrocolonia é grupo com a maior riqueza de espécies dentre os 

Medusozoa, e onde a fase de medusa está reduzida em gonóforos fixos na 

grande maioria das espécies. Nossa hipótese destaca a proposta de novos 

táxons assim como reajustes na classificação de táxons já definidos. 

Entretanto, não consideramos necessário que o grupo Macrocolonia seja 

reinterpretado per se, mas destacamos aspectos interessantes de sua 

evolução relacionados a Staurotheca, Zygophylacinae, Schizotricha e 

Nemalecium lighti. 

Macrocolonia: Staurothecida taxon novum – Staurothecidae família nova 

(Clado D) e Symplectoscyphidae família nova (Clado E) 

Logo na base de Macrocolonia fica evidente o conflito com a taxonomia 

tradicional dos Leptothecata: Plumulariida, Sertularioidea e Sertulariidae não 

são monofiléticos em seus contextos tradicionais. O ramo basal de 

Macrocolonia inclui um clado com baixo suporte, mas que nomeamos como 
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Staurothecida para preservar a lógica taxonômica de Leptothecata. 

Staurothecida taxon novum inclui duas novas famílias bem suportadas que, de 

certa forma, corroboram padrões e discussões anteriores (Moura et al. 2007; 

Peña Cantero et al. 2010). A primeira família, Staurothecidae família nova 

(Clado D) e gênero-tipo Staurotheca, inclui Staurotheca spp., já atribuído a 

Syntheciidae (Stechow 1923, Millard 1975; Bouillon 1995; Peña Cantero 

1997b), Sertulariidae (Peña Cantero et al. 1997b). Morfologicamente, 

Staurothecidae, monotípica, é caracterizada pelos mesmos caracteres do 

gênero Staurotheca (cf. Peña Cantero et al. 1997b, p. 336;. 1999). 

A segunda família é Symplectoscyphidae família nova (Clado E) e seu 

gênero-tipo é Symplectoscyphus. Symplectoscyphidae família nova engloba 

dois gêneros historicamente considerados como relacionados, 

Symplectoscyphus e Antarctoscyphus (cf. Peña Cantero et al. 1997a). A família 

é morfologicamente caracterizada pela presença de três cúspides na borda da 

hidroteca e pelos opérculos divididos em três valvas, mas os gêneros 

apresentam diferenças na morfologia das colônias, ramificação e formato da 

gonoteca (Peña Cantero et al. 1997a, p. 24). Destacamos que 

Symplectoscyphus curvatus pode ser um caso de revalidação taxonômica ou 

identificação incorreta que, eventualmente, pode também ser o caso de 

Symplectoscyphus turgidus (ver abaixo). 

Há uma interessante particularidade geográfica entre os grupos que 

eram classicamente considerados como “Sertulariidae”. Os Staurothecida 

Staurotheca, Symplectoscyphus e Antarctoscyphus têm ampla representação 

polar, especialmente antártica e subantártica, corroborando uma história 

filogenética única. Outro grupo “sertulariídeo” com afinidade polar é Sertularella 

que, por sua vez, também aparece como uma família nova à parte (ver abaixo). 

Por outro lado, há o contraste com os outros gêneros com maior 

representatividade tropical e subtropical, como Amphisbetia, Diphasia, 

Dynamena, Sertularia e Thyroscyphus, por exemplo. 

Outras referências relevantes: Peña Cantero et al. (1997a, 1997b); Peña 

Cantero & Vervoort (2003); Peña Cantero (2010). 

Macrocolonia: Haleciida, Halecioidea, Haleciidae sensu novum (Clado F) 

Haleciidae sensu novum (e os táxons redundantes Halecioidea e 

Haleciida), ao menos no que tange Halecium, é um táxon homogêneo e 

monofilético, grupo-irmão de Sertulariida táxon novum e Plumulariida sensu 
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novum. A complexa história taxonômica do grupo é revista por Calder (1991). 

Chama a atenção que alguns grupos atribuídos à Haleciidae foram 

correlacionados a Plumulariidae e Lafoeidae devido à presença de 

nematotecas (Fraser 1946), mas este caráter está ausente do gênero 

Halecium. Nossa topologia traz dúvidas com relação ao escopo de Haleciidae 

sensu novum, em que os gêneros Hydrodendron e Nemalecium aparecem 

como grupos-irmãos de Plumularioidea (Linhagem L5; Figuras 1-3, ver 

discussão abaixo).  

Halecium apresenta colônias geralmente eretas e ramificadas, com 

apófises e comumente hidrantóforos, hidrantes apoiados sobre diafragmas mas 

que não se retraem nas hidrotecas caracteristicamente rasas por desmócitos 

bem conspícuos, gonóforos fixos em gonotecas que podem ser solitárias ou 

agregadas, geralmente com dimorfismo sexual (cf. Calder 1991). 

Outras referências relevantes: Cornelius (1995a); Schuchert (2005); Peña 

Cantero (2014). 

Macrocolonia: Sertulariida taxon novum (Clado G) 

Em seu sentido tradicional, táxons “sertulariídeos” eram definidos com 

base na morfologia da colônia e hidroteca, e há tempos se conjectura sobre a 

plasticidade desses caracteres e sua intergradação (Nutting 1904). O escopo 

de Sertulariida taxon novum inclui uma série de linhagens de “sertulariídeos” 

que são aqui definidos em famílias e sensos novos, inclusive integrando 

Thyroscyphidae e Zygophylacidae. Staurothecidae e Symplectoscyphidae 

foram excluídos de Sertulariida (ver acima). 

- Macrocolonia Sertulariida taxon novum: Sertularellidae família nova (Clado 

G_1).— Clado bem suportado, que inclui o especioso gênero Sertularella, com 

mais de uma centena de espécies distribuídas mundialmente. Caracteriza-se 

por colônias eretas, mono ou polissifônicas, ramificadas ou não, pólipos em 

duas fileiras alternadas, hidrotecas com quatro dentes marginais e opérculo 

piramidal com quatro válvulas triangulares (Calder 1991). Sertularellidae 

demanda a eventual reinterpretação taxonômica de Symplectoscyphus turgidus 

e corrobora Sertularelloides cylindritheca como Thyroscyphidae (Figura 1). 

Outras referências relevantes: Vervoort (1993); Vervoort & Watson (2003). 

- Macrocolonia Sertulariida taxon novum: Thyroscyphidae (Clado G_2).— 

“Sertulariidae” foi dividido em três subfamílias, Sertulariinae, Thyroscyphinae e 

Sertomminae, considerando hidroteca pedicelada ou séssil e ceco abcaulinar 
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ausente ou presente (Stechow 1920). Morfologicamente, Thyroscyphidae são 

as espécies de Sertulariida taxon novum com hidrotecas pediceladas com um 

diafragma anelar e hidrantes com dobra anular basal, em vez de um divertículo 

abcaulinar, incluindo os gêneros Thyroscyphus, Sertularelloides, 

Thyroscyphoides, Uniscyphus e Symmetroscyphus (Calder 1991). 

Historicamente, a família Thyroscyphidae tem sido reconhecida como 

monofilética e à parte de Sertulariidae em alguns estudos (e.g., Calder 1991; 

Shimabukuro & Marques 2006), mas outros mantêm seus gêneros 

historicamente associados a Sertulariidae (cf. Millard 1975; Bouillon 1985). 

Decidimos pela manutenção da família dado seu alto suporte e por corroborar 

outros padrões semelhantes (Leclère et al. 2009; Moura et al. 2011a), mesmo 

com pequenas variações na posição de espécies de Thyroscyphus. 

Ressaltamos a consolidação da inclusão de Sertularelloides cylindritheca em 

Thyroscyphidae, uma espécie que já foi considerada como Sertularella 

cylindritheca e tem como sinônimo Cnidoscyphus macrotheca (cf. Peña 

Cantero et al. 2010; Moura et al. 2011a, 2011b). Os demais táxons já 

associados à Thyroscyphidae precisam ser incluídos em análises futuras, 

inclusive Parascyphus (duas espécies), com afinidades duvidosas com o grupo 

(cf. Calder 1991). 

- Macrocolonia Sertulariida taxon novum: Sertulariidae sensu novum (Clado 

G_3).— Devido às modificações referidas acima, é necessária uma redefinição 

dos grupos incluídos em Sertulariidae em relação ao senso tradicional, o que 

diminui sua imensa riqueza derivada de assumir-se um grupo polifilético. 

Parece evidente que, mesmo em seu escopo atual, a família necessita ser 

amplamente revista, já que os gêneros amostrados com maior número de 

espécies (e.g., Sertularia e Dynamena) não resultaram como monofiléticos, 

persistindo indefinições anteriores (cf. Calder 1991, p. 86-87, incluindo histórico 

da classificação da família). Em seu escopo atual, e com muitos gêneros por 

ainda serem amostrados, Sertulariidae sensu novum inclui espécies com 

opérculos não-piramidais, seja com duas valvas (sendo a adcaulinar algumas 

vezes subdividida em dois) (e.g., Amphisbetia, Dynamena, Hydrallmania, 

Sertularia), seja com opérculo adcaulinar com uma valva (e.g., Abietinaria, 

Diphasia, Idiellana, Salacia, Thuiaria), mas a distribuição dos caracteres é 

homoplástica na topologia principal. Outros caracteres, como fasciculação, 
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arranjo das fileiras de hidrotecas, morfologia das bordas das hidrotecas são 

igualmente não informativos. 

Também é interessante notar que subfamília Zygophylacinae agrupa 

apicalmente com os gêneros Abietinaria, Hydrallmania, Thuiaria e Sertularia. 

Zygophylacidae, muitas vezes é considerada uma subfamília de Lafoeidae (ver 

histórico em Calder 1991; Marques et al 2006a), e caracterizada pela presença 

de uma hidroteca não tubular, muitas vezes bilateral (Marques et al. 2006a), 

como em Sertulariidae sensu novum. Espécies do grupo Zygophylacidae já 

foram consideradas Sertulariidae, próximas de Abietinaria, devido a forma das 

colônias, presença de opérculo e morfologia da hidroteca (ver Peña Cantero & 

García Carrascosa 1993). Entretanto as espécies analisadas de 

Zygophylacidae têm caracteres diferentes de Sertulariidae sensu novum, como 

nematotecas e gonotecas agregadas em copínias ou escapos (Marques et al. 

2006a). 

Outras referências relevantes: Berrill (1949); Calder (1991); Cornelius (1995a, 

1995b); Migotto (1998); Marques et al. (2005b). 

Nemalecium lighti e Hydrodendron mirabile (L5) 

Duas linhagens tradicionalmente consideradas como haleciídeos, 

Nemalecium e Hydrodendron, aparecem como grupos externos em relação à 

Plumulariida, mas não formam um grupo monofilético. Nemalecium lighti 

aparece como basal em relação aos Plumularioidea + Hydrodendron. O ciclo 

de vida de N. lighti é particular, com gonóforos liberados com corpúsculos que 

podem auxiliar na compensação na coluna d’água (Gravier-Bonnet & Migotto 

2000), sendo essa morfologia igualmente registrada em alguns Plumulariidae 

(e.g., Macrorhynchia philippina cf. Gravier 1970) e Aglaopheniidae (e.g., 

Dentitheca bidentata cf. Migotto & Marques 1999). Ainda, a presença de 

“nematodáctilos” na coroa de tentáculos (Hargitt 1924), embora considerada 

não-homóloga de nematóforos (Calder 1991), merece uma reanálise com 

relação à sua organização e genes reguladores de seu desenvolvimento. É 

bem provável que análises futuras definitivamente excluam Nemalecium de 

Haleciidae sensu novum e corroborem sua afinidade com os Plumulariida. 

Já Hydrodendron, posicionado como grupo irmão da família 

Aglaopheniidae com suporte alto, de fato compartilha com os Plumulariida 

sensu novum a presença de nematóforos e, ocasionalmente, nematotecas, o 

que já foi considerado como evolução convergente (Leclère et al. 2007). A 
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posição taxonômica deverá ser revista e poderá ser testada com a inclusão de 

mais terminais de Hydrodendron (vinte e quatro espécies). Outras referências 

relevantes: Rees & Vervoort (1987); Vervoort (1987); Cornelius (1995b) 

Macrocolonia: Plumupheniida taxon novum – Aglaopheniida taxon novum 

+ Plumulariida sensu novum (Clado H + I) 

Aglaopheniida taxon novum + Plumulariida sensu novum é um grupo 

estável, definindo um clado de leptotecados com hidrotecas unisseriadas 

(Cornelius 1995b), referenciado em trabalhos tradicionais (Bouillon 1985, 1994) 

e análises mais recentes (Leclère et al. 2007, 2009; Peña Cantero et al. 2010) 

(Figuras 1-3).  

Aglaopheniida taxon novum (Clado H) 

Aglaopheniida tem alto suporte nodal e é congruente com resultados 

recentes (Leclère et al. 2007, 2009; Moura et al. 2012). Propostas prévias de 

sua taxonomia suprafamiliar não são congruentes com nossa topologia, uma 

vez que Gymnangiinae/Aglaopheniinae e Aglaopheniini/Cladocarpini (Calder 

1997) não são monofiléticos por conta do posicionamento de Gymnangium 

gracilicaule e Lytocarpia spp., respectivamente. Igualmente, todos os demais 

gêneros amostrados de Aglaopheniidae também não são monofiléticos em 

nossa proposta, exceto por Macrorhynchia. O padrão geral (Figura 1), 

entretanto, é similar a inferências anteriores (Leclère et al. 2009). 

Aglaopheniida é caracterizada pela presença de nematóforos com nematotecas 

laterais parcialmente fusionadas á hidroteca, dispostas em câmaras únicas e 

imóveis (cormídio) (Peña Cantero et al. 2010), além de que parte do grupo tem 

as gonotecas protegidas por córbulas ou filatocarpos (Cornelius 1995b). 

Outras referências relevantes: Svoboda & Cornelius (1992). 

Plumulariida sensu novum (Clado I) 

Plumulariida sensu novum inclui quatro famílias que possuem em 

comum hidrotecas livres com simetria radial, todas com alto suporte nodal). O 

ramo basal é Schizotrichidae (Figuras 1-3), que originalmente era considerado 

como grupo-irmão de Aglaopheniidae (Peña Cantero et al. 2010, com definição 

morfológica à p. 54). 

O padrão de relações das três outras famílias de Plumulariida sensu 

novum é diferente de propostas anteriores (cf. Leclère et al. 2007), o que deve 

ser produto da alta heterogeneidade molecular no grupo. A topologia 

(Kirchenpaueriidae (Halopterididae, Plumulariidae)) (cf. Leclère et al. 2009; 
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Peña Cantero et al. 2010) refuta que a ausência de hidroteca no hidrocaule das 

colônias seja uma sinapomorfia para Plumulariidae, Kirchenpaueriidae e 

Aglaopheniidae (Schuchert 1997), sendo sua ocorrência homoplástica (relação 

filogenética presente em resultados parciais de Leclère et al. 2009). 

Kirchenpaueriidae é caracterizada pela ausência de nematotecas pares 

laterais, 1-2 nematóforos mesial(is), nu(s) ou com nematoteca(s) reduzida(s), 

associado(s) a cada hidroteca, geralmente reduzidas (Peña Cantero et al. 

2010). Kirchenpaueriidae foi considerado com posição basal nos Plumulariida 

devido à sua nematoteca morfologicamente simples (Stechow 1923), inclusive 

semelhante à dos Haleciidae (Calder 1997), uma hipótese que é refutada em 

nossos resultados. As relações entre os Kirchenpaueriidae são semelhantes a 

topologias anteriores (Peña Cantero et al. 2009), e corroboram que Ventromma 

(Ventromma halecioides, por alguns considerado como Kirchenpaueria 

halecioides, ver WoRMS; Tabela 1) é um clado à parte (cf. Calder 1991; Peña 

Cantero & Marques 1999), e não um sinônimo de Kirchenpaueria (cf. Millard 

1975; Bouillon 1985), de quem se diferencia pela presença de nematóforos 

com nematotecas com duas câmaras (Calder 1991). Em nossa topologia, os 

gêneros Kirchenpaueria, Pycnotheca e Oswaldella são monofiléticos. 

Especificamente para Oswaldella, com distribuição restrita à Antártica e 

Patagônia (Marques & Peña Cantero 2010a; Miranda et al. 2013b), os suportes 

são baixos, o que deve estar relacionado à baixa variabilidade entre as 

espécies amostradas. Resta ainda incluir em análises futuras os gêneros 

monotípicos Halicornopsis, Ophinella e Wimveria. 

Como já demonstrado, Halopterididae torna-se monofilético com a 

exclusão de Schizotrichidae, e considerando Polyplumaria flabellata como 

incluída na família (Cornelius 1995b; Calder 1997; em conflito com a posição 

de Schuchert 1997 e taxonomia proposta no WoRMS). Halopterididae pode ser 

caracterizado conforme Peña Cantero et al. (2010). Seus gêneros não 

resultaram como monofiléticos (cf. Leclère et al. 2007, 2009; Moura et al 2007; 

Peña Cantero et al. 2010), corroborando dúvidas sobre a interpretação da 

diversidade de formas das colônias, que poderiam ser identificadas como 

pertencendo a mais de um gênero (Schuchert 1997). Halopteris é dividido em 

diversos clados diferentes com suporte alto. A posição de Antennella spp. 

(Figuras 1-3) corrobora hipóteses sobre uma origem múltipla de colônias 

“simplificadas” a partir de ancestrais pinados (Schuchert 1997). Os gêneros não 



 

138 

 

 

amostrados Anarthoclada (uma espécie), Astrolabia (duas espécies), Nuditheca 

(três espécies) e Pentatheca (uma espécie) são de posição duvidosa, já 

considerados como Aglaopheniidae (Bouillon et al. 2006), Halopterididae 

(Calder 1997; Schuchert 1997) e Schizotrichidae (Peña Cantero et al. 2010). 

O último clado é Plumulariidae, grupo irmão de Halopterididae, definido 

morfologicamente em (Peña Cantero et al. 2010) e bem suportado 

molecularmente. A taxonomia do grupo, entretanto, é claramente 

insuficientemente embasada, com gêneros mal definidos e caracteres plásticos 

(Calder 1997). Nossa topologia mostra dois clados principais, bem suportados. 

O primeiro clado inclui Dentitheca e Plumularia, nenhum dos gêneros 

monofilético. Dessas espécies, Dentitheca bidentata é peculiar por seu 

hermafroditismo e produção de medusoides (Migotto & Marques 1999). O 

segundo clado inclui as demais Plumularia (9 espécies, incluindo a espécie tipo 

Sertularia setacea Linnaeus, 1758 e Plumularia margaretta -uma espécie 

previamente atribuída à Monotheca-), e duas espécies de Nemertesia em 

condição monofilética, mas que tornam Plumularia não-monofilético. 

Nemertesia foi também objeto de estudo recente (Moura et al. 2012), com 

resultados diferentes dos nossos. Porém, no geral, nossos resultados são 

geralmente congruentes com padrões da literatura (Leclère et al. 2007, 2009; 

Peña Cantero et al. 2010). 

Outras referências relevantes: Millard (1962); Ansín Agís et al. (2001); 

Schuchert (2014). 

