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“Em meio a tudo isso, porém, ndo se esquecera das palavras que, em certo dia distante,
Takuan lhe dissera: “O verdadeiro bravo ¢ aquele que ama a vida”.

Ainda agora podia sentir viva, no &mago do ser, a no¢ao de que a vida era um bem
inestimavel, que precisava ser resguardada a todo custo.

Por outro lado, amar a vida ndo era o mesmo que satisfazer a fome sem nada fazer, ou viver
longamente sem nenhum objetivo. Significava, isto sim, esforcar-se para dar sentido a essa
inestimavel vida no momento em que se via obrigado a dela se despedir, dar-lhe o devido
valor, riscar no céu da humanidade, até o ultimo suspiro, o luminoso trago de uma vida
plena de significado”

Eiji Yoshikawa — Musashi

“Porque ndo estou nessa historia pra curto prazo. Vou ser muito sincero: acho que a4

vida ¢ administragdo de uma biografia. Acho que todos os dias a gente acorda para
administrar e ¢ a praia onde tento ndo fazer grandes besteiras, quero ter uma biografia digna
€ quero manter meus amigos.”

Washington Olivetto, Caros Amigos (Janeiro de 2005).

“Nada na biologia faz sentido exceto quando analisada sob o contexto da filogenia”

Sterelny and Griffiths (1999)
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Momento que passa tdo rdpido quanto uma onda, momento que parece rastejar como
um verme,

Momento de dor enalzeante, momentos de uma felicidade alucinante,

Momento de um beijo doce como mel, momento de repulsa tdo amarga quanto o fel,
Momento de explosdo do verdadeiro prazer corporal, momento de recusa do mais

simples toque.

Momento para amar, lembrar e admirar,

Momento para odiar, esquecer e envergonhar-se.

Momento de soliddo no ontem, de ddvida no hoje e da desilusdo do amanhdg,

Momento de tesdo do ontem, da certeza do hoje e da empolgagdo do amanha.

Momento para argumentar, perguntar e indagar,

Momento para calar, responder e escutar.

Momento agradavelmente etilico, momento agonizantemente abstémico,

Momento infimo como um grdo de drea, momento notdrio como um farol que ilumina o
caminho,

Momento limpido como a dgua do alto-mar, momento negro como um céu noturno sem
estrelas,

Momento de calmaria igual a superficie do mar liso, momento de tempestade igual ao
vento sul,

Momento abragado no mais puro calor humano, momento recoberto pela mais gélida
soliddo,

Momentos ruins, contudo, vdrios bons momentos.

A Anete por todos esses 6timos anos que passamos juntos e pelos muitos que virdo!!
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Polycirrinae). A, C, E mostram as interpretacdes segundo Zhadan e Tzetlin (2002). B,
D, F mostram as interpretagdes segundo o presente trabalho. (Zhadan e Tzetlin 2002).
Legendas: C: cérebro, E: esofago, FSL: expansdo livre do labio superior, LS: labio
superior, LI: ladbio inferior OB: o6rgdo bucal, P: prostdmio, 1S: primeiro
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Figura 10. Esquema ilustrando as modifica¢des decorrentes do desenvolvimento
da larva ao adulto nos primeiros segmentos de 8 espécies de Terebellidae, baseado em
observagoes realizadas no presente trabalho e por Bhaud (1988a,b), Bhaud e Grémare
(1988), Wilson (1928), Blake (1991), McHugh (1993), Heimler (1981), Eckelbarger
(1974). Legendas: L: larva, A: adulto, P: prostdomio. Numeragdo indica as posi¢des dos
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Figura 11. Hipotese sobre as diferentes origens do processo posterior nas
espécies de Terebellinae e do manubrio de cabo longo nas espécies de
Trichobranchinae. A Quetogénese de Nicola zostericola, Terebellinae (Bartolomaeus
1998), B Uncini com processo posterior de Lanicides lacuna, Terebellinae (Hutchings e
Glasby, 1988), C Uncini com manubrio na forma de cabo longo de Terebellides
sepultura, Trichobranchinae (Garraffoni e Lana 2003), D Quetogénese de Capitela
capitata, Capitellidae (Bartolomaeus 1998)...........ccevieiieiiieieniieiecieseee e

Figura 12. Juvenil de Lanice conchilega. A parte anterior (A) da larva esta a

esquerda e a posterior (P) a direita. A numeragdo indica as posigdes do segmento.
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Nicolea zostericola e Paraeupolymnia uspiana. Setas representam os uncini e a
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Capitulo 2. Primeira aplicacdo da morfometria no estudo da variacao da forma
uncinal em espécies de Terebellidae (Polychaeta).