 

Cenários evolutivos, ciclo de vida e biogeografia 

Leptothecata cumpre as premissas que corroboram uma irradiação 

adaptativa (Glor 2010): alta taxa de diversificação de linhagens em um período 

relativamente curto de tempo com a presença de alterações e inovações 

morfológicas (e.g., estrutura das colônias) e ecológicas (e.g., ciclo de vida 

bentônico) marcantes nas linhagens consideradas. Entretanto, taxas de 

extinção em especial nos Macrocolonia, são difíceis de serem caracterizadas 

devido ao registro fóssil limitado, o que limita também a compreensão da 

distribuição histórica de linhagens ancestrais. Por isso a composição de 

cenários evolutivos para leptotecados realizada por alguns autores podem ser 

considerados, na melhor das hipóteses, conjecturas fluidas. 
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Apesar dos dados incompletos, há diferentes propostas para explicar a 

diversificação de espécies de leptotecados, especialmente nos grupos com 

colônias eretas complexas e sem medusa como, por exemplo, a existência de 

um eventual ganho energético advindo da supressão da medusa (discutido em 

Cornelius 1992). Alguns postulam que os eventos múltiplos de perda da 

medusa, em conjunto com a diminuição do número de larvas e a dispersão 

resultante pode ter sido benéfica (Cornelius 1990, 1992, baseado em Naumov 

1969; cf. Também Ryaland & Warner 1986), como ocorre na maioria de 

espécies bentônicas modulares. Características de espécies com predomínio 

de pólipos no ciclo de vida, a filopatria, a produção de prole assexuadas por 

períodos prolongados e a dispersão das colônias (cf. Thiel & Gutow 2005) 

seriam variáveis importantes na abundância deste tipo ciclos de vida em 

“antoatecados” e leptotecados (Cornelius 1990, 1992). 

Porém, é curioso notar uma dubiedade da interpretação das “vantagens” 

de pólipo ou medusa. Cornelius (1990, p. 591; trecho sublinhado destacado por 

Leclère et al. 2010, p. 2) coloca que “This poses again the question that if 

medusa loss is advantageous, and if it can evolve rapidly, then why have not all 

recent forms dispensed with the medusa long ago?”, considerado o “paradoxo 

de Cornelius” (Leclère et al. 2009). Porém, o ‘paradoxo’ colocado pelo próprio 

Cornelius tem compreensão oposta: “The widespread loss of the medusa stage 

is a paradox in view of its presumed advantage and undoubted complexity” 

(Cornelius 1992, p. 249, nosso sublinhado). 

A partir dessa compreensão, Leclère et al. (2009) propõe um cenário 

explicativo de evolução dos ciclos de vida dos leptotecados, que se aproximaria 

ao modelo de equilíbrio pontuado, e no qual o paradoxo de Cornelius (no senso 

da manutenção da medusa na maioria das linhagens em Statocysta) estaria 

relacionado à seleção de espécies (Jablonski 2008). Nesse cenário, linhagens 

com colônias simples (típicas de Statocysta) teriam maior investimento na fase 

pelágica reprodutiva e dispersiva, sendo sua fase bentônica caracterizada por 

assentamento rápido, geralmente “runners” por refúgios e que apresentem 

tendência a assentamentos em substratos bióticos, em que teriam menor 

concorrência e, também teriam maior tolerância a fatores de estresse. Em 

contraponto, espécies com colônias eretas e complexas, sem medusa (típicas 

de Macrocolonia), seriam mais competitivas por substrato, teriam capacidade 

limitada de dispersão, o que poderia resultar em baixos níveis de fluxo gênico e 
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consequente especiação local frequente (Tabela 2). O ressurgimento 

homoplástico de espécies com medusoides a partir de linhagens que já teriam 

perdido as medusas poderia, por sua vez, ser explicado devido a altas taxas de 

extinção de clados que não possuiriam benefícios reprodutivos ou dispersivos, 

limitando o fenômeno de brooding colonial (Leclère et al. 2009). Desta forma, é 

evidente que os autores presumem maior capacidade dispersiva das espécies 

com fase pelágica (cf. Gibbons et al. 2010a, 2010b; compreensão diferente em 

Cornelius 1990, 1991, 1992). 

A partir de uma interpretação das estratégias reprodutivas nos 

Leptothecata com base nas topologias obtidas, nosso resultado é congruente 

ao cenário de acesso e dispersão a novos refúgios das espécies runners de 

Statocysta, em contraste com espécies competitivas de Macrocolonia. Uma 

estase macroevolutiva, no sentido de haver uma manutenção do tipo de estilo 

de vida e de nichos ancestrais planctônicos (cf. Eldredge et al. 2005), 

predominaria nas linhagens com medusa de cladogênese. 

Porém, pode-se considerar que o processo que levou ao maior número 

de espécies em Macrocolonia não seja produto da dispersão limitada de suas 

espécies. Há vários fatores negligenciados a serem considerados que, 

somados, devam ter colaborado na exploração de novos nichos ecológicos 

(Tabela 2). O primeiro fator é o tipo de fertilização (Miller 1972; discutido nos 

Corynidae e Obeliinae por Panteleeva (2002), bastante debatido para outros 

organismos modulares como ascídias e briozoários (Bishop 1998; Bishop & 

Pemberton 2006). Hidrozoários com medusa liberam seus gametas sexuais no 

meio, ocorrendo fertilização externa, enquanto organismos sem medusa 

tendem a reter o óvulo, e possuem fertilização interna, por vezes também com 

incubação, inclusive com estruturas específicas como acrocistos, liberando 

uma plânula. O segundo fator é a estruturação morfológica do suporte da 

colônia, em que predomina um eixo principal com crescimento monopodial 

ereto e ramos de porte mais robusto, que são ainda enrobustecidos pela fusão 

das hidrotecas com os hidrocaule (e.g., Kosevich 2012). Um terceiro fator está 

relacionado ao incremento da complexidade modular e morfológica, com a 

maior frequência de ocorrência de nematóforos/nematotecas, resultando, em 

alguns grupos, estruturas complexas de defesa reprodutiva (Marfenin 1997; 

Nagy et al. 2012) como córbulas e filatocarpos. Todos estes fatores corroboram 

a visão de Cornelius (1992), em que a fase reprodutiva é mais duradoura ou 
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até perenizada, com os pólipos vivendo mais tempo que as medusas e 

diminuindo tempos geracionais, aumentando, portanto, a taxa anagenética. 

Os fatores expostos têm consequências evidentes em interpretações 

biogeográficas e de endemismo dos Hydrozoa. Por um lado, espécies com 

pólipo/medusa podem apresentar maior endemicidade que espécies sem 

medusa (Cornelius 1990, 1992) e espécies holoplanctônicas (que incluem os 

sifonóforos). Por outro lado, espécies com pólipo/medusa são menos 

representadas em áreas remotas de mar profundo e fora das plataformas 

continentais (e.g., Calder 1996; Calder & Vervoort 1998), como algumas 

linhagens (e.g., Lafoeidae, Zygophylacidae), além de em regiões climáticas 

extremas (e.g., linhagens típicas ou preponderantemente “antárticas”, como 

Antarctoscyphus, Oswaldella e Symplectoscyphus, entre outras; Miranda et al. 

2013). Provavelmente a somatória das restrições de nichos ecológicos dos 

pólipos e das medusas são fatores fortemente limitadores de seu potencial de 

distribuição geográfica (cf. Mendoza-Becerríl & Marques 2013) e, portanto, 

possuir ambas as fases no ciclo de vida restringe sobremaneira as áreas que 

podem ser colonizadas. 

Concluímos que reducionismos de cenários a vantagens e desvantagens 

da presença da fase de medusa são simplificações excessivas de processos 

evolutivos. Fica também evidente que a evolução dos ciclos de vida tem 

consequências na compreensão da distribuição do grupo. Em nosso estudo 

apontamos apenas padrões gerais e hipóteses que poderão ser testados no 

futuro, e uma melhor compreensão sobre a evolução dos Leptothecata ainda 

demandará análises formais e taxas de origem e extinção em um contexto 

paleoceanográfico mais definido. 

 

Considerações finais 

Consideramos que a taxonomia de Leptothecata encontra-se em um 

ponto de inflexão, em que evidências acumuladas nas últimas décadas 

demandam novas interpretações. É evidente que ainda há muito a ser 

adicionado em análises de Leptothecata. A partir de nossos dados, entretanto, 

percebe-se que a taxonomia tradicional é incongruente com os padrões 

revelados por análises moleculares, e que novas interpretações são possíveis. 

O monofiletismo de substancial parte dos táxons tradicionais, desde 

superordens/ordens até famílias/gêneros, não se sustenta. Mas padrões gerais 
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também são reforçados, como Statocysta e Macrocolonia, assim como diversos 

outros propostos nesse estudo. 

A partir de nossos dados filogenéticos (Figura 1) propomos uma 

reorganização da taxonomia do grupo. Ressaltamos que restam serem 

incluídas famílias inteiras ainda não amostradas em análises moleculares e que 

os rankings são ilustrativos, obviamente sendo importante a relação de 

inclusão entre os clados: 

Subclasse Leptothecata Cornelius, 1992 
 Ordem Lafoeida Bouillon, 1984, sensu novum 
    Família Lafoeidae Hincks, 1868 
 Ordem Laodiceida taxon novum 
 Ordem Statocysta Leclère, Schuchert & Manuel 2007 
  Subordem Campanulinida Bouillon, 1984, sensu novum 
  Subordem Eirenida taxon novum 
  Subordem Proboscoida Broch, 1910 sensu novum 
   Infraordem Campanulariida Bouillon, 1984, sensu novum 
   Infraordem Obeliida taxon novum 
 Ordem Macrocolonia Leclère, Schuchert & Manuel 2007 
  Subordem Staurothecida taxon novum 
  Subordem Haleciida Bouillon, 1984 sensu novum 
  Subordem Sertulariida taxon novum 
  Subordem Plumupheniida taxon novum 
   Infraordem Aglaopheniida taxon novum 
   Infraordem Plumulariida Bouillon, 1984 sensu novum 
 



Bonneviellidae

Phialuciidae

Campanulariidae

Haleciidae

Clathrozoidae

Campanulinidae

Sertulariidae

Syntheciidae

Plumulariidae
Kirchenpaueriidae

Halopterididae

Aglaopheniidae

Tiarannidae

Laodiceidae

Orchistomatidae

Melicertidae
Dipleurosomatidae

Mitrocomidae

Tiaropsidae__

Eirenidae

Aequoreidae
Malagazziidae*

Blackfordiidae

Phialellidae

Sugiuridae

Lovenellidae
Eucheilotidae

Cirrholoveniidae

=

=e*

=_*

=_*p*
=_*pf

=_*pS

=_f

=_S
=_Kp*

=_Kpf

=_Tp*
=_Tpf

=_TpS

=_kp*

=_kpf

=_*fpf

=_*fp*

=_*Sp*
=_*Spf

=_*SpS

=_*g

=_*Kp*
=_*Kpf

=_*KpS=_*y

=e_S

=e_g

=e_gp*
=e_gpf

=e_gpS

=e_gpy

Campanularioidea

Lafoeoidea

Laodiceoidea*

Dipleurosomatoidea

Mitrocomoidea*

Campanulinoidea_

Campanulinoidea_

=_*S

=_*f

Lovenelloidea

Eirenoidea
Halecioidea

Sertularioidea

Plumularioidea

=óMPóNULóRIIéó

LóúOjIéó

=óMPóNULINIéó

áóLj=IIéó

PLUMULóRIIéó

=_**

=_*b

=_k

=_q

=_T

=_K

=_y

P
P_*

P_f

P_*p*

P_*pf

=ef

íouillonld*kkKv Presentelestudo

íonneviellidae

Phialuciidae
=ampanulariidae

áaleciidae

=lathrozoidae
áebelilidaeaa
Lafoeidae
=ampanulinidae

Sertulariidae
Syntheciidae

Plumulariidae

Kirchenpaueriidae
áalopterididae

óglaopheniidae

Tiarannidae
Laodiceidae

Orchistomatidae

Melicertidae
éipleurosomatidae

Mitrocomidae
Tiaropsidaeaa

jirenidae

óequoreidae
lMalagazziidael

ílackfordiidae
Phialellidae
Sugiuridae

Lovenellidae
jucheilotidae

=irrholoveniidae

=

P

*

f

S

*
f

S

*

f

*
f

S

*

f

*

f

S
y

K

g
T

q

k

*

f

*

f

S

Hebellidae__

Lafoeidae

A

L34

B

L32

E

D

C_4

F

C_2G4

C_2G2

C_3G4

C_3G2

G_4
G_2

L35

H

I_4

I_2

I_3

S

M

*

*h S

*

f

S

flh T

*

f

S

fflh

qlhlk

*lhlf
SlhlK

yL33
* f yhl hl

S

S fhl

I_4

G_3

=_g

=_*K

=e_y

=e_K
=e_Kp*

=e_Kpf

143

úiguralylml=ladogramaldSuperiorv+l=lassificaçãoldelLeptohecataclsegundolíouillonld*kkKvplóslcoreslrepresentamlcladoslrepresentativosl
nal proposta-l códigosl presentesl nal basel dosl ramosl sãol similaresl aosl utilizadosl nal Tabelal y-l símbolol al çl propostal originall nãol
monofiléticapl =ladogramal dInferiorv+l =omparaçãol del cladosl propostosl nal classificaçãol del íouillonl d*kkKvl desquerdacl definemsel asl
famíliasvl coml osl principaisl cladosl el linhagensl presentesl nol nossol estudol ddireita-l vejal úigural *v-l asl coresl representaml cladosl
representativosl nal propostacl el osl númerosl nasl basesl dosl ramosl finaisl representaml uml resumol dal posiçãol relatival dasl famíliasl nal
propostal del íouillonl d*kqycl *kkKvl el daquelasl analisadasl nol presentel estudo-l aquelesl cladosl definidosl porl maisl del umal famílial dal
propostaldelíouillonl d*kkKvlsãoldestacadoslpelaslcoreslelnúmeroldal famílialemlcadalcasoplNãolselapresentalalposiçãoldalespéciel
Billardia subrufaldrepresentadalnoltextolcomlolcódigolLmSvlporlapresentarlumalposiçãolinstávellnoslresultadoslmultilocusplSímbololaalçl
famílialnãolpresentelnoltrabalholoriginalldelíouillonld*kkKvclMlçlcladolMacrocoloniaclSlçlcladolStatocystap



 

144 

 

 

Tabela 4 - Proposta sistemática para o grupo Leptothecata, baseada no arcabouço de Bouillon (1995). A coluna "Monofilético? [16S18S28S_N]" informa se o 
grupo proposto é monofilético ou não em nosso resultado principal. Autores originais e aqueles que fizeram propostas de modificação relevantes no grupo são 
listados, a partir de três recursos taxonômicos relevantes nos últimos vinte anos (Bouillon 1995; Cornelius 1995; WoRMS database). A coluna "P/M" informa se 
a proposta do grupo foi principalmente baseada em caracteres do pólipo (P) ou da medusa (M), ou ambas (P/M). Símbolos x= não se aplica por haver apenas 
uma espécie amostrada no contexto de nossa análise (a partir da taxonomia do WoRMS); **= diferenças na definição do grupo em relação à proposta original 
de Bouillon 1995 (ver texto principal para detalhes); símbolo ***= segundo Calder 1997; não amostrado= grupo não amostrado no presente estudo filogenético 
ou na monografia de Cornelius 1995; SIM [x]= grupo não monofilético devido a uma espécie "fora do grupo esperado" (veja resultados e discussão). As 
referências da coluna CÓDIGO encontram-se representadas na Figura 4; nova proposta taxônomica e contrastes com a proposta tradicional de Bouillon (1995) 
apresenta-se na Figura 4 e Tabelas 1 e 5. 
 

CÓDIGO Taxa 
Monofilético? 
[16S18S28S_N] 

Bouillon 1995 WoRMS 2014 Cornelius 1995 P/M 

    LEPTOTHECATA SIM 
Subclasse; Fleming, 1828 
(=Thecatae) 

Ordem; Cornelius 1992 Subclasse; Cornelius 1992 P/M 

P PROBOSCOIDA não Ordem;  Broch, 1909 
Broch, 1910 (não aceito: 
"polyphyletic assemblage") 

Ordem; Broch, 1910 P 
  
  

= P   Campanulariida não Subordem; Johnston, 1836 ausente = Bouillon 1995 

= P    Campanularioidea não Johnston, 1836 ausente = Bouillon 1995 

P_1 Phialuciidae + Campanulariidae x     P 

P_1.1     Phialuciidae não amostrado Kramp, 1955 = = Bouillon 1995 M 

P_1.2     Campanulariidae não Johnston, 1836 = Johnston, 1837 M 

P_2     Bonneviellidae  não Broch, 1909 = = Bouillon 1995 P 

C CONICA não Ordem; Broch, 1909 
Broch, 1910 (não aceito: 
"polyphyletic assemblage") 

Ordem; Broch, 1910 P 

Ce_1 Campanulinida + Lafoeida não       P 

C_1   Lafoeida não Subordem; Agassiz  1865 ausente Subordem; Bouillon 1984 P 
  = C_1    Lafoeoidea não Agassiz, 1865 = = 

C_1.1     Clathrozoidae  não amostrado Stechow, 1921 = = Bouillon 1995 P 

C_1.2**     Hebellidae não 
Ausente (parte de 
Lafoeidae) 

Fraser, 1912 = Bouillon 1995 P/M 

C_1.3     Lafoeidae não Agassiz  1865 Hincks, 1868 = Bouillon 1995 P 

C_2   Campanulinida não Subordem; Hincks, 1868 ausente Subordem; Bouillon 1984 P 

C_3 & C_11**    Campanulinoidea não Hincks, 1868 ausente = Bouillon 1995 ** 
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CÓDIGO Taxa 
Monofilético? 
[16S18S28S_N] 

Bouillon 1995 WoRMS 2014 Cornelius 1995 P/M 

C_3     Campanulinidae não Hincks, 1868 = = M 

C_4 Campanulinida - Campanulinidae não   ausente   M 

C_5    Laodiceoidea  SIM [x] Browne, 1907 ausente Agassiz, 1862 M 

C_5.1     Laodiceidae  SIM [x] Browne, 1907 Agassiz, 1862 = WoRMS P/M 

C_5.2     Tiarannidae  não Russell, 1940 Russell, 1950 = Bouillon 1995 P/M 

C_6 
Dipleurosomatoidea + Mitrocomoidea + 
Lovenelloidea + Eirenoidea + 
Campanulinoidea* 

não       M 

C_7    Dipleurosomatoidea x Boeck, 1866 ausente = Bouillon 1995 M 

C_7.1     Orchistomatidae não amostrado 
Bouillon, 1984 ( = 
Orchistomidae) 

 = (Orchistomidae: "incorrect 
formation of family name") 

Bouillon, 1984 (sendo 
reconhecido como 
"Orchistomidae") 

M 

C_7.2     Dipleurosomatidae  não amostrado Boeck, 1866 Russell, 1953 = Bouillon 1995 P/M 

C_7.3     Melicertidae  x Agassiz, 1862 = = P/M 

C_8 
Mitrocomoidea + Lovenelloidea + 
Eirenoidea + Campanulinoidea* 

não       M 

C_9    Mitrocomoidea  não Torrey, 1909 ausente Haeckel, 1879  M 
  = idem C_9     Mitrocomidae não Torrey, 1909 Haeckel, 1879  = WoRMS 

C_10 
Lovennelloidea +  Eirenoidea + 
Campanulinoidea* 

 não       M 

C_11 
   Campanulinoidea*  
(= Campanulinoidea - Campanulinidae) 

não       M 

C_12 Malagazziidae +  Aequoreidae  não       M 

C_12.1     Malagazziidae  x Bouillon, 1984 = = M 

C_12.2     Aequoreidae  não Eschscholtz, 1829 = = M 

C_13 
Blackfordiidae + Phialellidae + 
Sugiuridae 

não       M 

C_13.1     Blackfordiidae  x Bouillon, 1984 = não amostrado P/M 

C_13.2     Phialellidae  x Russell, 1953 = = P/M 

C_13.3     Sugiuridae  x Bouillon, 1984 = não amostrado P/M 

C_14 Lovenelloidea +  Eirenoidea não       M 
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CÓDIGO Taxa 
Monofilético? 
[16S18S28S_N] 

Bouillon 1995 WoRMS 2014 Cornelius 1995 P/M 

C_15    Lovenelloidea  não Russell, 1953 ausente = Bouillon 1995 M 

C_15.1     Cirrholoveniidae  não amostrado Bouillon, 1984 = = P 

C_15.2     Lovenellidae  não Russell, 1953 = = P 

C_15.3     Eucheilotidae não Picard, 1958 
não aceito (sinônimo de 
Lovenellidae) 

Bouillon, 1984 P 

C_16    Eirenoidea não Haeckel, 1879 ausente = Bouillon 1995 
M 

= C_16     Eirenidae não Haeckel, 1879** = = Bouillon 1995 

Ce 2 Haleciida + Plumulariida não       P 

Ce_3   Haleciida não Subordem; Hincks, 1868 ausente Subordem; Bouillon, 1984 P 

= Ce_3    Halecioidea não Hincks, 1868 ausente = Bouillon 1995   
  
P 

= Ce_3     Haleciidae não Hincks, 1868 = = 

Ce_4**   Plumulariida não Hincks, 1868 ausente Subordem; Bouillon, 1984 

Ce_5**    Sertularioidea não Lamouroux, 1812 ausente = Bouillon 1995 P 

Ce_5.1     Sertulariidae não Lamouroux, 1812 = = P 

Ce_5.2     Syntheciidae x 
Marktanner-Turneretscher, 
1890 

=   P 

Ce_6    Plumularioidea SIM Hincks, 1868  McCrady, 1859*** Agassiz, 1862 P 

Ce_6.1     Aglaopheniidae SIM Broch, 1918 
Marktanner-Turneretscher, 
1890  

Agassiz, 1862 P 

Ce_6.2     Kirchenpaueriidae  SIM Millard 1962 
Stechow, 1921; Marktanner-
Turneretscher, 1890*** 

Stechow, 1921 P 

Ce_6.3     Halopterididae  não Millard, 1962 = 
**Considerado Subfamília 
Halopteriinae (Millard, 
1962) nos Plumulariidae 

P 

Ce_6.4     Plumulariidae  SIM [x] Hincks, 1868 
Agassiz, 1862; McCrady, 
1859*** 

Agassiz, 1862** P 
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Tabela 5 - Clados da hipótese de trabalho (Figura 1) comparados à proposta de Bouillon (1995). Destaca-se a equivalência dos grupos resultantes em nossa 
análise e aqueles propostos por Bouillon (1995), com a composição de grupos e/ou gêneros e/ou espécies em nossa hipótese (alguns já presentes na literatura 
recente, e.g.: Statocysta). Espécies que não ocorreram de maneira estável em nossas análises multilocus foram consideradas incertae sedis (símbolo **). Para 
uma descrição filogenética das diferenças entre os nossos resultados e a proposta de Bouillon (1995), veja Figura 4; citações presentes da literatura recente na 
tabela: [1] Leclère et al. (2009); [2] Peña Cantero et al. (2010). Símbolo *= grupo não monofilético a partir da taxonomia tradicional em WoRMS, no resultado 
apresentado na Figura 1 (topologia 16S18S28S_N). 

 
CLADOS principais Bouillon (1995) Grupos representados, ou // Gêneros, e/ou // Espécies 
CLADO A Lafoeida + Hincksella C1.3 Acryptolaria conferta; Lafoea dumosa; Hincksella sp.** 

CLADO B Laodiceida taxon novum C5* 
Laodicea undulata; Modeeria rotunda; Melicertissa sp.; Stegopoma 
plicatile

CLADO C = Statocysta [1] 
C3* C5.2* C8* P1* 
P2* 

(C_1((C_2.1,C_2.2)(C_3.1,C_3.2))) // Opercularella lacerata** 

CLADO C_1 Campanulinida sensu novum C3* C9* C13.2* 
C5.2* 

Mitrocomella // Campanulina panicula; Calycella syringa; Phialella 
quadrata; Opercularella pumila; Tiaropsidium kelseyi; Tiaropsis 
multicirrata 

CLADO C_2 Eirenida taxon novum C10* (C_2.1,C_2.2) 

CLADO C_2.1 Eirenoidea sensu novum 
C12.1* C16* C12.2 
C13.3 C13.1  

Aequorea*; Eirene* // Blackfordia virginica; Eutonina indicans; 
Octophialucium indicum; Rhacostoma atlantica; Sugiura 
chengshanense 

CLADO C_2.2 "Eirenidae" + Lovenellidae C16* C15.3* 
Eirene*; Eucheilota*; Eutima*; Helgicirrha // Hydranthea margarica; 
Eugymnanthea japonica 

CLADO C_3 Proboscoida sensu novum P* C15.2* C15.3* (C_3.1,C_3.2) 
CLADO C_3.1 Campanulariida taxon 
novum 

P1.1* P2* 
Bonneviella*; Campanularia*; Orthopyxis* // Rhizocaulus 
verticillatus; Silicularia rosea 

CLADO C_3.2 Obeliida taxon novum C15.2* C15.3* P1.1* 
Laomedea*; Obelia*; Clytia*// Lovenella gracilis; Eirene brevistylis**; 
Eucheilota bakeri**; Gonothyraea loveni 

CLADO (D,E(F(G(H,I)))) Macrocolonia Ce2* (D,E(F(G_1(G_2,G_3))(H(I_1(I_2,_3,I_4))))) 
CLADO (D,E) Staurothecida taxon novum Ce5* Staurotheca; Antarctoscyphus; Symplectoscyphus  
CLADO D Staurothecidae família nova Ce5* Staurotheca 
CLADO E Symplectoscyphidae família 
nova 

Ce5* Antarctoscyphus; Symplectoscyphus  
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CLADOS principais Bouillon (1995) Grupos representados, ou // Gêneros, e/ou // Espécies 
CLADO (F(G(H,I))) = Macrocolonia [1] Ce2* (F(G_1,G_2)(H(I_1(I_2,_3,I_4)))) 
CLADO F Haleciida sensu novum Ce3* Halecium 
CLADO G Sertulariida taxon novum Ce5* (G_1(G_2, G_3)) 
CLADO G_1 Sertularellidae família nova Ce5* Sertularella // Symplectoscyphus turgidus** 
CLADO G_2 Thyroscyphidae Ce5* Thyroscyphus // Sertularelloides cylindritheca 

CLADO G_3 Sertulariidae sensu novum Ce5* 
Abietinaria; Amphisbetia*; Diphasia; Dynamena*; Hydrallmania; 
Sertularia*; Thuiaria // Cryptolaria pectinata; Idiellana pristis; Salacia 
desmoides; Zygophylax biarmata 

CLADO (H,I) Plumupheniida taxon novum Ce6* (H(I_1(I_2,_3,I_4))) // Nemalecium lighti**; Hydrodendron mirabile** 

CLADO H Aglaopheniida taxon novum Ce6.1 
Aglaophenia*; Gymnangium*; Lytocarpia*; Macrorhynchia // 
Cladocarpus integer 

CLADO I Plumulariida sensu novum Ce6.2, Ce6.3*,Ce6.4 (I_1(I_2,_3,I_4)) 
CLADO I_1 Schizotrichidae [2] Ce6.3* Schizotricha  

CLADO I_2 Kirchenpaueriidae  Ce6.2 
Oswaldella // Kirchenpaueria pinnata; Pycnotheca mirabilis; 
Ventromma halecioides 

CLADO I_3 Halopterididae Ce6.3* 
Antennella*; Halopteris* // Monostaechas quadridens; Polyplumaria 
flabellata 

CLADO I_4 Plumulariidae Ce6.4* Nemertesia; Plumularia* // Dentitheca bidentata  
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Tabela Suplementar 1 - Informação de primers utilizados na geração de sequências nucleotídicas (marcadores moleculares) pela técnica de PCR, considerando 
genoma de origem (nuclear: genes 18S e 28S, mitocondrial: 16S). Destacam-se os primers desenvolvidos pelos membros do Laboratório de Evolução Marinha 
(LEM lab, informações em negrito); primers desenvolvidos pelo Projeto Tree of Life Cnidaria apresentam o código CNIDToL lab. GB= código GenBank das 
sequências de referência, utilizadas para o mapeamento da posição relativa de aparelhamento dos primers com as regiões de DNA dos genes de interesse, nas 
reações de PCR. 
 

primers MARCADORES MOLECULARES NUCLEARES 
Gene: 28S  

Seqüencia primer 5´-3´ f/r tm - p 
bases Referência 

Mapeamento de primers (GB: GU722663) 
Nome primer Hydra circumcincta (Hydrozoa; Medusozoa) 

F63 mod ACCCGCTGAAYTTAAGCATATHANTMAG f 55°C - 28pb Medina et al., 2001 ITS-2 --- 28S start 

F15 CTAACAAGGATTCCCCTAGTAACGGCGAGT f 62°C - 30pb LEM lab 15-44  
F97 CCYYAGTAACGGCGAGT f 50ºC - 17pb CNIDToL lab 28-44 

F798 CCGTCTTGAAACACGGACC f 56°C - 19pb Medina et al., 2001 785-803  

R798 GGTCCGTGTTTCAAGACGG r 56°C - 19pb Medina et al., 2001 785-803  

28SRD4.8A-F ACCTATTCTCAAACTTTAAATGG f 46°C - 26pb Schwendinger & Giribet, 2005 1207-1229  

F1414 GACAGCAGGACGGTGGYCATGG f 59°C - 22pb Medina et al., 2001 1391-1412  

R1446 GTTGTTACACACTCCTTAGCGG r 22pb - 55°C Medina et al., 2001 1444-1423  

F1586 GTGCAGATCTTGGTDGNAGTAGCAAATATTC f 31pb - 60ºC Medina et al., 2001 1598-1628  

F1689 CTAAGMSRYAGGGAAAYTC f 52°C - 19pb CNIDToL lab 1701-1719  

F2103 GATCCGTAACTTCGGGAAAAGGATTGGCTC f 62°C - 30pb LEM lab 2103-2132  
F2076sq TAACYTCGGGAWAAGGATTGGCTC f 55ºC - 24pb Medina et al., 2001 2109-2132  

R2144 GAGCCAATCCTTTTCCCGAAGTT r 57°C - 23pb LEM lab 2110-2132  
R2084 AGAGCCAATCCTTTTCC r 45ºC - 17pb CNIDToL lab 2130-2146  

R2813 CAGRTGTRCCGCCCCAGCCAAACT r 66°C - 24pb Medina et al., 2001 2813-2836  

F2813 AGTTTGGCTGGGGCGGYACA f 65°C - 20pb Medina et al., 2001 2813-2836  

F2800 GCAGGTGTCCTAAGGYRAGCTC f 59°C - 22pb Voigt et al., 2004 2849-2870  

R3214 GTGAATTCTGCTTCACAATGATAGGAAGAGCC r 60°C - 32pb LEM lab 3081-3112  
R3264 TTCYGACTTAGAGGCGTTCAG r 51°C - 21pb Medina et al., 2001 3260-3281  

Gene: 18S  Seqüencia primer 5´-3´ f/r tm - p 
bases Referência Mapeamento de primers (GB: Z86108) 

Nome primer Obelia sp. (Hydrozoa; Medusozoa) 
A AACCTGGTTGATCCTGCCAGT f 54°C - 21pb Medlin et al., 1988 1-21 

18Sini ATCCTGCCAGTAGTCATA f 45°C - 18pb Turbeville et al., 1991 11-28 
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Gene: 18S  Seqüencia primer 5´-3´ f/r tm - p 
bases Referência Mapeamento de primers (GB: Z86108) 

Nome primer Obelia sp. (Hydrozoa; Medusozoa) 
554f (GBF) AAGTCTGGTGCCAGCAGCCGC f 62°C - 21pb Turbeville et al., 1991 568-588  

18S-C CGGTAATTCCAGCTCCAATAG f 50°C - 21pb Apakupakul et al., 1999 588-608  

18S-L CCAACTACGAGCTTTTTAACTG r 50°C - 22pb Apakupakul et al., 1999 627-648  

18S inter (Rv) GCGAAGAAGAACAGACCGATCAG r 52°C - 23pb LEM lab 689-711  
18S-O AAGGGCACCACCAGGAGTGGAG f 60°C - 22pb Apakupakul et al., 1999 1166-1187  

18J-5 GCCTGCGGCTTAATTTGACTCAACACGGG f 63°C - 29pb Hillis & Dixon, 1991 1187-1215  

1282r (GBR) TCACTCCACCAACTAAGAACGGC r 56°C - 23pb Turbeville et al., 1991 1293-1315  

18S-Y CAGACAAATCGCTCCACCAAC r 54°C - 21pb Apakupakul et al., 1999 1303-1323  

Rh-18S9R GATCCTTCCGCAGGTTCACCTAC r 56°C - 23pb Turbeville et al., 1991 1811-1833 

B TGATCCTTCCGCAGGTTCACCT r 57°C - 22pb Medlin et al., 1988 1814-1835  

            

primers MARCADORES MOLECULARES MITOCONDRIAIS 

Gene: 16S Seqüencia primer 5´-3´ f/r tm - p 
bases Referência Mapeamento de primers(GB: DQ787873) 

Nome primer Aurelia aurita (Scyphomedusae; Medusozoa) 
CB1 TCGACTGTTTACCAAAAACATA f 60°C - 32pb Cunningham & Buss, 1993 1028-1049 

16Sar CGCCTGTTTATCAAAAACAT f 49°C - 20pb Simon et al., 1991 1029-1048 

SHB GACTGTTTACCAAAAACATA  f 44°C - 20pb Schroth et al 2002 1030-1049 

1 Hyd-Scyph TGACCGTGDTAADGTAGC f 50°C -18pb LEM lab 1134-1151 
2 Scyhom CTGTTATCCCTACGGTAAC r 49°C - 19pb LEM lab 1519-1537 
2 Hydrom  CTGTTATCCCTAAGGTAGC r 49°C - 19pb LEM lab 1519-1537 
16S-R-BR CATAATTCAACATCGAGG  r 45°C - 18pb LEM lab 1581-1598 
CB2 ACGGAATGAACTCAAATCATGTAAG r 52°C - 25pb Cunningham & Buss, 1993 1652-1676 
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Tabela Suplementar 2 - Protocolos gerais requeridos para a geração das sequências nucleotídicas do presente trabalho, destacando-se as principais etapas, 
reagentes e concentrações utilizadas. Apresenta-se também os volumes otimizados para as reações de PCR e BigDye®. 
 
A - Extração DNA Protocolo resumido   
Resina quelante Chelex INSTAGENE® (BIO-RAD 
#732-6030) 

1. Incubar a amostra de tecido [Tm = 56ºC / T = 30´] + [Tm = 99ºC / T = 8´] 

  2. Controle de qualidade da extração no NANODROP® 
  3. Conservar a -4ºC 
    
B - Amplificação pela reação em cadeia da 
polimerase (PCR) 

Protocolo 
  

Programa básico do termociclador para a PCR 1. Ciclo inicial: Tm = 94ºC / T = 5´ 
(fragmento esperado de aproximadamente 600pb) 2. Ciclo de repetição (35 ou 40 ciclos): [Tm = 94ºC / T = 50´´]+[Tm = primer / T = 50´´]+[Tm = 72ºC / T = 50´´] 
  3. Ciclo final: Tm = 72ºC / T = 7´ 
  4. Controle de qualidade da PCR: leitura no NANODROP® 
  5. Conservar a -4ºC 
  Reagentes e concentrações da mistura de reação da PCR Volume
  H2O ultra pura                                                                                                                                                       14,5ul
  Tampão Taq: 10X                                                                                                                                                  2,5ul
  dNTPs (combinados): 100 mM                                                                                                                              1,33ul
  MgCl2:  3,5 mM                                                                                                                                                     3,5ul
  Primers (forward e reverse; 0,6 mM de cada)                                                                                                        1,5ul
  Taq polimerase 0,8 units (5U/ml)                                                                                                                          0,17ul
  DNA ( ~30 ng)                                                                                                                                                       1,5ul
  TOTAL volume reação PCR                                                                                                                                25ul
C - Purificação de DNA dupla fita (produto de de 
PCR) 

Protocolo resumido 
  

Partículas magnéticas AMPure XP® (Agencourt 
#A63880) 

1. Adicionar 1,8x do volume da PCR de solução AMPure XP; eliminar sobrenadante na cama magnética 

  2. Realizar duas lavagens etanol 70% 

  3. Dilução final em 15ul H2O ultra pura 
  4. Controle de resultado de PCR: gel agarose 1,25%, marcação com Gel-Red® 
  5. Conservar a -4ºC   
D - Reação de BigDye®                                                   Protocolo resumido                                                                                                               
Programa termociclador para reação ABI BigDye® (Life 
Technologies #4336935) 

1. Ciclo inicial: Tm = 96ºC / T = 1´ 

  2. Ciclo de repetição (40 ciclos): [Tm = 96ºC / T = 10´´]+[Tm = primer / T = 5´´]+[Tm = 60ºC / T = 4´] 
  3. Conservar a -4ºC 
  Reagentes e concentrações para a reação de BigDye® Volume
  Tampão BigDye® Terminator v3.1                                                                                                                        2ul
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  BigDye® Terminator v3.1                                                                                                                                      1ul

  Primer (F ou R)                                                                                                                                                     0,5ul
  Purificação da PCR (concentração final DNA: 50-70ng por reação; e.g: 50ng/ul)                                                 1ul

  H2O ultra pura                                                                                                                                                       5,5ul
  TOTAL volume reação BigDye®                                                                                                                        10ul
E - Precipitação do produto da reação de Big Dye® Protocolo resumido   
  1. Adicionar 80ul do mix de precipitação para cada produto de reação de BigDye®. Ultracentrifugação 
  2. Eliminar sobrenadante; realizar duas lavagens etanol 70%. Secar a 95ºC por 3´ 
  3. Conservar a -4ºC   
F - Análise das sequências obtidas no 
Sequenciador ABI® 3730 DNA Analyser 

Software 
  

Análise de arquivos .abi, e geração de contigs (formato 
final: genbank .gb) 

Geneious® 5.1.6 
  



Qmostra

àXTRQÇÃOuáNQuTOTQL

bhelex
[Instagene]

Partículaumagnéticau[áNQadvance]

funcionouYuSIMu0uextraçãouBu(ngpulu[leiturauNanoárop]

2

3

- micro5tecidououuamostraucomualtaurelaçãouquitinauButecido

novauamostraudouespécimeuouunovouespécime
daumesmauespécieu

PbRuMPolymerase Chain Reaction=

funcionouYuSIMu0uprodutouPbRuBu2(ngpulu[geluagaroseu2>(f]

novaureaçãoudeuPbRucomuTaq High Fidelity

QMPLIóIbQÇÃOuáNQu.ÊNIbO

3

2

PURIóIbQÇÃOuPROáUTOuPbR

Partículaumagnéticau[QMPURà]

funcionouYuSIMu0upurificaçãouPbRuBu21ngpuluuleiturauNanoáropuepou
uuuuuuuuuuuuuuuuuuuuuuuuuuuuuuuuuuuuuuuuuuuuuuuuuuuuuuuuuuuuuuuuuuuuuuuuuuuuugeluagaroseu2>(f

RàQÇÃOuêI.áYàu
ãuSàQUàNbIQMàNTOu
ãuMONTQ.àM

ReaçãouêI.áYà

àTQPQ

Sequenciamentou[QêIuPRISMu-211]

Montagemusequênciasu[.àNàIOUS]

]]

óigurau Suplementaru 2u 5u áiagramau deu fluxou representandou ou esquemau deu trabalhou Metapas=u parau au obtençãou dau informaçãou genética>u
destacandou aquelesu passosu emu queu foiu necessáriou repetirpmodificaru passosu Mlinhasu deu pontosu vermelhas=>u eu ou movimentou àu etapau
seguinteuapósuresultadosupositivosuMlinhasusólidasuverdes=/uParaumaisudetalhes>uvejauTabelasuSuplementaresu2ueu3/

160



FiguravSuplementarv2v-vMapavdavdistribuiçãovglobalvdasvamostrasvanalisadasvnovpresentevestudovfilogenéticovdovgrupovLeptothecata.vDestacam-sevosvpontosvgeográficosvdevamostrasvcoletadasvporv
diversosvprojetosvpréviosvcomvpontosvvermelhosv)sequênciasvobtidasvnavbasevdevdadosvGenBank,ívevcomvpontosvnegrosvosvpontosvgeográficosvdasvamostrasvanalisadasvevincorporadasvaovpresentev
estudov)paravmaisvdetalhesvdevespéciesvevmarcadoresvmolecularesvgeradosvnovnossovestudoívvejavTabelav1vdovpresentevcapítulo,.

161



Leptothecata:-zS

-gFv)

Fv)

-g Fv)
Fv)

-gFvé
Fvz

FéfgFz)
Fzz

MFmarginata
-g-
-

GFproboscidalis

LFtetraphylla
rg r

r
OFsambaquiensis

-g-
-

-gFvá
Fv-

CFrufobrunnea
Fvvg Fêê

Fêê
AFdigitale

PFhaeckeli
rg r

r
BFbrucei

SFbitentaculata

-g Fêf

Fêé

AFcrassilabrum

Fvvg Fv-

Fvr

Fv)g Fêz
Fêz

F)ág F)(
F)f

PFporpita
-gFv
Fvz

PFornata

FFsphaerica

-gFvé
Fvé

CFcocksii

rgr
r

HFcircumcincta

-gFvá
Fvf

FvzgFêá
Fê-

EFobypa

EFlarynx

CFpendula

F)fg Ff(

Ff)

EFcarneum

EFglomeratum

Ff(g Frf

Fré

-g Fv)
Fvz

DFophiogaster
Fvvg Fvf

Fvá
SFlovenii

CFpintneri

Fê(gF)-

F)r

HFepigorgia

F)ág Fêr

F)z

-g Fv(
Fv(

TFnutricula

Févg Fzz
Fz)

FvvgFvá
Fvr

LFblondina

FvvgFv-
Fvr

PFdisticha

FvvgFvá
Fvr

ZFprolifera

FvvgFvá
Fvá

IFpristis
Fz)gF)z

F))
CFfloccosa

MFinkermanica

FvrgFêf
Fê-

HydractiniaFsp:MR

Fz)gF)v
F)ê

PFschneideri

FvzgFê(
Fêé

LFoctona
-g Fv)

Fv)
BFvestita

BFmuscus

Fvvg Fvr

Fvá

-g Fvv
Fvv

MFoctocosta

rgr
r

-gFv(
Fvé

LFdumosa
F(-gF-z

F-z
HincksellaFsp

AFconferta

SFlobata

FfêgFzé

F(v

Fv)g Fêf

Fê(

F))g F)-

Fzê

SFgigas

F)ég F)z

F)z

-g Fvf

Fv-

F)zg Fzf
Fzz

EFcurva

FêêgFzz

Fzê

FêágF)z

F)f

Fvvg Fvr
Fêv

Ffvg F()
Fz-

-g Fvz
rFvz

OFlacerata

FvvgFêê
Fêê

rg r
r

F(égF)-
F)r

CFpanicula

TFmulticirrata

TFkelseyi

Fé(gFz)
Fzê

MFniwai
-g Fvv
Fvv

CFpumila

PFquadrata

Fzrg Ffr
rFf-

Fê-g F(-
F(r

F)ágF()
F(ê

-gFvê
Fvê

HFmargarica

EFmenoni
FvvgFêf

Fêé
EFmaculata

CFhummelincki

FvvgFvá
Fv-

FvágFzv
F)f

-gFvê
Fvê

EFceylonensis

EFmenoni

CFpaulensis

F(ágF-v
Fár

CFnoliformis

-gFvv
Fvv

FvêgFêê
Fêv

CFhemisphaerica

CFhemisphaericaFá

Fv-gF(é
F(-

CFlinearis
FzrgFé-

Féá
CFgracilis

EFbrevistylis

CFsyringa
-g Fvv
Fvv

LFgracilis

EFbakeri

-grFvé
Fvé

-gFvz
Fvé

-g Fv)
Fvz

EFlacteoides

EFhexanemalis

EFkambara

Ffégr
r

FvvgFvr
Fvr

FvvgFv-
Fvá

Fv)gFêê
Fê)

OFindicum

BFvirginica

EFviridula

Fz-gF)á
F)(

FvvgFêv
Fv-

SFchengshanense
F(vgF)z

F)(
EFpyramidalis

EFgegenbaure

FvvgFêz
Fêê

-gFvê
rvê

FvvgFê)
Fêv

AFcoerulescens

AFaequorea

AFvictoria

Fv)gFê-
F)v

EFindicans
FézgFr(

Fr(
RFatlantica

AFconica

-g Fvv
Fvv

-gFvz
Fvz

GFinornata

FvágFzê
Fzv

LFflexuosa
F((gFzv

F)é
OFlongissima

OFdichotoma

FzzgFéá
Fér

Fê)gFê-
Fêr

-gFvz
Fvz

LFcalceolifera

OFgeniculata

GFloveni

OFbidentata

FêvgFêf
Fêá

-gFvz
Fv(

EFkrampi

EFlevuka

EFjaponica

Fvvg Fêê

Fê)

-gFvv
Fvv

HFbrevistylis

HFmalayensis

-gFvz

Fv)

OFsargassicola

Fvvg Fêr

Fêf

OFevertaF2

Fêvg F)-

F)-

CampanulariaFsp

F)zgF)-

F)-

SFrosea

FzégF)(

F)z

FzágFfr

Fáê

FêêgF(z
F(á

FzvgFzv

F)á

Fê-gFê-
F)v

BonneviellaFsp:á
BFregia

FvêgF)z
F))

BonneviellaFsp:f
RFverticillatus

Bonneviella:sp:é
CFvolubilis

FvvgFêê

Fvr

CFhincksii
FvvgFvf

Fvf

OFeverta

OFintegra

Fê)g rFê

rFêá

CFordinata
Fffgr

r

HFmirabile

HFgardineri

-gFvv

-

HFhalecinum

Fffgr
r

Fv)gFê(
Fê)

-g-
-

HFmirabile

HFpetrosum
Fz)gF))

F)ê
HFbeanii

HFlankesterii

HFpusillum

Continuação,:SIPHONOPHORWE:d:Plumupheniida:[W]
Continuação:[M]

Figura:Suplementar:f:]:Cladograma:da:análise:filogenética:de:Leptothecata:sem:filtragem:de:dados:do:marcador:-zS:+matriz:-zSlF:Para:
cada:ramo:apresentam]se:três:valores:de:suporte:+dois:paramétricos[:posição:superior:no:ramo:]aMWYES[:aLRT]Y:um:não:paramétrico[:
posição:inferior:no:ramo:]SH]aLRT]lF:Os:valores:de:suporte:são:números:inteiros:+-:ou:rl[:ou:números:decimais:+nesses:casos:não:se:
apresenta:o:número:inteiro:rlF:Taxonomia:básica:+espécies:e:gênerosl:a:partir:da:base:de:dados:WoRMSF:

-gFvz
Fvv

162



.99/ .92

.92

1/.96

.97

.66/ .72

.71

.89/ .63

.61

.39/ .60

0.61

Hzmuricatum
0/0

0
Hzincertus

Hzdelicatulum

Hzlenticulare
1/ .99

.98
Hzlabrosum

Hztenellum

Hzmediterraneum

0/0
0

1/.95

.96

.57/ .65

0.64

1/ .96

.95
Melicertissazsp
Lzundulata

.97/ .76

.79

Mzrotunda

.88/.62

.60

1/1

.99
Hzvenusta

Azparasitica

Szplicatile
1/.99

.99
Szgotoi

Hzscandens

.70/.49

.47

1/1
1

.96/ .82

.84
Czpectinata

Zzbiarmata

Azoperculata

.79/.78

.80

.38/ .65

.67

1/1

1

.98/ .90
.92

Sznonscripta

Szpachyclada
1/.97
.96

Szantarctica

Szcompressa

1/.99

.99

.33/ 0

0

.79/ .39

.39

1/1
1

Szcurvatus

Bzsubrufa
.99/ .90

.91
Azelongatus

Azspiralis

Azgrandis

1/.92

.93

Sztricuspidatus

1/0.9

.97

Szliouvilleiz

.53/ .69

.67

.88/ .82

.79
Szplectilis

Szexochus

Szglacialis

.99/.87

.87

1/.92

.92

Szdiaphana

.97/ .86
.85

.8/.64
.62

Tzmarginatus

Szcylindritheca

Tzramosus

.92/ .69

.71

1/.97

.99

.80/ .76
.7

.99/ .86
.85

Szafricana

Szturgidus
1/.98
.98

Szpolyzonias

Szrobusta

.57/.73

.73

.97/.89
.84

Szsanmatiasensis

Szrugosa
1/.92

.93
Szellisii

Szmediterraneum

.99/ .93

.93

Szdesmoides

.99/ .92

.91

1/.97

.98
Azoperculata

Azminima

.68/ .73

.71

.99/.92

.91

Hzfalcata

.99/.94

.93

1/.97

.96
Szcupressina

Szargentea

0/0

0

Tzthuja
.89/ .72

.71
Azabietina

Azfilicula

1/.95

.94

.82/ .73

.74

1/.99

.99
Dzrosacea

Dzfallax

Szdistans

0/0

0

Dzpumila

1/.93

.91

.69/.74

.72

Dzobliqua

.50/ .15

.16

1/.98

.98

1/.99
.99

Sztumida

Szmarginata
.97/ .89

.89
Szturbinata

Szperpusilla

Szunguicula

.99/.88

.87

.99/.90

.90
Dzmoluccana

Dzdisticha

Dzcrisioides

.73/ .76

.78

.72/ .76

.76

Pzphysalis

.59/ .71

.74

.97/ .78

0.77

1/ .92

.93

.57/ .72

.75
Szdilata

Pzdubia

Apolemiazsp
.96/ .85

.82
Fzedwardsii

Pzhydrostatica

Nzlighti

1/.99

.99

.71/ .28

.29

1/1

1

Sznana

0/0
0

Szturqueti

.84/ .45

.44

Szfalcata
0/0

0
Sztrinematotheca

Szcrassa

1/.98

.97

1/1
1

Gzhians

Gzmontagui

1/.93

.92

0/ 0
0

Lzcanepa

Czinteger

1/.97

.97

Azrhynchocarpa

.98/ .82

.82

Azlatecarinata

.99/.87

.85

1/.97

.98

.99/ .89
.89

Mzphoeniceaz2
Mzphoenicea

.98/.81

.80
Mzphilippina

Gzgracilicaule

.96/ .87

.85

1/ .99

.99

.33/ 0

0

.69 .76

.76

.96/ .83

.84

Azparvula
.59/.57

.61
Azpicardi

Aztubulifera

Azlophocarpa
1/.99
.99

Azacacia

Azelongata

.52/ 0.41

0.40

1/.97

.96

Azharpago

1/.92

.92

Azoctodonta
1/.94

.93
Aztubiformis

Azpluma
.99/ .92

.92
Azstruthionides

Azkirchenpaueri
1/1
1

Lytocarpiazsp

Lzphyteuma

.99/ .87
.87

.88/.76

.79

1/.98

.99

1/.99

.99

1/.99

.99
Mzquadridens

Azsecundaria

.75/ .75

.74

Hzcatharina

.88/.75

.77

Azkiwiana

.74/.4

0.40

Azansini

1/.92

.93

.99/.91
.90

Hzcarinata

Hzliechtensternii
1/1

1
Hzalternata

Hzdiaphana

.47/ .40

.42

1/.99

.99
Hzminuta

Hztenella

Pzflabellata

1/.95
.93

1/1
1

Vzhalecioides

Vzhalecioidesz2

1/.95
.96

0/ 0
0

1/.99
.99

Kzpinnata

Kzpinnataz2
Pzmirabilis

1/1
1

Ozgrandis

.65/ .87
0.87

.99/ .87
.86

0/ 0
0

Ozstepanjantsae

Ozincognita

Ozlaertesi

Ozshetlandica

1/.99
.99

1/.98
.98

1/.97
0.98

Pzmargaretta

Pzpulchella
1/.99
.99

Pzmargaretta

Pzobliqua

.99/ .91
.90

.81/ .82
.81

1/.98
.96

Nzventriculiformis

Nzantennina

.99/ .86
.89

1/.96
0.97

Pzfilicaulis

Pzhyalina
1/.99
.99

Pzlagenifera

Pzsetacea

.99/ .88
.88

1/.99
.99

Pzspiralis

Dzbidentata
.82/.81

.79
Pzinsignis

Pzhabereriz2

[B][A]

Figura-Suplementar-3---continuação

Leptothecata-16S

163



zí éTv
éT,

éêví é,E
é,Y

MHmarginata
zíéTT

z
GHproboscidalis

LHtetraphylla
(í (

(
OHsambaquiensis

zíz
z

BHbrucei

é,Pí é)v
é)Y

zí éTz
éT)

éTTí éTz
éT(

AHdigitale

PHhaeckeli

CHrufobrunnea

SHbitentaculata

éTTí éTz
éTz

CHcordiforme

éêêí éz(
ézP

AHcrassilabrum

éTTí éT(
éT(

éYzí éY,
éYT

zí éTP
éTv

é,(í éPv
éPE

HHcircumcincta

CHcocksii

éTTí éT)
éET

CHpendula
éTêí éY,

éY,
EHobypa

EHlarynx
zíéTT
éTT

PHornata

FHsphaerica

éEzí évY
évY

zíéT,
éT,

zí éT,
éTY

EHcarneum

EHglomeratum

éTEí éET
éEE

éêví é,v
é,Y

HHepigorgia

évEí éPP
é)T

HydractiniaHspçBR

éTTí éET
éET

éTTí éET
éET

SHlovenii

CHpintneri

éTEí é,,
é,v

SHophiogaster

éTYí éET
éE,

PHporpita

é,zí éêz
éêz

PHdisticha

év,í éYP
éYz

CHfloccosa

éTzí éY,
éY,

éE,í éEP
éE)

MHinkermanica

ZHprolifera

IHpristis

zíéTP
éTê

éTêí éE(
éEz

éTTí éTP
éTê

PHschneideri

LHblondina

éTEí éEê
éEê

THnutricula

éEYí éE(
éEz

LHoctona
zí éTY

éTY
BHvestita

BHmuscus

évEí ézE
é)P

zí éTY
éTY

MHoctocosta

éêTí éPP
éP,

SHlobata

zíéTP
éTê

LHdumosa
é,Tí évz

évz
HincksellaHsp
AHconferta

éYví éYT
éYE

éTEí éE,
éE,

zí z
z

HHhalecinum

(í(
(

éTEí éEv
éE,

zí z
z

HHpetrosum

HHmirabile
é,Yí éY,

éY,
HHlankesterii

HHbeanii

HHpusillum

éêPíé)z
é)(

SHgigas

zíéTY
éTY

éYEí é,v
é,v

EHcurva

éêPí (
(

éT)í éEP
éEê

éTTí éTv
éTP

EHlevuka

EHkrampi

EHjaponica

éTví éEê
éEê

éTYí éEP
éEv

zí éTT
éTT

LHgracilis

EHbakeri

éYví éE(
éYY

év(í é(T
ézz

CHsyringa

zíéTP
éTv

OHlacerata

éTYí éY,
éYv

(í(
(

évêí éY(
é,T

zíéTT
éTT

CHpumila

PHquadrata

THmulticirrata
éEYí é,(

é,ê
CHpanicula

MHniwai

THkelseyi

éTTí éT(
éET

éY,í éEz
éYE

éTTí éT)
éT)

zí éTT
éTT

HHmalayensis

HHbrevistylis
éEEí éYv

éYê
EHmenoni

HHmargarica
éTYí éYv

éYP
EHmaculata

CHhummelincki

éTYí éEY
éET

zí éTY
éTE

EHmenoni

EHceylonensis

éêYí é,ê
é,,

CHnoliformis

éE)í évE
évY

zí éTT
éTT

éTEí éEP
éE)

CHlinearis
éYPíévY

évE
CHgracilis

EHbrevistylis
éT,í éEE

éEv
CHhemisphaericaH)
CHhemisphaerica

CHpaulensis

zí éTê
éTv

zí éTê
éTv

zí éT,
éT,

EHhexanemalis

EHlacteoides

EHkambara

éPYí(é,
év,

éTTí éTz
éT(

éTTí éT(
éT)

éT)íé,E
é,T

BHvirginica

OHindicum

EHviridula

é,êí éYê
éYP

éTTí éT(
éEE

SHchengshanense
évví éY(

éY(
EHgegenbauri

EHpyramidalis

éTTí éE,
éEv

zí éTY
éTY

éT(í éY,
éYE

AHcoerulescens

AHaequorea

AHvictoria

éTTí éEY
éE,

EHindicans
évêí éPY

éPT
AHconica

RHatlantica

zí éTT
éTT

éYzí é,P
é,)

GHloveni
zí éTY
éTY

LHcalceolifera

OHgeniculata

é,êí é)E
é)P

OHbidentata

éTví éEE
éEv

GHinornata

é,Yí é)v
é)T

LHflexuosa
évTí éYz

éYv
OHlongissima

OHdichotoma

zí éTY
éT,

éT(í éYT
éYT

OHintegra

OHeverta

éYêíéYT
éYE

CHhincksii

zíéT)
éT)

éY)í éY,
éYY

SHrosea

éTêí éEP
éEP

éTTíéT(
éTz

OHsargassicola

OHevertaH)
CampanulariaHsp

éT,í éEP
éE)

CHvolubilis

éEEí évP
évz

(í(
(

éEzí éYT
éE)

BonneviellaHspç)
BHregia

éTTí éET
éTz

BonneviellaHspçP
RHverticillatus

BonneviellaHspçê

Leptothecataçz,S_N

Continuaçãoç[B]
Continuaçãoç[M]

FiguraçSuplementarçêç fçCladogramaçdaçanáliseç filogenéticaçdeçLeptothecataçcomç filtragemçmínimaçdeçdadosçdoçmarcadorçz,Sç lmatrizç
z,S_NméçParaçcadaçramoçapresentamfseçtrêsçvaloresçdeçsuporteçldoisçparamétricosáçposiçãoçsuperiorçnoçramoçfaBMYESáçaLRTfHçumçnãoç
paramétricoáçposiçãoçinferiorçnoçramoçfSHfaLRTfméçOsçvaloresçdeçsuporteçsãoçnúmeroçinteiroçzçouçnúmerosçdecimaisçlnessesçcasosçnãoç
seçapresentaçoçnúmeroçinteiroç(méçTaxonomiaçbásicaçlespéciesçeçgênerosmçaçpartirçdaçbaseçdeçdadosçWoRMSéç

164

zí éTE
éT,



FigurasSuplementars4s-scontinuação

1/.94
.94

.65/.75
.74

1/.98
.97

Hzmediterraneum

.84/ .65
.63

Hzdelicatulum

0/0
0

0/0
0

Hzincertus
Hzmuricatum

.89/ .84
.84

1/.99
.99

Hztenellum
Hzlabrosum
Hzlenticulare

.36/ 0
0

1/1
1

.95/.76
.73

Zzbiarmata
Czpectinata
Azoperculata

1/1
1

.92/ .85
.85

Szpachyclada
Sznonscripta

1/.97
.97

Szantarctica
Szcompressa

0/0
0

.99/ .90
.89

.99/ .92
.91

1/.99
.99

Szgotoi
Hzscandens

.41/ .25
.27

.99/ .84
.83

Mzrotunda

.51/.14
.15

1/.99
.99

Hzvenusta
Azparasitica
Szplicatile

1/.95
.96

Melicertissazsp
Lzundulata

1/.99
.99

1/.90
.90

Sztricuspidatus

1/.95
.96

Szliouvilleiz

.61/ .77
.74

Szglacialis
.90/ .77

.81
Szexochus
Szplectilis

0/0
0

Azgrandis

.73/ .27
.23

.99/ .86
.87

Azelongatus
Azspiralis

1/1
.99

Szcurvatus
Bzsubrufa

.98/ .86
.85

.99/ .89
.91

Szdiaphana

.98/ .87
.87

Tzramosus
.53/ .10

.10
Tzmarginatus
Szcylindritheca

.96/ .74
.76

1/.96
.97

0/0
0

.72/ .80
.77

1/.99
.99

Hzgardineri
Hzmirabile

.88/ .82
.82

Szpolyzonias
Szrobusta

.73/ .56
.59

.96/ .86
.86

Szellisii
Szmediterraneum

.96/ .50
.52

Szafricana
Szturgidus

.66/ .18
.18

Szsanmatiasensis
Szrugosa

.99/ .91
.89

Szdesmoides

1/.96
.96

1/.95
.95

Azoperculata
Azminima

0/0
0

.99/ .91
.91

Hzfalcata

.99/ .93
.95

1/.94
.94

Szcupressina
Szargentea

0/0
0

Tzthuja
.84/ .51

.53
Azfilicula
Azabietina

1/.94
.94

Szdistans

.56/ .70
.69

.61/ .75
.74

Dzpumila
1/.98

.99
Dzfallax
Dzrosacea

.99/ .88
.88

.98/ .87
.86

Dzcrisioides
.99/ .91

.90
Dzdisticha
Dzmoluccana

.71/.75
.73

Dzobliqua

.42/ 0
0

1/ .98
.98

1/.99
.99

Sztumida
Szmarginata

.88/.85
.81

Szturbinata
Szperpusilla
Sunguicula

.74/ .78
.77

.83/ .85
.84

.50/ .71
.71

Nzlighti

.98/ .80
.81

.99/ .93
.91

Apolemiazsp
.55/ .71

.73
Pzdubia
Szdilata

.96/ .84
.84

Fzedwardsii
Pzhydrostatica
Pzphysalis

1/.99
.99

.71/ .29
.29

1/ 1
1

Szturqueti

.41/.73
.73

.54/ .29
.27

.70/ .33
.33

Sztrinematotheca
Sznana
Szfalcata
Szcrassa

1/.98
.98

1/ 1
1

Gzhians
Gzmontagui

1/.91
.93

0/0
0

Czinteger
Tzcanepa

1/.97
.96

Azrhynchocarpa

.98/ .78
.79

Azlatecarinata

.97/ .74
.73

1/.96
.98

.99/ .90
.90

Mzphoeniceaz2
Mzphoenicea

.96/ .75
.75

Gzgracilicaule
Mzphilippina

.97/ .87
.87

1/.99
.99

Lytocarpiazsp
Lzphyteuma

1/.99
.99

Aztubulifera

0/0
0

Azparvula

.43/0
0

.9/.64
.63

Azpicardi
Azlophocarpa

.57/ .72
.75

.66/ .31
.29

.99/ .91
.90

Azkirchenpaueri
Azstruthionides

1/.97
.97

Azharpago

.98/.80
.82

1/.92
.94

Azpluma
Aztubiformis
Azoctodonta

1/.99
.99

Azelongata
Azacacia

.99/ .87
.86

.92/ .84
.84

1/.99
.99

1/.99
1

.75/ .75
.76

.89/ .74
.77

Azkiwiana

.81/ .44
.47

Azansini

1/.91
.91

1/ .99
1

Hzalternata
Hzdiaphana

1/.93
.92

Hzcarinata
Hzliechtensternii
Hzcatharina

1/.99
.99

Mzquadridens
Azsecundaria

.52/ .69
.69

1/.99
.99

Hztenella
Hzminuta
Pzflabellata

1/ .91
.93

1/ 1
1

Vzhalecioidesz2
Vzhalecioides

1/.95
.95

1/ 1
1

Ozgrandis

.61/.88
.87

.99/ .87
.87

0/0
0

Ozstepanjantsae
Ozincognita
Ozlaertesi
Ozshetlandica

0/0
0

Pzmirabilis
1/.98
.98

Kzsimilisz2
Kzsimilis

1/.99
.99

.92/ .84
.84

.82/ .82
.82

1/.96
.95

Nzantennina
Nzventricularis

.99/ .91
.90

1/.96
.96

Pzhyalina
Pzfilicaulis

1/.99
.99

Pzsetacea
Pzlagenifera

.99/ .91
.92

1/ .99
.99

Pzspiralis
Dzbidentata

.71/ .80
.77

Pzinsignis
Pzhabereriz2

1/.97
.98

1/.98
.97

Pzmargaretta
Pzpulchella

1/.99
.99

Pzobliqua
Pzmargaretta

Leptothecatas16S_N

[B][A]

165



(éfTP
fTê

fPPéf,,
f,E

MTmarginata
(éfTT

fTT
GTproboscidalis
LTtetraphylla

vév
v

OTsambaquiensis

(é(
fTT

BTbrucei

f,véfPT
fêz

STbitentaculata

(éfTv
fTv

CTrufobrunnea
fTYéfE,

fEY
ATdigitale
PThaeckeli

fTTéfEz
fEP

ATcrassilabrum

fTTéfET
fTv

fêEéfYP
fYP

TTnutricula

fTEéfEê
fE,

fEEéfYê
fY,

fTTéfEE
fEE

fTTéfTê
fTP

vév
v

STophiogaster
STlovenii
CTpintneri

fTEéfE,
fE,

PTdisticha

fTêéfYT
fEv

PTporpita

vév
v

CTfloccosa

fEêéfYz
fYz

fTEéfEE
fEE

ZTprolifera
MTinkermanica
ITpristis

fEYéfE(
fE(

HydractiniaTsphBR
fTYéfET

fEY

PTschneideri

fT(éfE)
fEP

LToctona
fTTéfTz

fT)
BTmuscus
BTvestita

fTYéfEP
fEê

fPTéfY)
fYv

(éfT,
fT,

ETcarneum
ETglomeratum
HTepigorgia

fTTéfTv
fT)

fTEéfEê
fE,

HTmediterraneum

fE,éfE(
fEv

fY,éfê(
fêz

(éfTY
fTY

HTlabrosum
HTtenellum
HTlenticulare

vév
v

HTincertus
fPYéfY(

fYv
HTmuricatum
HTdelicatulum

fTêéfEP
fEP

fTTéfET
fTv

(éfTê
fT,

(éfT)
fT)

LTdumosa
fTYéfEê

fEE
HincksellaTsp
ATconferta

fEEéfEP
fEê

STlobata
MToctocosta

vév
v

fTzéfY)
fY,

(éfTE
fTE

ATparasitica
HTvenusta

f,zéfPv
f)E

MTrotunda
STplicatile

fY)éfYT
fYT

fTTéfEE
fET

LTundulata
MelicertissaTsp

fTEéfEP
fEê

HTscandens
STgotoi

vév
v

f,Eéf),
f),

(éfTT
fTT

f)YéfêT
fêE

fEEéfYP
fYP

HTbeanii
HTlankesterii

fYêéfYT
fYT

(éfTT
fTT

HTmirabile
HTpetrosum
HTpusillum
HThalecinum

f,êéfYz
fY)

fPêéf(T
fzz

fTTéfTz
fT(

STgigas

fTYéfE,
fEY

fTTéfTz
fT(

STsanmatiasensis

fêYéfYP
fYê

f,TéfY,
fYP

STrugosa

fY,éfYê
fYê

fê(éf,T
fYP

STpolyzonias
STrobusta
STturgidus

fTYéfYê
fYE

STellisii
fYYéfY,

fY,
STafricana
STmediterraneum

fTYéfE,
fEP

STdesmoides

(éfTê
fTê

fPêéf((
f(z

(éfTP
fT)

STmarginata
STtumida

fP(éf,E
f,,

STturbinata
STperpusilla

fTTéfTv
fET

f)Pév
v

fTYéfE,
fEE

STunguiculata
fTTéfEz

fYE
DTmoluccana
DTdisticha
DTcrisioides

fTTéfEE
fE,

fT,éfEê
fEê

fEYéfYT
fEv

TTthuja
vév

v
STcupressina
STargentea

vév
v

fEzéfYê
fYE

fT(éfYE
fYY

vév
v

DTobliqua

(éfT,
fTY

STdistans
vév

v
ATminima
AToperculata
HTfalcata

fT)éfE)
fE,

DTpumila
ATabietina
ATfilicula

(éfT)
fT)

DTfallax
DTrosacea

(éfTE
fTE

AToperculata
fTEéfE,

fE,
CTpectinata
ZTbiarmata

f,(éfY)
fY)

fT)éfET
fEE

CTordinata
vév

v
HTmirabile
HTgardineri

(éfTP
fTP

fêYéfYê
fYP

(éfT(
fT(

fEêéfE(
fYT

vév
v

CTsyringa
(éfTE
fTY

LTgracilis
ETbakeri

fTEéfEê
fE,

OTlacerata

fTTéfEê
vfE,

f,(éfYP
fYP

(éfTY
fTY

CTpumila
PTquadrata
TTmulticirrata

fêYéfYY
fYY

vév
v

CTpanicula
MTniwai
TTkelseyi

fETéfE(
fEv

fEvéfEv
fYE

fê,éfYv
fY)

CTnoliformis

fEêéfYY
fY,

fTTéfTz
fTz

ETmenoni
ETceylonensis
CTpaulensis

fE,éfY(
fY)

BTvirginica
fEYéfYT

fYT
CThummelinckiT
ETmaculata

fTTéfTv
fET

HTmargarica
ETmenoni

fTêéfEz
fEz

fYvéf,P
f,P

ETjaponica
ETcurva

fTTéfET
fTv

fY,éf,Y
f,T

vév
v

fTEéfEE
fET

fE)éfE(
fEv

ETgegenbauri
fTTéfTP

fT)
ETlevuka
ETkrampi

fTvéfE(
fEv

ETviridula

fYYéfYT
fYE

fT)éf,T
f,T

STchengshanense

fE,éfEv
fY,

fYEéfYE
fYY

fTvéfêv
fP,

ATcoerulescens
ATaequorea
ATvictoria
OTindicum

fTTéfET
fEE

ETindicans
fPYéf,E

fY(
RTatlantica
ATconica
ETpyramidalis
OTbidentata

(éfTz
fT(

LTinornata

fTTéfET
fET

LTflexuosa

fT,éfEP
vfE,

fE)éfê(
fêv

fTEéfEY
fEY

(éfTz
fT)

ETkambara
(éfTê

fTê
EThexanemalis
ETlacteoides

fTTéfET
fEE

GTloveni

(éfTê
fT,

OTgeniculata

fYzéf,,
fY)

LTcalceolifera

(éfTE
fTE

CTlinearis

fETéf,Y
f,E

(éfT)
fTP

CThemisphaericaTz
CThemisphaerica

vév
v

ETbrevistylis
CTgracilis
OTlongissima
OTdichotoma

fTEéfEE
fEY

(éfTY
fTY

HTmalayensis
HTbrevistylis

(éfT)
fTv

fTTéfET
fET

OTintegra
OTeverta

fTTéfET
fTv

fTêéfYT
fEz

fP,éfY(
fYv

OTsargassicola
STrosea
CampanularisTsp

fEYéfYP
fY,

OTevertaTz

fE,éfYê
fYê

fEYéfYE
fYE

fêTéfzv
f(Y

vév
v

CTvolubilis
BonneviellaTsphz
BTregia
BonneviellaTsph)

vév
v

fT)éfY,
fYE

BonneviellaTsphP
CThincksii
RTverticillatus

Continuaçãoh[B]

(éfTT
fTE

Continuaçãoh[M]

Leptothecatah(,S_NrwP

FigurahSuplementarhêháhCladogramahdahanálisehfilogenéticahdehLeptothecatahcomhfiltragemhintensivahdehdadoshdohmarcadorh(,Shgmatrizh
(,S_NrwPlfhParahcadahramohapresentamásehtrêshvaloreshdehsuportehgdoishparamétricosdhposiçãohsuperiorhnohramoháaBMYESdhaLRTáHhumh
nãoh paramétricodh posiçãoh inferiorh noh ramoh áSHáaLRTálfh Osh valoresh deh suporteh sãoh númerosh inteirosh g(h ouh vldh ouh númerosh decimaish
gnesseshcasoshnãohsehapresentahohnúmerohinteirohvlfhTaxonomiahbásicahgespécieshehgêneroslhahpartirhdahbasehdehdadoshWoRMSf

166



FigurasSuplementars5s-scontinuação

.74/ .78
.80

1/.97
.96

.47/ .72
.69

APgrandis

.92/.78
.76

.89/ .72
.73

APspiralis

APelongatus

1/.94
.94

SPexochus

0/0
0

SPplectilis

.98/ .83
.79

0/0
0

SPglacialis

SPliouvillei

SPtricuspidatus

1/.97
.96

SPcurvatus

BPsubrufa

.49/ .13
.11

.99/ .88
.89

1/.96
.97

TPmarginatus

.58/ .11
.11

SPcylindritheca

TPramosus

SPdiaphana

1/.97
.96

.51/ .71
.72

SPpachyclada

SPnonscripta

1/ 0.95
.96

SPcompressa

SPantarctica

.94/ .86
.85

.96/ .90
.89

1/.92
.95

.98/ .84
.86

.55/ .20
.18

EPobypa

EPlarynx

CPpendula

.73/ .67
.67

CPcocksii

HPcircumcincta

1/.98
.98

FPsphaerica

PPornata

1/ .92
.93

.41/ .03
.04

PPphysalis

LPblondina

.78/ .72
.71

.97/ .83
.84

.87/ .44
.46

NPlighti

FPedwardsii

.93/ .71
.72

PPhydrostatica

1/.96
.95

Apolemiassp
.61/ .76

.74
SPdilata

PPdubia

1/.97
.97

.90/ .65
.69

1/.99
.98

.98/ .79
.78

CPinteger

.49/ .17
.20

.99/ .90
.89

.52/ .42
.44

1/.93
.93

1/.96
.96

MPphilippina

.72/ .77
.78

MPphoenicea

.98/ .78
.79

GPgracilicaule

MPsibogae

.93/ .80
.81

APlatecarinata

APrhynchocarpa

1/.99
1

APstruthionides

.63/ .72
.70

.88/ .82
.83

.79/ .76
.77

APtubulifera

0/0
0

1/.98
.98

APacacia

APelongata

.44/ 0
0

.67/ .77
.78

APparvula

1/.93
.93

APoctodonta

.97/ .81
.82

APpluma

0/0
0

APtubiformis

APharpago

APlophocarpa

APpicardi

APkirchenpaueri

1/.99
.99

LytocarpiaPsp
LPphyteuma

TPcanepa

1/ 1
1

GPhians

GPmontagui

1/1
1

SPnana

0/0
0

.98/ .83
.82

0/0
0

SPtrinematotheca

SPcrassa

SPfalcata

SPturqueti

.99/ .86
0.85

.87/ .58
.60

.99/ .92
.91

1/ 1
1

VPhalecioides

VPhalecioidesP2

1/.93
.92

1/ 1
1

OPshetlandica

0/0
0

OPgrandis

.99/ .91
.92

0/0
0

OPlaertesi

OPstepanjantsae

OPincognita

.65/ .32
.29

1/.98
.97

KPpinnataP2
KPpinnata

PPmirabilis

1/.98
.98

PPflabellata

.39/ .17
.15

1/.98
.99

HPminuta

HPtenella

1/.99
.99

1/.99
.99

APsecundaria

MPquadridens

.52/ .69
.71

HPcatharina

.58/ .17
.16

.71/.26
.28

APansini

APkiwiana

1/.94
.94

1/.99
.99

HPdiaphana

HPalternata

.99/ .90
.90

HPliechtensternii

HPcarinata

1/.99
.99

.93/ .86
.84

.68/ .75
.75

.99/ .94
.92

1/.98
.97

PPlagenifera

PPsetacea

.84/.42
.44

PPhyalina

PPfilicaulis

.99/ .89
.89

NPantennina

NPventriculiformis

.71/ .31
.29

.95/ .79
.81

PPinsignis

PPhabereri

1/ 1
.99

DPbidentata

PPspiralis

1/.98
.97

1/.97
.96

PPmargaretta

PPpulchella

1/.98
.99

PPmargaretta

PPobliqua

[B][A]
Leptothecatas16S_Nrw4

167



MFmarginata

ê;;v êH,
ê;T

êxTv êxH
êxH

BFbrucei

,v,
,

SFbitentaculata

êHTv êHA
êHE

CFrufobrunnea
êxxv êxx

êxx
AFdigitale

PFhaeckeli

êúOv êú;
êúH

êxxv êxx
êxx

LFtetraphylla

GFproboscidalis
,v ,

,
OFsambaquiensis

êxxv A
A

êxHv êxH
êxH

PFornata

FFsphaerica

êETvêEú
êE;

êOAv êOT
êOE

êOHv êO;
êOH

êOHv êO;
êO;

êHHv êHH
êHú

EFcaraiuru

EFglomeratum

EFcarneum
êxHv êxH

êxH
HydractiniaFspFBR
AFcrassilabrum

HFepigorgia

êú,v êOx
êúY

êOúv êú,
êOú

,v ,
,

êúOv êúE
êúO

êAEvêAT
êAE

êxYv êxY
êxA

êúúv êúú
êúx

,v,
,

SFophiogaster

SFlovenii

CFpintneri

êx;vêx;
êxT

êOTv êOH
êOH

PFporpita

ZFprolifera

CFfloccosa

êxúv êxO
êxú

êúTv êúE
,êúTO

CFcocksii

HFcircumcincta

êxHv êx;
êxH

CFpendula
êxúv êxH

êxO
EFobypa

EFlarynx

LFblondina

LFoctona

êEAv êEE
êEA

êxHvêxH
êxO

TFnutricula

êxHvêxH
êx;

êúEv êúY
êúT

êxúv êxú
êxO

PFdisticha

MFinkermanica

BFvestita

BFmuscus

PFschneideri

êú,v êú,
êú,

êxúvêxú
êxO

PFphysalis

êxHvêxH
êxH

ApolemiaFsp

êxOv êxT
êx;

PFdubia

,v,
,

PFhydrostatica

êOOv êOú
êOú

CFordinata
êúYv êúY

êúA
FFedwardsii

SFdilata

êxxv êxú
êxú

êHHv êH;
êHx

LFdumosa
êOAv êOE

êOE
SFlobata

MFoctocosta

êúYv êú;
êúH

êE,v êEE
êEA

BFsubrufa

AvA
A

CFpanicula

êOAv êOA
êHx

TFmulticirrata

,v,
,

êúxv êúú
êúú

TFkelseyi
AvA

A
PFquadrata

OFpumila

êxúv êxú
êxú

CFsyringa

êúAv êúY
êú,

Av A
A

MFniwai

MFbrownei

êúúv êúú
êúH

OFlacerata

êúHv êú;
êúT

êxxv A
A

êOxv êú,
êOú

EFmaculata

êxOv êx;
êxO

êxxv êxx
êxx

EFmenoni

HFmargarica

êOEv êOE
êOH

HFmalayensis

êO,vêOA
êOT

HFbrevistylis

êxxvA
êxx

RFatlantica

êxEv êxE
êxT

EFpyramidalis

,v,
,

BFvirginica

,v,
,

êúTv êúH
êúú

EFkambara

EFlacteoides

êOúv êOx
êOH

EFviridula

êOEv êOT
êOT

OFindicum
êOYv êO,

êOA
AFvictoria

AFaequorea

Av A
A

êxAv êx,
êx,

EFcurva

EFgegenbauri

êúYv êúY
êúA

êxxvêxx
êxú

EFlevuka

EFkrampi
êxúvêxú

êxú
EFjaponica

EFsapinhoa

êxxv êxx
êxx

êxxvêxx
êxx

EFmenoni

EFceylonensis

êxEvêxY
êx,

êHYv êHT
êHE

OFbidentata

êxTvêxH
êxH

OFsargassicola

êHEvêHú
êHH

OFintegra

êúHvêú;
êúH

êO;v êOO
êOO

CampanulariaFsp
SFrosea

êOOv êOO
êOO

êxHv êxH
êxH

OFeverta

CFhincksii

êxxv êxú
êxú

BonneviellaFspFT

,v,
,

ê,xv êAT
êAA

BonneviellaFspFE
RFverticillatus

êO;vêOA
êOY

BonneviellaFspFY
êúxvêx,

êxA
CFvolubilis

BFregia

êH;v êH;
êH;

êOOv êOH
êOH

êxYv êx,
êxA

GFloveni
Avêxx

A
OFgeniculata

LFcalceolifera
êxxv êxx

êxx
EFbakeri

LFgracilis

êxOv êxú
êxO

êúYvêúY
êúA

Av A
A

LFflexuosa

êTOvêTE
êTE

GFinornata
êHYv êH,

êHT
OFlongissima

OFdichotoma

CFhummelinckiF

êx;v êx;
êx;

CFpaulensis

êE;v êEY
êEO

êOHv êOú
êOH

CFgracilis

CFlinearis
êx,v êx,

êx,
CFhemisphaerica

CFnoliformis

Continuação

LeptothecataFAúS
êxúv êx,

êxY

FiguraFSuplementarFHFPFCladogramaFdaFanáliseFfilogenéticaFdeFLeptothecataFsemFfiltragemFdeFdadosFdoFmarcadorFAúSFfmatrizFAúSéêFParaF
cadaFramoFapresentamPseFtrêsFvaloresFdeFsuporteFfdoisFparamétricos)FposiçãoFsuperiorFnoFramoFPaBAYES)FaLRTPWFumFnãoFparamétrico)F
posiçãoFinferiorFnoFramoFPSHPaLRTPéêFOsFvaloresFdeFsuporteFsãoFnúmerosFinteirosFfAFouF,é)FouFnúmerosFdecimaisFfnessesFcasosFnãoFseF
apresentaFoFnúmeroFinteiroF,éêFTaxonomiaFbásicaFfespéciesFeFgêneroséFaFpartirFdaFbaseFdeFdadosFWoRMSê

168



.98/ .97

.97

.80/ .80

.84
SCplicatile

MCrotunda

.82/ .84

.86

MelicertissaCsp

.68/ .66

.65

SCgotoi

.89/ .90

.89

1/ 1

1
ACparasitica

HCvenusta

.84/ .85

.86

SCantarctica

.76/ .76

.77

1/ 1

1

.99/ .99

.99
ACspiralis

ACgrandis

.95/ .95

.94

1/ 1

1
SCglacialis

SCexochus

SCcurvatus

.99/ .99

.99

.99/ .99

.99

.84/.84

.83

HCincertus

.73/ .73

.74

HCmediterraneum

.85/ .84

.86

.67/ .67

.64
HCmuricatum

HClenticulare

HClabrosum

1/1

1

HChalecinum

.94/ .96

.94
HCbeanii

HCpusillum

.85/ .85

.85

.86/ .83

.84

.97/ .98

.98

TCramosus

.85/ .85

.85
SCcylindritheca

TCmarginatus

.99/ .99

.99

SCdesmoides

.72/ .71

.73

.86/ .84

.86
ICpristis

DCfallax

.84/.85

.84

DCmoluccana

.88/ .87

.88

DCcrisioides

.73/ .74

.72

.82/ .84

.82

HCfalcata

.38/ .36

.35

DCpumila

1/1

1

SCturbinata

.94/ .93

.94
SCtumida

SCmarginata

.79/ .80

.76

.98/ .98

.98

.80/ .80

.80

SCargentea

0/0

0

SCcupressina

.88/ .89

.89
TCcornigera

TCthuja

0/ 0

0
ACfilicula

ACabietina

.89/ .89

.90

.99/ .99

.99
ACminima

ACoperculata

SCdistans

.86/ .86

.85

1/1

1

.61/ .64

.63
SCgayi

SCsanmatiasensis

0/0

0

.94/ .93

.95

SCturgidus

0/0

0

SCdiaphana

1/1

1
SCtenella

SCafricana

.88/ .88

.87
SCellisii

SCmediterranea

.99/ .97

.97

.47/ .50

.48

.95/ .94

.93

HCmirabile

.91/ .91

.91

LCcanepa

.35/ .32

.36

CCinteger

.72/ .75

.76

0/0

0

ACrhynchocarpa

.89/ .91

.90

.79/ .79

.79

GChians

0/0

0
GCgracilicaule

MCphilippina

.97/ .97

.97
MCphoeniceaC2
MCphoenicea

.91/ .93

.90

Lytocarpiaãsp

.98/ .98

.98

ACtubiformis

0/ 0

0

ACoctodonta

0/ 0

0

ACelongata

0/ 0

0
ACpluma

ACharpago

.90/ .90

.92

.96/ .94

.95

.87/ .86

.89
VChalecioides

PCmirabilis

.63/ .6

.60

1/1

1

.76/ .76

.77
OCshetlandica

OClaertesi

0/ 0

0
OCstepanjantsae

OCgrandis

.99/ .99

1
KCpinnata

KCpinnataC2

.99/ .99

.99

1/ 1

1
HCminuta

HCschucherti

.99/ .98

.98

HCdiaphana

.90/ .90

.90

.88/ .89

.88
HCliechtensternii

HCcarinata

.86/ .87

.84

.93/ .91

.92

.42/ .40

.41
ACsecundaria

MCquadridens

HCcatharina

.86/ .87

.86
ACansini

ACkiwiana

.74/ .76

.76

.97/.96

.96

SCnana

.75/ .72

.75

SCturqueti

0/0

0
SCfalcata

SCcrassa

.86/ .88

.88

NClighti

1/1

1

.94/ .94

.91

.98/ .97

.98

0/0

0
PCmargarettaC2
PCpulchella

1/.99

.99
PCmargaretta

PCobliqua

.99/ .98

.99

.83/ .83

.82

.99/ .99

.99
PClagenifera

PCsetacea

0.413/0.399

0.374
PChyalina

PCfilicaulis

NCantennina

.73/ .75

.71

.58/ .56

.56

PChabereri

.99/ .99

.99
DCbidentata

PCspiralis

PCinsignis

FiguraãSuplementarã6ã-ãcontinuação

Leptothecataã18S

169



MFmarginata

íEã( íçç
íçY

)(íTY
íTç

BFbrucei

z(z
z

SFbitentaculata

íTE( íãY
íãç

)(íTT
íTT

PFhaeckeli

AFdigitale

CFrufobrunnea

íTE( íEE
íEY

)(íTT
)

LFtetraphylla

GFproboscidalis

z(z
z OFsambaquiensis

)()
)

)(íTã
íTã

PFornata

FFsphaerica

íYE( íêã
íêç

íçã( íY,
íYç

HFepigorgia

íE,( íYç
íY,

)(íTã
íTç

AFcrassilabrum

HydractiniaLspLBR

íTE( íYT
íYT

íãT( íêz
íPT

EFglomeratum

EFcaraiuru

EFcarneum

íEz( íE)
íYT

íE,( íYT
íYTY

)(íTP
íT)

í,P( íêz
íêê

)(íT)
íTz

íTT( íTz
íTz

íêã( z
z

DFophiogaster

SFlovenii

CFpintneri

)(íTç
íT,

CFfloccosa

íYT( íãT
íãY

ZFprolifera

PFporpita

)(íTE
íTE

íTã( íEY
íEç

CFcocksii

HFcircumcincta

)(íTã
íTã

)(íTã
íTã

PFlarynx

EFobypa

CFpendula

LFblondina

z(z
z

LFoctona

z(z
z

PFschneideri

)(íT,
íTê

TFnutricula

)(íT,
íT,

íTê( íEê
íEê

)(íTE
zíTE

MFinkermanica

PFdisticha

BFvestita

BFmuscus

íTz( íEz
íEz

)(íTY
íTE

PFphysalis

)(íTã
íTç

ApolemiaLsp

)(íTç
íT,

PFhydrostatica

z(z
z

íTE( íYê
íYê

CFcordiforme

íTê( íEP
íEê

FFedwardsi

SFdilata

PFdubia

)(íTT
íTT

íTã( íã,
íãP

LFdumosa

íãê( íY)
íYP

MFoctocosta

SFlobata

íTE( íEç
íEç

íEP( íêY
íêã

BFsubrufa

)()
)

CFpanicula

íãE( íPç
íP)

z(z
z

TFmulticirrata

íTã( íEz
íEP

TFkelseyi

)()
)

OFpumila

PFquadrata

)(íTT
íTE

CFsyringa

íãY( íYã
íYY

)()
)

MFbrownei

MFniwai

íTT( íET
íEE

OFlacerata

íT,( íE)
íEê

)()
)

íTY( í,ã
í,ç

íTT( íT)
íT)

HFbrevistyla

í,E( íY)
íãE

HFmalayensis

)(íTT
íTT

HFmargarica

EFmenoni

íEã( íE,
íEP

LeptothecataL)ES_N

EFmaculata

)()
)

íTY( íEY
íEç

)(íTE
íTE

EFjaponica

EFsapinhoa

)(íTT
zíTT

EFkrampi

EFlevuka

)(íTP
íT)

EFcurva

EFgegenbauri

)(íTT
íTT

RFatlantica

)(íTY
íTã

z(z
z

EFpyramidalis

íTç( íEç
íEã

BFvirginica

íEE( íEP
íEP

EFlacteoides

EFkambara

íE,( í,ê
í,Y

OFindicum

z(z
z

EFviridula

í,T( íYP
íYê

AFaequorea

AFvictoria

)(íTT
íTT

)(íTT
íTT

EFmenoni

EFceylonensis

)(íTP
íT)

íTê( íãP
íçT

OFbidentata

)(íTã
íTç

OFsargassicola

íEz( í,)
í,z

OFintegra

íTT( íTz
íTz

z(z
z

SFrosea

CampanulariaLsp

íTT( íYT
íYç

)(íTã
íTã

CFhincksii

OFeverta

)(íTE
íTE

z(z
z

BonneviellaLspL,
íTT( íE)

íEz
BonneviellaLspLê
RFverticillatus

íTP( íYã
íY,

BonneviellaLspLP
)(íEE
íT)

BFregia

CFvolubilis

íYz( í,Y
í,Y

íTT( íEz
íYE

)(íTê
íT,

GFloveni

)(íTT
)

LFcalceolifera

OFgeniculata

)(íTT
íTT

EFbakeri

LFgracilis

)(íTY
íTT

íTê( íEP
íEP

CFhummelincki

)()
)

LFflexuosa

íEã( íYP
íãE

LFinornata

í,Y( íYz
íYP

OFdichotoma

OFlongissima

)(íT,
íT,

CFpaulensis

íTê( í,,
íêE

íTT( íEE
íEY

CFhemisphaerica

CFnoliformis

íTT( íYE
íYE

CFgracilis

CFlinearis

FiguraLSuplementarLYLéLCladogramaLdaLanáliseL filogenéticaLdeLLeptothecataLcomLfiltragemLmínimaLdeLdadosLdoLmarcadorL)ESLFmatrizL
)ESgíLParaLcadaLramoLapresentaméseLtrêsLvaloresLdeLsuporteLFdoisLparamétricosfLposiçãoLsuperiorLnoLramoLéaBAYESfLaLRTéxLumLnãoL
paramétricofLposiçãoLinferiorLnoLramoLéSHéaLRTégíLTaxonomiaLbásicaLFespéciesLeLgênerosgLaLpartirLdaLbaseLdeLdadosLWoRMSí

170



Leptothecatam18S_N

1/.96
.96

.94/ .85
.86

MCrotunda

SCplicatile

.90/ .78
.78

MelicertissaCsp

.97/ .75
.76

SCgotoi

.97/ .89
.89

1/1
1

HCvenusta

ACparasitica

.99/ .90
.914

0/0
0

SCantarctica

1/1
1

1/.99
.99

ACspiralis

ACgrandis

1/.96
.95

1/1
1

SCexochus

SCglacialis

SCcurvatus

1/1
1

.99/ .81
.82

1/.99
.99

SCdiaphana

.67/ .12
.12

1/.95
.94

SCmediterraneum

0/0
0

SCellisii

1/1
1

SCsanmatiasensis

SCgayi

.90/ .82
.83

SCturgidus

1/.99
.99

SCtenella

SCafricana

.99/ .90
.90

1/1
.99

1/ 1
1

1/.95
.96

HCpusillum

HCbeanii

HChalecinum

1/.87
.87

HCincertus

.55/ .75
.71

HCmediterraneum

.99/ .83
.83

HClabrosum

.98/ .56
.54

HClenticulare

HCmuricatum

.41/ 0
0

1/.96
.97

TCramosus

.57/ .15
.18

SCcylindritheca

TCmarginatus

1/.99
.99

.80/ .65
.64

ICpristis

DCfallax

.79 .80
.81

SCdesmoides

.98/ .81
.81

DCmoluccana

0.65/.74
.74

1/.98
.97

ACfilicula

0/0
0

ACabietina

0/0
0

SCcupressina

0/0
0

SCargentea

.99/ .89
.89

TCcornigera

TCthuja

.98/ .71
.71

1/.91
.92

SCdistans

1/.99
.99

ACminima

ACoperculata

.67/ .50
.51

DCcrisioides

.99/ .87
.90

HCfalcata

.68/ .73
.74

1/1
1

SCturbinata

1/.95
.95

SCtumida

SCmarginata

DCpumila

1/.93
.92

.89/ .73
.73

1/ .95
0.94

HCmirabile

1/.87
.87

LCcanepa

.47/ .39
.38

CCinteger

.98/ .72
.76

.34/ 0
0

1/ .94
.94

0/0
0

GChians

GCgracilicaule

.43/ 0
0

MCphilippina

1/.94
.93

MCphoenicea

MCphoeniceaC2
ACrhynchocarpa

1/.93
.92

LytocarpiaCsp

1/.97
.98

ACtubiformis

0/0
0

0/0
0

ACpluma

ACoctodonta

0/0
0

ACharpago

ACelongata

1/.89
.89

1/.95
.94

.98/ .90
.89

KChalecioides

PCmirabilis

.52/ .21
.20

1/ 1
1

KCpinnataC2
KCpinnata

1/1
1

.71/ .74
.75

OCshetlandica

OClaertesi

0/0
0

OCstepanjantsae

OCgrandis

1/.99
.99

1/1
1

HCschucherti

HCminuta

1/.98
.99

HCdiaphana

.99/ .91
.88

.97/ .55
.55

1/.88
.85

ACkiwiana

ACansini

1/.93
.93

HCcatharina

.93/ .43
.41

MCquadridens

ACsecundaria

1/.91
.91

HCliechtensternii

HCcarinata

.59/ .62
.64

1/.96
.96

SCnana

.95/ .76
.75

0/0
0

SCcrassa

SCfalcata

SCturqueti

.99/.87
.89

NClighti

1/1
1

.56/ .72
.71

PCinsignis

.82/ .36
.34

1/.99
.99

PCspiralis

DCbidentata

PChabereri

.99/ .90
.89

1/.99
.98

PCpulchella

.73/ .40
.42

1/1
1

PCmargarettaC2
PCobliqua

PCmargaretta

1/.99
.99

1/.83
.85

.99/ .92
.91

PCfilicaulis

PChyalina

1/.99
.99

PCsetacea

PClagenifera

NCantennina

171
FiguramSuplementarm7m-mcontinuação



Mvmarginatav

)HAP );ã
);ã

)HêP )T;
)Tç

êP ê
ê

Ovsambaquiensis

,P)H;
)H;

Gvproboscidalis
Lvtetraphylla

,P)HE
)HE

Bvbrucei

êPê
ê

Svbitentaculata

,P)Hç
)Hç

Cvrufobrunnea
,P)HH

)H;
Avdigitale
Pvhaeckeli

,P ,
)HH

)TAP )Aç
)Aê

Svophiogaster
)TêP)Yç

)Yê
Svlovenii
Cvpintneri

)ETP )Tç
)TY

,P )HT
)HT

Mvinkermanica

êPê
ê

Cvfloccosa
)TEP )Tç

)Tã
Zvprolifera
Pvporpita

,P)H,
)Hç

Lvblondina

êPê
ê

,P )Hç
)Hã

)H;P );T
);;

Hvcircumcincta
Cvcocksii

,P)H,
)H,

Cvpendula
,P)Hã
)Hã

Evobypa
Evlarynx

)H;P )T;
);ê

)HHP );T
);Y

Lvoctona
)HHP );A

);E
Bvmuscus
Tvnutricula

êPê
ê

Pvschneideri

)HçP )TT

)T;

)HHP );E
);T

)HHP );A
);E

Bvvestita
Hvepigorgia

êPê
ê

)EEP )TY
)TE

Pvdisticha
,P)H,
)H,

Pvornata
Fvsphaerica

)HãP)TT
)TT

,P )Hê
)Hê

Evglomeratum
Evcaraiuru

)H,P )Tã
)T;

Evcarneum
)HêP)TA

)TY
HydractiniavspgBR
Avcrassilabrum

);ãP )TY
)Tã

,P);H
)Hê

Pvphysalis

,P)Hã
)Hç

Apolemiavsp

,P)H,
)H,

Pvdubia

êPê
ê

Pvhydrostatica

)HHP );T
);H

Cvordinata
)HçP )TY

)TA
Svdilata
Fvedwardsii

,P)Hã
)Hã

)HHP );E
);;

Lvdumosa
);TP )TE

)TA
Mvoctocosta
Svlobata

)HHP )H,

)Hê

,P,
,

Cvpanicula

);,P )Aã
)AE

)EAP )TY
)Tã

)AçP )E;
)ET

Tvkelseyi
Tvmulticirrata

,P)Hã
)Hã

Ovlacerata
,P)HH

)HH
Cvpumila
Pvquadrata

)HHP);;
);T

,P )HH
)HH

Mvniwai
Mvbrownei

)EHP )TE
)TT

Cvsyringa

)HêP);ê
);ê

,P )HH
)HH

)HHP );T
);E

)HHP );A
);E

,P )H;
)H;

Hvmargarica
Evmenoni

)EHP)Aê
)A,

Hvmalayensis

)HAP );E
);A

Hvbrevistylis

,P )HH
)HH

Bvvirginica

)TEP )ãE
)ã;

)YYP )TA
)T,

Evkambara
Evpyramidalis

êPê
ê

)AAP )Tã

)T,

)EEP )çY
)çY

Ovindicum
Rvatlantica

êP ê
ê

Evviridula
êPê

ê
Avaequorea
Avvictoria
Evlacteoides
Evmaculata

,P )HE
)HT

,P )HY
)HA

Evsapinhoa
Evjaponica

)HEP );,
);ê

)H;P )A;
)AE

Evcurva
)HHP );ç

);Y
Evlevuka
Evkrampi
Evgegenbauri

,P )H;
)H;

,P )HT
)HT

Evmenoni
Evceylonensis

,P )HY
)HE

,P )HE
)HE

Evbakeri
Lvgracilis

)H;P );Y
);E

)HAP );A
);E

Ovbidentata

,P )HT
)HT

Ovintegra

);TP )Tã
)Tç

Campanulariavsp

êPê
ê

Svrosea

,P);H
);H

Ovsargassicola

)HYP)TY
)TE

,P)HA
)Hã

Cvhincksii
Oveverta

,P)HT
)HE

Cvvolubilis

)H;P )YH
)Y;

Bvregia

)HHP );Y
);;

)H;P );ã
);ã

Rvverticillatus
Bonneviellavspgã

êPê
ê

BonneviellavspgA
Bonneviellavspgç

);HP )Yã
)Yç

)ããP ê
ê

Gvloveni

,P,
,

Lvflexuosa

)YYP )çY
)çE

Gvinornata
êPê
ê

Ovdichotoma
Ovlongissima

)HEP )Y;
)Y;

,P)H;
)H;

Ovgeniculata
Lvcalceolifera

)HTP );A
);ã

Cvhummelincki

,P)HT
)HT

,P )Hç
)Hç

Cvhemisphaerica

êPê
ê

Cvnoliformis
,P )Hã

)Hã
Cvgracilis
Cvlinearis
Cvpaulensis

Leptothecatag,;S_NrwA
)HEP );ç

);;

FiguragSuplementarg;gzgCladogramagdaganálisegfilogenéticagdegLeptothecatagcomgfiltragemgintensivagdegdadosgdogmarcadorg,;Sgámatrizg
,;S_NrwAf)gParagcadagramogapresentamzsegtrêsgvaloresgdegsuportegádoisgparamétricos(gposiçãogsuperiorgnogramogzaBAYES(gaLRTzúgumg
nãog paramétrico(g posiçãog inferiorg nog ramog zSHzaLRTzf)g Osg valoresg deg suporteg sãog númerosg inteirosg á,g oug êf(g oug númerosg decimaisg
ánessesgcasosgnãogsegapresentagognúmeroginteirogêf)gTaxonomiagbásicagáespéciesgeggênerosfgagpartirgdagbasegdegdadosgWoRMS)

172



.98/ .78
.80

BNsubrufa

1/.95
.95

.77/ .77
.79

Melicertissaãsp
.77/ .74

.76
MNrotunda

SNplicatile

.61/ .23
.23

SNgotoi

.88/ .82
.83

1/ 1
1

ANparasitica

HNvenusta

.98/ .78
.80

SNantarctica

.72/ .36
.38

1/ 1
1

1/ 1
.99

ANspiralis

ANgrandis

1/ .94
.92

SNcurvatus

1/1
1

SNglacialis

SNexochus

1/.99
.99

.82/ .75
.73

1/ .99
.98

SNdiaphana

.75/ .18
.20

.99/ .93
.93

.93/ .60
.60

SNgayi

.98/ .87
.86

SNellisii

SNmediterraneum

SNsanmatiasensis

.37/0
0

SNturgidus

1/ .98
.98

SNtenella

SNafricana

.99/ .91
.90

.55/ .61
.62

1/.99
.99

1/ 1
1

1/ .94
.91

HNpusillum

HNbeanii

HNhalecinum

1/ .95
.95

HNincertus

.64/ .73
.73

HNmediterraneum

.78/ .48
.50

HNmuricatum

.53/0
0

HNlenticulare

HNlabrosum

1/ .92
.91

TNramosus

.48/ .13
.13

TNmarginatus

SNcylindritheca

1/.99
.99

.89/ .75
.75

SNdesmoides

0/0
0

INpristis

DNfallax

0/0
0

DNpumila

.34/0
0

1/.86
.86

1/.99
.99

ANoperculata

ANminima

SNdistans

.99/ .79
.80

0/0
0

DNmoluccana

.98/.78
.76

1/.94
.95

.99/ .87
.87

TNthuja

TNcornigera

0/0
0

0/0
0

ANfilicula

SNargentea

0/0
0

SNcupressina

ANabietina

HNfalcata

.95/ .80
.79

1/ 1
.99

SNturbinata

.57/ .79
.75

SNmarginata

SNtumida

DNcrisioides

.99/ .87
.88

NNlighti

.66/ .77
.76

1/ .99
.98

SNnana

.98/ .81
.80

0/0
0

SNfalcata

SNcrassa

SNturqueti

.78/ .55
.50

0/0
0

1/.92
.91

LNcanepa

.89/ .69
.70

.72/ .77
.75

HNmirabile

CNinteger

.99/ .76
.74

.36/ .55
.57

.97/ .88
.90

GNhians

0/0
0

.98/ .80
.82

MNphoenicea

0/0
0

MNsibogae

MNphilippina

GNgracilicaule

ANrhynchocarpa

1/ .90
.92

Lytocarpiaãsp

1/.95
.95

ANtubiformis

0/0
0

ANoctodonta

0/0
0

ANharpago

0/0
0

ANpluma

ANelongata

1/ .88
.88

1/ .93
.94

.99/ .89
.89

KNhalecioides

PNmirabilis

0/0
0

1/ 1
.99

ONstepanjantsae

0/ 0
0

ONgrandis

.96/ .82
.82

ONlaertesi

ONshetlandica

1/ .99
.99

KNsimilis

KNpinnata

1/.99
.99

1/ .99
1

HNminuta

HNschucherti

1/.98
.98

HNdiaphana

.65/ .75
.76

.99/ .85
.86

.96/ .76
.76

ANansini

ANkiwiana

.99/ .76
.76

1/.87
.86

MNquadridens

ANsecundaria

HNcatharina

1/ .91
.92

HNcarinata

HNliechtensternii

1/ 1
1

.99/ .90
.89

PNhabereri

1/ .92
.94

PNspiralis

DNbidentata

.70/ .76
.78

PNinsignis

.88/ .74
.76

1/.99
.99

.67/ .21
.20

NNantennina

1/.97
.98

PNfilicaulis

PNhyalina

1/.98
.99

PNlagenifera

PNsetacea

1/ .96
.95

1/ .99
.99

MNmargaretta

PNobliqua

.99/ .89
.88

PNpulchella

PNmargaretta

FiguraãSuplementarã8ã-ãcontinuação

Leptothecataã18S_Nrw4

173



AçA
A

ãçã
ã

Mvmarginata

AçA
A

Ovsambaquiensis

Aç,xú
,xO

Lvtetraphylla

Gvproboscidalis

Aç,xx
,xx

,OOç ,Eú
,EE

Bvbrucei

Svbitentaculata

AçA
A

Cvrufobrunnea

AçA
A

Avdigitale

Pvhaeckeli

Aç,xx
,xx

AçA
A

Svophiogaster

,xHç ,Hx
,Hú

Svlovenii

Cvpintneri

Aç,úú
,úH

Pvdisticha

,xHç ,Oú
,OO

Mvinkermanica

Aç,xA
,xE

Cvfloccosa

,Oxç ,YO
,YO

Zvprolifera

Pvporpita

ãçã
ã

Evcarneum

,úxç ,;H
,;O

,xxç ,úH
,úO

,O;ç ,Y;
,Y;

AçA
A

Evcaraiuru

Evglomeratum

Hvepigorgia

,xxç ,úH
,úH

AçA
A

Fvsphaerica

Pvornata

AçA
A

Hvcircumcincta

ãçã
ã

Cvcocksii

Aç,xx
,xx

Cvpendula

AçA
A

Evlarynx

Evobypa

Aç,xE
,xT

,xxç ,úE
,úE

,xYç ,E;
,EH

HydractiniavspmBR
Avcrassilabrum

,xOç ,ú;
,úH

,xxç ,úú
,úú

Lvblondina

Lvoctona

,xOç ,H;
,HT

Pvschneideri

Aç,xT
,xT

Tvnutricula

Aç,xx
,xx

Bvvestita

Bvmuscus

,;Hç ,AT
,AE

AçA
A

Apolemiavsp

Aç,xA
,xE

AçA
,xx

Pvdubia

Pvphysalis

,xxç ,xA
,xA

Svdilata

,xTçã,Tx
,;A

,xHç ,úã
,úã

Pvhydrostatica

Cvordinata

Fvedwardsii

AçA
A

Lvdumosa

,OHç ,AH
,Ax

Mvoctocosta

AçA
A

,Oúç ,OA
,OA

Mvrotunda

AçA
A

Svplicatile

Aç,xx
,xx

Melicertissavsp
Lvundulata

,xEç ,;ã
,;ã

Aç,xO
,xH

Svgotoi

Aç,xO
,xO

AçA
A

Hvvenusta

Avparasitica

AçA
A

,xYç ,;T
,;H

Cvsyringa

,xxç ,úx
,úx

AçA
A

Mvbrownei

Mvniwai

Aç,xx
,xx

Pvquadrata

,xxç ,ú;
,úO

Tvkelseyi

Aç,xO
,xH

Cvpanicula

Tvmulticirrata

Aç,úú
,úú

Ovlacerata

Aç,x;
,xE

AçA
A

Aç,xx
A

Rvatlantica

Aç,xH
,xH

Evindicans

Aç,úú
,xA

Evviridula

Aç,úú
,úx

,xúç ,OE
,OH

,;Tç ,YY
,YA

Avfloridana

Aç,xú
,xú

Avaequorea

Avvictoria

Ovindicum

Bvvirginica

Aç,xE
,xT

AçA
A

Evmenoni

Hvmargarica

,HEç ,Aú
,Aú

Evmaculata

AçA
A

Evsapinhoa

,xúç ,OE
,Oã

Evgegenbauri

Evcurva

AçA
A

AçA
A

Ovsargassicola

,xTç ,úT
,ú;

OvevertavY

,TOç ,OY
,Hx

Ovintegra

Aç,xO
,x;

Campanulariavsp
Svrosea

AçA
A

,xxç ,úY
,úT

,xãç ,H;
,HT

Gvloveni

AçA
A

Lvcalceolifera

Ovgeniculata

Aç,xx
,xx

Ovbidentata

AçA
A

Ovdichotoma

Ovlongissima

AçA
A

Cvhemisphaerica

Cvnoliformis

Aç,xA
,xA

Bvsubrufa

Aç,xx
,xx

Svantarctica

,xxç,úú
,úú

AçA
A

,xOç ,Yã
,YA

Svglacialis

Svexochus

AçA
A

Svcurvatus

Avspiralis

LeptothecatamYúS

174

FiguramSuplementarmxmvmCladogramamdamanálisemfilogenéticamdemLeptothecatamsemmfiltragemmdemdadosmdommarcadormYúSm(matrizmYúSz,mParam
cadamramomapresentamvsemtrêsmvaloresmdemsuportem(doismparamétricosêmposiçãomsuperiormnomramomvaBAYESêmaLRTvWmummnãomparamétricoêm
posiçãominferiormnomramomvSHvaLRTvz,mOsmvaloresmdemsuportemsãomnúmerosminteirosm(Amoumãzêmoumnúmerosmdecimaism(nessesmcasosmnãomsem
apresentamomnúmerominteiromãz,mTaxonomiambásicam(espéciesmemgêneroszmampartirmdambasemdemdadosmWoRMS,

AçA
A



1/ .99

.99

.66/ .38

.38

NGlighti

1/ .79

.82

1/ .99

.99

.97/ .54

.56

HGlenticulare

HGlabrosum

.53/.28

.28

HGincertus

.99/ .88

.88

HGmediterraneum

HGmuricatum

1/1

1

HGhalecinum

1/ .96

.96

HGbeanii

HGpusillum

.99/ .91

.93

1/ .97

.97

.63/ .16

.15

1/ .99

.99

TGmarginatus

TGramosus

1/1

.99

.98/ .61

.61

SGturgidus

.81/ .55

.56

1/1

1

SGtenella

SGafricana

1/ .97

.96

SGsanmatiasensis

.83/ .56

.52

1/1

1

SGmediterranea

SGellisii

SGgayi

SGdiaphana

1/1

1

DGfallax

.99/ .93

.93

.93/ .33

.34

0/ 0

0

1/1

1

1/ .92

.91

SGturbinata

1/ .99

.99

SGtumida

SGmarginata

SGperpusilla

.71/ .31

.30

DGpumila

SGdesmoides

1/1

1

AGoperculata

AGminima

.78/ .28

.25

1/ .99

.99

DGcrisioides

.98/ .89

.88

DGmoluccana

IGpristis

.97/ .65

.66

SGdistans

1/ .92

.92

HGfalcata

1/ .99

1

.99/ .87

.89

AGabietina

AGfilicula

.99/ .92

.92

TGthuja

1/ .99

.99

SGcupressina

SGargentea

1/ .99

.99

1/1

1

CGinteger

.64/ .09

.08

LGcanepa

1/ .92

.91

1/ .94

.95

GGgracilicaule

1/ .99

0.99

1/ .97

0.96

MGphoenicea

MGphoeniceaG2
MGphilippina

1/ .90

.86

AGrhynchocarpa

.99/ .72

.78

Lytocarpiaãsp

1/1

1

AGelongata

1/ .97

.97

AGharpago

0/ 0

0

AGpluma

0/ 0

0

AGtubiformis

AGoctodonta

0/ 0

0

HGmirabile

1/ .97

.97

1/1

1

.99/ .67

.68

SGfalcata

.99/ .93

.92

SGcrassa

SGturqueti

SGnana

1/ .98

.98

1/ .98

.98

0/ 0

0

.67/ .95

.95

VGhalecioidesG2
VGhalecioides

PGmirabilis

.89/ .65

.72

1/1

1

KGpinnataG2
KGpinnata

1/1

1

OGshetlandica

.54/ .42

.42

OGlaertesi

1/ .92

.93

OGgrandis

OGstepanjantsae

.97/.85

.83

1/ .99

.99

1/1

1

HGschucherti

HGminuta

1/1

1

.83/ .66

.67

HGliechtensternii

HGcarinata

.39/ .45

.47

1/ .85

.84

HGdiaphana

.99/ .88

.86

AGansini

AGkiwiana

1/ .96

.96

MGquadridens

1/ .91

.92

AGsecundaria

HGcatharina

1/1

1

1/ .98

.99

1/ .99

.99

DGbidentata

PGspiralis

1/ .98

.98

PGhabereri

PGinsignis

1/1

.99

1/1

1

1/1

1

PGmargarettaG2
PGobliqua

.94/ .37

.37

PGmargaretta

PGpulchella

1/ .99

.99

NGantennina

1/ .99

.99

PGhyalina

.98/ .55

.56

PGfilicaulis

1/ .98

.99

PGlagenifera

PGsetacea

FiguraãSuplementarã9ã-ãcontinuação

Leptothecataã28S

175



vêv
v

Mvmarginata

,ê,
,

vêv
v Ovsambaquiensis

,ê PHT
PHE

Gvproboscidalis

Lvtetraphylla

,ê,
,

PHYê P;,
P;ç

Svbitentaculata

Bvbrucei

,ê ,
,

Cvrufobrunnea

,ê,
,

Pvhaeckeli

Avdigitale

,ê,
,

PHHê P;ã
P;ã

,ê PHT
PHT

,ê ,
,

Svophiogaster

PHHê P;E
P;A

Cvpintneri

Svlovenii

,êPH,
PHç

Pvdisticha

PHHê P;H
P;;

Mvinkermanica

,êPHç
PH,

Cvfloccosa

PHAêPAH
PA;

Pvporpita

Zvprolifera

PHHêPHã
PHY

Tvnutricula

Evcarneum

PHTê P;,
P;ã

,ê PHç
vPH,

PHHêPHv
PH,

,ê ,
,

Evcaraiuru

Evglomeratum

Hvepigorgia

PHYê PTv
PEH

,ê ,
,

Pvornata

Fvsphaerica

,êPHH
,

Hvcircumcincta

PA;êPvE
PvY

Cvcocksii

,ê PH;
PHH

Cvpendula

,ê,
,

Evlarynx

Evobypa

,êP;H
P;H

PHYê P;T
P;E

,ê ,
,

Apolemiavsp

,ê P;T
P;T

P;çê PEH
PTv

PHHê P;E
P;E

Fvedwardsii

PEAê Pç;
PçH

Cvordinata

Pvhydrostatica

Svdilata

,ê PHH
PHH

Pvphysalis

Pvdubia

HydractiniavsprBR

PHHêPH,
P;Y

P;ãêPE;
PE;

Avcrassilabrum

PHHêPH,
PHv

PTYê Pãç
vPããY

Lvoctona

Lvblondina

PHçêPA;
PAT

Pvschneideri

,ê,
,

Bvvestita

Bvmuscus

,ê,
,

Mvoctocosta

PEãêPv;
Pv;

Lvdumosa

,ê,
,

PEvêPEç
PY;

Mvrotunda

,ê,
,

Svplicatile

,êPHH
PHH

Lvundulata

Melicertissavsp

PHHêPT,
PEH

,êPHE
PHE

Svgotoi

,êPH;
PH;

,ê ,
,

Hvvenusta

Avparasitica

,ê,
,

PH,êPEv
PEv

Cvsyringa

P;HêPYE
PYT

,ê ,
,

Mvniwai

Mvbrownei

,êPHH
PHH

Pvquadrata

,êPH;
PH;

Tvkelseyi

,êPHT
PHT

Tvmulticirrata

Cvpanicula

,êP;;
P;;

Ovlacerata

,êPH,
P;H

,ê ,
,

,êPHH
PHH

Rvatlantica

,êPHH
,

Evviridula

PHHêP;T
P;;

Bvvirginica

PHEêP;v
PT;

Ovindicum

PHHêP;E
P;;

PH;êP;E
vPH

Avfloridana

Evindicans

,ê PHH
PH;

Avaequorea

Avvictoria

,êP;v
P;,

vêv
v

,êPHH
PHH

Evsapinhoa

PTTê PçA
PçA

Evgegenbauri

Evcurva

,ê,
,

Hvmargarica

Evmenoni

Evmaculata

,ê ,
,

,ê,
PHH

Campanulariarsp

PHTêPET
PEE

Svrosea

PHHêPH,
P;H

Ovintegra

PEAêPTY
PTE

Ovsargassicola

Ovevertarç

,ê ,
,

P;HêPAA
PAç

vêv
v

Gvloveni

,ê,
,

Lvcalceolifera

Ovgeniculata

,êPHH
PHH

,ê ,
,

Ovlongissima

Ovdichotoma

Ovbidentata

,ê ,
,

Cvnoliformis

Cvhemisphaerica

,ê PHç
PHA

Bvsubrufa

,ê PHH
PHH

Svantarctica

PHHêPHv
PHv

,ê ,
,

,ê ,
,

Avspiralis

Svcurvatus

vêv
v

Svglacialis

Svexochus

Leptothecatarç;S_N

,ê vPHT
,

FigurarSuplementarr,vr)rCladogramardaranáliserfilogenéticarderLeptothecatarcomrfiltragemrmínimarderdadosrdormarcadorrç;Srfmatrizr
ç;S_NéPrPararcadarramorapresentam)sertrêsrvaloresrdersuporterfdoisrparamétricoszrposiçãorsuperiorrnorramor)aBAYESzraLRT)úrumrnãor
paramétricozrposiçãorinferiorrnorramor)SH)aLRT)éPrOsrvaloresrdersuportersãornúmerosrinteirosrf,rourvézrournúmerosrdecimaisrfnessesr
casosrnãorserapresentarornúmerorinteirorvéPrTaxonomiarbásicarfespéciesrergênerosérarpartirrdarbaserderdadosrWoRMSP

176



1/.99

.99

.92/ .74

.75

NGlighti

.99/ .71

.75

1/ 1

1

HGhalecinum

1/.96

.96

HGpusillum

HGbeanii

1/.99

.99

HGincertus

.56/ 23

.24

.95/ .54

.51

HGmuricatum

HGmediterraneum

.99/ .62

.60

HGlenticulare

HGlabrosum

.99/ .93

.93

1/.99

.99

.67/ .26

.25

1/ 1

1

SGdiaphana

.97/.59

.55

.82/ .68

.67

1/.84

.85

1/ 1

.99

SGmediterraneum

SGellisii

.89/ .76

.77

SGgayi

SGsanmatiasensis

1/ 1

1

SGtenella

SGafricana

SGturgidus

1/1

1

1/ 1

1

SGperpusilla

1/.91

.92

1/.99

.99

SGmarginata

SGtumida

SGturbinata

1/.96

.96

.99/ .88

.85

.94/ .84

.81

SGdesmoides

DGpumila

DGfallax

.86/ .53

.50

1/.97

.98

DGcrisioides

.98/ .87

.88

DGmoluccana

IGpristis

.83/.32

.35

.95/.71

.68

SGdistans

1/1

1

AGminima

AGoperculata

1/.97

.97

HGfalcata

1/.99

.99

.99/ .91

.92

AGfilicula

AGabietina

1/.94

.93

1/.98

.98

SGargentea

SGcupressina

TGthuja

1/ 1

1

TGmarginatus

TGramosus

1/.99

.99

1/.99

.99

CGinteger

1/.95

.94

.72/ .17

.19

LGcanepa

0/ 0

0

GGgracilicaule

1/.99

.99

MGphilippina

1/.95

.95

MGphoenicea

MGphoeniceaG2

.99/ .89

.88

AGrhynchocarpa

.99/ .70

.71

Lytocarpiamsp

1/1

1

AGelongata

1/.97

.97

AGharpago

0/ 0

0

0/ 0

0

AGtubiformis

AGoctodonta

AGpluma

.93/.47

.45

HGmirabile

1/.98

.98

1/ 1

1

1/.93

.93

SGfalcata

.94/ .85

.85

SGcrassa

SGturqueti

SGnana

1/.97

.96

1/.98

.98

.97/ .89

.87

VGhalecioides

VGhalecioidesG2

.50/.16

.13

.46/ 0

0

PGmirabilis

1/.97

.97

KGpinnata

KGpinnataG2

1/1

1

OGstepanjantsae

.43/ .12

.15

.61/ .06

.05

OGgrandis

OGlaertesi

OGshetlandica

.59/ .25

.24

1/1

1

1/1

1

HGschucherti

HGminuta

1/1

1

.83/ .79

.81

HGcarinata

HGliechtensternii

.59/ .69

.69

0/ 0

0

1/.92

.92

HGcatharina

AGsecundaria

MGquadridens

.98/.56

.54

HGdiaphana

.61/ .16

.16

AGansini

AGkiwiana

1/1

1

1/.99

.99

1/.99

.99

NGantennina

1/.99

.99

PGhyalina

0/ 0

0

PGfilicaulis

1/.98

.98

PGlagenifera

PGsetacea

1/1

1

1/1

1

PGobliqua

PGmargarettaG2
.94/ .33

.37

PGmargaretta

PGpulchella

1/.98

.99

1/1

1

PGspiralis

DGbidentata

1/.98

.98

PGhabereri

PGinsignis

Leptothecatam28S_N

FiguramSuplementarm10m-mcontinuação
177



)Y,P)TA
)T,

Mmarginata

,P)HT
)H;

êPê
ê

Ovsambaquiensis

,P)Hç
)Hê

Lvtetraphylla

Gvproboscidalis

,P ,
)HH

,P)HH
)HH

Cvrufobrunnea

,P)HH
)HH

Phaeckeli

Adigitale

)H,P )Tã
)TE

Bbrucei

Svbitentaculata

,P,
,

,P );H
);;

,P )HE
)HE

Cvpintneri

êPê
ê

Svophiogaster

Svlovenii

,P)Hã
)Hã

);;P);ã
);,

Mvinkermanica

Pvdisticha

,P);H
);H

Zvprolifera

)EêP)YA
)YA

Cvfloccosa

Pvporpita

)HEP );Y
);,

)HHP );T
);T

)HêP )T,
)ET

Evcarneum

,P )H;
)H;

Evcaraiuru

Evglomeratum

)HAP )TE
)Tã

);çP)YE
)Y;

Hvepigorgia

,P)H;
)HT

Pvornata

Fvsphaerica

)HHP);;
);H

Cvcocksii

)TTP);ç
)TH

Hvcircumcincta

,P);T
);H

Cvpendula

,P)HH
)HH

Evobypa

Evlarynx

,P );;
);;

)EêP)Tç
)TY

)HYP);ã
);ã

,P )H;
)H;

Apolemiavsp

,P );E
);E

,P )HH
)HH

Pvphysalis

Pvdubia

)AHP)êT
)êT

)HHP);T
);E

êPê
ê

Fvedwardsii

Cvordinata

Pvhydrostatica

Svdilata

Tvnutricula

HydractiniagspgBR

)HTP )Hê
)Hê

êPê
ê

Lvblondina

);HP)TY
)TA

Pvschneideri

êPê
ê

êPê
ê

Avcrassilabrum

Lvoctona

,P)HE
)HY

Bvmuscus

Bvvestita

,P,
,

Lvdumosa

,P )H,
)Hã

Mvoctocosta

,P )HT
)HE

êP ê
ê

,P ,
,

Svplicatile

)HHP)Hê
);H

Lvundulata

Melicertissagsp

,P)HT
)HT

Svgotoi

)EãP )YA
)Y,

,P ,
,

Hvvenusta

Avparasitica

,P,
,

)YãP )T,
)TA

Cvsyringa

,P)HH
)HH

Cvpanicula

êPê
ê

Pvquadrata

)A,P)EH
)T,

Tvmulticirrata

Tvkelseyi

êP ê
ê

,P)H;
)H;

Mvniwai

Mvbrownei

,P)HE
)HE;

Ovlacerata

)HHP);H
);T

,P)HA
)HY

,P)H;
)HH

Rvatlantica

,P)HY
)HY

Evindicans

êPê
ê

);YP )Tã
)TA

Avfloridana

Bvvirginica

)T;P)AE
)AE

,P )HY
)HY

Avaequorea

Avvictoria

)TêP)TE
)T,

Ovindicum

Evviridula

,P)HY
)HE,

Evmaculata

);EP)Eê
)Eç

,P );T
);E

Evmenoni

Hvmargarica

,P)HH
)HH

Evcurva

)TTP)Eç
)Eã

Evgegenbauri

Evsapinhoa

,P )HH
,

,P )HH
)HH

)HHP);;
);;

Campanulariavsp
Svrosea

);TP)ET
)EA

Ovsargassicola

)ã;P)TA
)TA

Ovevertavç
Ovintegra

,P )HH
)H;

)H;P);;
);T

)HçP);ê
)TT

Gvloveni

,P )H;
)HT

Ovgeniculata

Lvcalceolifera

,P )HH
,

,P ,
,

Ovdichotoma

Ovlongissima

Ovbidentata

,P )HH
,

Cvnoliformis

Cvhemisphaerica

);êP )TE
)T;

Mvrotunda

)HHP );,
);ã

Bvsubrufa

,P )H;
)H;

Svantarctica

)HEP );T
);A

Svglacialis

,P)Eã
)EE

Svexochus

,P,
,

Leptothecatagç;S_NrwA

Svcurvatus

Avspiralis

178

,P ,
)HH

FiguragSuplementarg,,gzgCladogramagdaganálisegfilogenéticagdegLeptothecatagcomgfiltragemgintensivagdegdadosgdogmarcadorgç;Sgámatrizg
ç;S_NrwAf)gParagcadagramogapresentamzsegtrêsgvaloresgdegsuportegádoisgparamétricos(gposiçãogsuperiorgnogramogzaBAYES(gaLRTzúgumg
nãog paramétrico(g posiçãog inferiorg nog ramog zSHzaLRTzf)g Osg valoresg deg suporteg sãog númerosg inteirosg á,g oug êf(g oug númerosg decimaisg
ánessesgcasosgnãogsegapresentagognúmeroginteirogêf)gTaxonomiagagpartirgdagbasegdegdadosgWoRMS)



Leptothecata328S_Nrw4

Figura3Suplementar3113-3continuação

1/.93

.94

1/.94

.94

1/1

1

1/.94

.95

HMbeanii

HMpusillum

HMhalecinum

1/.98

.97

.56/ .70

.72

HMlenticulare

HMincertus

.98/ .86

.85

.94/ .57

.59

HMmediterraneum

HMmuricatum

HMlabrosum

.60/ .72

.69

1/ .90

.88

.97/ .84

.86

TMramosus

1/.95

.95

TMmarginatus

1/1

.99

.78/ .79

.78

SMsanmatiasensis

.99/ .89

.88

SMturgidus

SMdiaphana

.71/ .75

.75

.99/ .85

.86

SMgayi

.70/ .77

.75

SMellisii

SMmediterraneum

1/.96

.97

SMafricana

SMtenella

1/1

1

.99/ .91

.90

IMpristis

DMmoluccana

.97/ .61

.59

DMcrisioides

1/.97

.96

SMdistans

.79/ .77

.76

.58/ .74

.73

HMfalcata

1/.92

.93

AMfilicula

0/ 0

0

AMabietina

.88/ .46

.44

TMthuja

1/.90

.90

SMcupressina

SMargentea

.99/ .83

.84

1/.99

1

SMperpusilla

.75/ .40

.39

1/.99

.98

SMtumida

SMmarginata

SMturbinata

.67/.72

.72

.75/ .75

.72

.51/ .04

.05

DMfallax

SMdesmoides

DMpumila

1/1

1

AMminima

AMoperculata

1/.97

.97

.95/ .81

.82

CMinteger

1/.95

.96

.98/ .79

.81

.97/ .85

.85

LytocarpiaMsp

1/.99

.99

.38/ .73

.75

AMharpago

0/ 0

0

0/ 0

0

AMtubiformis

AMpluma

AMoctodonta

AMelongata

AMrhynchocarpa

.96/ .73

.73

GMgracilicaule

.68/.75

.75

LMcanepa

.75/ .28

.30

MMphilippina

1/.94

.93

MMphoeniceaM2
MMphoenicea

.99/ .80

.84

HMmirabile

.97/ .79

.78

.99/ .91

.91

1/.99

.99

SMnana

.58/ .75

.70

.94/ .75

.75

SMcrassa

SMturqueti

SMfalcata

.98/.74

.77

1/.96

.95

.52/ .71

.70

PMmirabilis

.40/.81

.81

VMhalecioidesM2
VMhalecioides

.64/ .27

.28

1/.99

1

KMpinnata

KMpinnataM2

1/1

.99

0/ 0

0

OMlaertesi

0/ 0

0

OMstepanjantsae

OMgrandis

OMshetlandica

1/.99

.99

1/ 1

1

HMschucherti

HMminuta

1/.99

.99

HMdiaphana

.99/ .93

.93

.99/ .77

.77

HMcarinata

HMliechtensternii

.99/.77

.77

.98/ .76

.79

HMcatharina

.71/ .45

.44

AMsecundaria

AMansini

.77/ .72

.76

AMkiwiana

MMquadridens

.83/ .70

.69

NMlighti

1/1

1

PMlagenifera

1/1

1

PMsetacea

.99/ .92

.92

PMhyalina

0/ 0

0

PMfilicaulis

1/.94

.96

NMantennina

1/.99

.99

1/1

1

1/.95

.95

PMinsignis

PMhabereri

.99/ .92

.92

DMbidentata

PMspiralis

1/.98

.98

1/.97

.97

PMmargaretta

PMobliqua

.99/ .83

.82

PMmargaretta

PMpulchella

179



 

Figura Suplementar 12 – Padrões de substituição dos marcadores 16S e 18S (sem filtragem, filtragem mínimo _N e filtragem intensivo _Nrw4). Os 
números de transições (s) e transversões (v) (eixo vertical) são apresentados contra a distância dos parâmetros calculados com o modelo evolutivo 
GTR (eixo horizontal), considerando todos os sítios do alinhamento; cada ponto nas linhas representa uma comparação “par a par” entre dois 
terminais. (A) 16S; (B) 16S_N; (C) 16S_Nrw4; (D) 18S; (E) 18S_N; (F) 18S_Nrw4. Não foi possível computar os padrões de substituição do marcador 
28S no programa DAMBE. 
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CAPÍTULO 4 

Considerações finais e perspectivas futuras 

 

É lícito considerar que todo estudo em termos de sistemática moderna 

não resulta em uma conclusão “total” e “final”. Em geral os trabalhos provêm 

considerações (resultados) que promovem estudos futuros, com maior 

quantidade de dados (táxons, caracteres). Estes que, se desenvolvidos no 

contexto científico adequado, fortalecem o conhecimento genealógico entre 

organismos biológicos atuais ou até extintos. Desta maneira será possível 

descartar propostas não suportadas, manter propostas históricas formais ou 

ainda obter e discutir novas hipóteses. 

Como parte dos estudos de sistemática filogenética para o grupo 

Hydrozoa, baseados em dados moleculares, têm surgido uma série de 

propostas históricas que não tenham sido consideradas previamente (Collins 

2000). Isto leva uma situação de conflito na classificação do grupo, assim como 

nos resultados e interpretações de padrões evolutivos dos hidrozoários 

(Marques 2001; Cartwright & Nawrocki 2010). 

O presente trabalho apresenta considerações relacionadas com a 

evolução dos Hydrozoa, procurando determinar a posição relativa do grupo 

Leptothecata (Capítulo 2). Este estudo em Hydrozoa nos permitiu desenvolver 

e aplicar um esquema de “avaliação cruzada” na tomada de decisões 

analíticas, referente a dados e suporte nodal, como forma de “crítica e 

validação” da inferência filogenética e a apresentação de resultados 

filogenéticos baseados em dados moleculares. 

Nosso resultado define uma relação filogenética próxima entre 

Leptothecata e o grupo Filifera, especificamente a linhagem denominada 

Filifera IV (Cartwright et al. 2008). A relação entre estes grupos de Filifera e 

Leptothecata não havia sido considerada previamente na literatura recente, 

mas um relacionamento parcial de linhagens tinha sido apresentado por Broch 

(1910), e assim chamam a nossa atenção sobre possíveis relações históricas 

de homologia entre a hidroteca e a estrutura de pseudohidroteca. Também 

consideramos que serão de valor para futuros estudos de cenários históricos, 
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relacionados com a evolução da forma colonial nos Hydroidolina, e 

especialmente nos leptotecados.  

No caso de nosso estudo filogenético focado nos Leptothecata (Capítulo 

3), temos gerado e estudado a maior matriz de dados e espécies até o 

momento para o grupo. Vários dos nossos resultados encontram-se na 

literatura recente (Leclère et al. 2009; Peña Cantero et al. 2010), e outros são 

novidades para a sistemática do grupo. Em geral, a sistemática e a 

classificação “tradicional” do grupo ficam seriamente comprometidas nos 

nossos resultados, chamando à renovação classificatória em termos 

filogenéticos. Novos clados principais são reconhecidos a partir das espécies 

amostradas, e definimos clados e uma nomenclatura adequada para aqueles 

casos em que consideramos possível, a partir de uma tendência ou 

propriedade morfológica marcante no grupo. Em geral consideramos os 

padrões para aqueles caracteres que são de relevância na taxonomia e 

classificação tradicional do grupo, como forma da colônia e estruturas 

relacionadas com o pólipo e a medusa.  

Sobre as propostas tradicionais de transições nas formas de medusa, de 

pólipo e possíveis eventos de reversão, em geral observamos no grupo 

Statocysta uma tendência à perda de estruturas sensoriais, com ganho e 

manutenção dos estatocistos; alta plasticidade da forma da colônia e das 

formas de pólipo, com uma tendência de modificação da forma cuspidela para 

a forma campanulinida. Considerando alterações nos ciclos de vida, 

reconhecemos a presença de eventos de perda da fase de medusa não 

relacionados historicamente de forma direta, reversões vestigiais e potencial 

condição de transição gradual da fase pelágica livre como uma estrutura 

especializada fixa na fase bentônica. 

No caso do grupo Macrocolonia, destacam-se o estabelecimento de 

colônias eretas complexas, transição no pólipo de perda de opérculo e 

diafragma, em conjunto com estabelecimento de novos tipos de pólipos e 

estruturas coloniais defensivas, relacionadas à gônada fixa. O ciclo de vida de 

forma marcante é sem fase de medusa, e com poucos casos sem relação 

histórica direta de formas de gonóforos natatórios. Não consideramos como 

provável o padrão gradual para a morfogênese da colônia proposta na literatura 

recente (forma estolonal  forma simpodial  forma ereta complexa;  
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Kosevich (2012), nem o padrão gradual para a perda ou reversão da 

fase de medusa (Boero & Sarà 1987; Boero et al. 1992), concordando com 

recentes resultados na literatura (Leclère et al. 2009).  

Os Hydroidolina, com destaque os Leptothecata, apresentam 

capacidade em gerar novas formas de ciclos de vida (Marques & Collins 2004; 

Dunn & Wagner 2006; Cartwright & Nawrocki 2010). Estas variações no ciclo 

de vida têm gerado consequentes padrões de biodiversidade (riqueza de 

espécies contemporâneas), que foram definidos na literatura como resultado de 

diferenças nos tipos de dispersão da fase adulta reprodutiva, tempo de vida 

dos indivíduos e outras propriedades adaptativas (Cornelius 1990, 1992; 

Leclère et al. 2009). Nós concordamos que o efeito da especiação intensa 

observada nos Macrocolonia tem relação a propriedades da forma da colônia, 

mas consideramos que outro aspecto relevante na biologia do grupo precisa 

ser avaliado como potencial “motor” de diversificação do grupo: a fertilização 

interna nos Macrocolonia. Correlacionado com novas propriedades defensivas 

e uma possível maior dispersão do considerado tradicionalmente, poderiam ser 

o eixo das diversificações observadas no grupo. A importância do tipo de 

reprodução e do ciclo de vida tem sido explorada de forma intensa em diversos 

grupos de invertebrados marinhos, e consideramos que deve ser um tópico 

importante a ser avaliado nos Leptothecata (Figura 1; e.g., Levitan & Petersen 

1995; Yund 2000; Williams & Bentley 2002; Bishop & Pemberton 2006; Collin 

2012). 

Novas técnicas de análise de filogramas e integração com informação 

fóssil estão permitindo avaliações de hipóteses macroevolutivas (Morlon 2014). 

Desta maneira é possível discutir de forma mais objetiva a forma nos tempos 

evolutivos das diversificações de grandes grupos (Chan & Moore 2005; 

Barbeitos et al. 2010; McInnes et al. 2011; Moore 2012; Pennell et al. 2012). A 

pesquisa evolutiva dos hidrozoários (e leptotecados) tem grande potencial 

neste contexto, especialmente se consideramos os “jovens” padrões 

filogenéticos apresentados na última década de estudos sistemáticos nos 

grupos discutidos (Marques 2001; Cartwright & Collins 2007; Collins 2009; Van 

Iten et al. 2014).  

A pesquisa e conhecimento da biologia dos Leptothecata não têm parado 

de crescer e amadurecer ao longo das décadas. Contudo, muitas das 
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importantes perguntas históricas que Cornelius e tantos outros 

pesquisadores instigaram no século XX (Cornelius 1990, 1992; Vervoort 1995; 

Schuchert 1998; Gravili et al. 2008) continuam ativas e tão desafiantes como 

na época das suas propostas originais. 
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Resumo 

 

Na pesquisa evolutiva do grupo Hydrozoa, um dos maiores desafios 

continua sendo a proposta de relações históricas entre grandes 

grupos. A partir de um ciclo de vida “tradicional” nos Medusozoa, 

determinado pela metagênese (a geração da fase adulta pelágica 

de medusa a partir de um pólipo bentônico), as linhagens 

apresentam espécies com formas alternativas de ciclo de vida e 

uma riqueza de espécies diversa, sendo destacado o grupo mais 

rico em espécies, os Leptothecata. Novos dados moleculares para 

diversas espécies de Hydrozoa, e principalmente de Leptothecata, 

foram gerados para combinar com informação genética já 

disponível. A partir de matrizes multilocus e individuais gênicas de 

marcadores ribossomais, foram realizadas diferentes análises para 

inferir e avaliar filogenias, assim como também para definir e 

estabelecer o impacto dos métodos utilizados na qualidade dos 

estudos filogenéticos desenvolvidos para Hydrozoa em geral, e 

Leptothecata de forma específica. Os resultados permitem propor 

novas relações sistemáticas básicas nos Hydroidolina, assim como 

uma nova classificação taxonômica para uma das suas linhagens 

principais, os Leptothecata. A partir do cenário filogenético obtido, 

são discutidos fenômenos que podem ter promovido o padrão 

macroevolutivo do grupo dos leptotecados. Desafios e questões de 

genética evolutiva, que podem ser de grande relevância na 

evolução do grupo, são apresentados como vínculo temático para 

futuros estudos no capítulo final.  



 

188 

 

 

Abstract 

 

In modern evolutionary research considering lineages such as the 

Hydrozoa, one of the major challenges is the proposal of historical 

relationships between their main groups. From a “traditional” life 

cycle in Medusozoa, defined by a metagenesis process (the 

generation of a pelagic adult phase from a benthic polyp), the 

lineages exhibit a diverse array of life cycles and species richness, 

with Leptothecata being considered the richest group in number of 

species. New molecular data for diverse Hydrozoa species, 

particularly from Leptothecata, were generated to combine with 

available genetic information. From new multilocus and single gene 

matrices of ribosomal markers, different analyses were created to 

infer and evaluate phylogenies, as well as to define and establish 

the impact of used methods on data treatment and nodal support to 

Hydrozoa, and more specifically, Leptothecata. The results allow 

proposing new basic systematics relationships in Hydroidolina, as 

well as a new taxonomic classification for Leptothecata. From this 

phylogenetic scenario, potential phenomena that may have 

promoted the macroevolutionary pattern of the group are presented 

and discussed. Questions and challenges from evolutionary genetics, 

which may be relevant in the evolution of the group, are presented 

as nexus for future studies in the final chapter. 