Figura 1. Medidas morfométricas realizadas em wuncini de espécies de
Terebellidae. A. Steblosoma atos, Thelepodiae (modificado de Hutchings e Glasby,
1987); B. Reteterebella aloba, Terebellinae (modificado de Hutchings e Glasby, 1988);
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LO8 8 ). ettt ettt h bttt et ae et e ea e e bt et e eat e bt e beenteeneentes 39
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Figura 3. Dendrograma com 30 espécies de Terebellidae obtido através de uma
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1. Ter: Terebellinae, The: Thelepodinae, Poly: Polycirrinar, Tri: Trichobranchinae....... 42

Capitulo 3. Aplicacdo da morfometria no estudo da variagdo da forma uncinal em
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Figura 3. Resultados da analise de proximidade sobre as médias das 17 medidas
do sétimo segmento das 31 unidades taxondmicas operacionais utilizadas na presente
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Capitulo 4. Filogenia na familia Terebellidae (Polychaeta): o problema da auséncia de

suporte filogenético nas categorias lineanas supra-especificas.

Figura 1. Regido anterior de Terebellidae, em vista ventral: trés dos principais
padrdes morfologicos relativos a forma do prostdmio (Hutchings, 2000a). Legenda:
LSE, labio superior expandido; LSA, ladbio superior alongado; LSC, labio superior
compacto. EScala: I MML......cccooiuiiiiiiiiiiiiiieeeee et

Figura 2. Padrdoes morfologicos das branquias em Terebellidae (Malmgren,
1866). A. Thelepus cincinnatus (branquias filiformes originadas de varios pontos), B.
Neoamphitrite grayi (branquia arborescente com dicotomias originadas apenas nas
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Figura 3. Padrdes morfologicos das branquias em Terebellidae. A. Formato
arborescente com as dicotomias originando-se apenas dos filamentos secundarios
(Loimia medus) B. Filamentos branquias organizados em uma forma circular (Pista
sp.). ou apresentar, mais parecendo uma bifurcacdo. C. Branquia lamellar tnica
(Terebellides anuicomus). Escalas: A, B: 0,1 mm; C: 0.4mm..................coovvveeieenenne.

Figura 4. Diferentes padrdes morfologicos da drea glandular ventral. A.

Terebellides stroemii (Trichobranchinae), B. Isolda pulchella (Ampharetidae), C.
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Alvinella pompejana (Alvinellidae), D. Thelepus sp. (Thelepodinae), E. Terebella
lapidaria (Terebellidac), F. Polycirrus caliendrum (Polycirrinae). Legenda: AGVL:
area glandular ventral lisa; AGVU: area glandular ventral com almofada tnica; AVPM:
almofadas ventrais pareadas do mesmo nivel; AVPAb: almofadas ventrais pareadas
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Espécies de Thelepodinae e algumas espécies de Polycirrinae (espécies que possuem
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subfamilia Terebellinae (p. ex. Nicolea, Eupolymnia, Pista); D. Parte das espécies da
subfamilia Terebellinac (Loimia e Lanice); E. Parte das espécies da subfamilia
Trichobranchinae (Octobranchus, Trichobranchus e Unobranchus); F. Parte das
espécies da subfamilia Trichobranchinae (Terebellides)...........ccocevievieviieiiniciecieee,
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Capitulo 5. Padrdes de distribuicdo em Terebellidae (Annelida: Polychaeta):

uma aplicacdo da analise de parcimoénia de endemismo.
Figura 1. Areas de endemismo utilizadas no presente estudo e numeradas de 1-
30 (van Soest e Hajdu, 1997; Glasby, 1999). 1, Artico; 2, Boreal Atlantico Leste; 3,
Boreal Atlantico Oeste; 4, Atlantico Nordeste; 5, Mediterraneo Oeste; 6, Mediterraneo

Leste; 7, Californiano; 8, Pacifico Oeste; 9, Caribenho; 10, Brasileiro; 11, Oeste Da
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Africa; 12, Mar Vermelho; 13, Oceano Indico Oeste; 14, Oceano Indico Central; 15,
Indo Malasiano; 16, Pacifico Central; 17, Noroeste Australiano; 18, Nordeste
Australiano; 19, Africa do Sul; 20, Sudoeste Africano; 21, Sudoeste Atlantico; 22,
Chileno; 23, Nova Zelandia; 24, Sudoeste Australiano; 25, Sudeste Australiano; 26,
Tasmanico; 27, Antartico; 28, Magelanico; 29, Mar do Japao-China; 30, Pacifico
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Figura 2. Dois cladogramas igualmente parcimoniosos com a pressuposicao de

ndo dispersdo (parcimonia de Dollo) para as 30 areas de endemismo...........ccccueeeeennee. 142
Figura 3. Cladograma da figura 2A plotado sobre o mapa mundi........................ 144
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Apresentacao

A biologia evolutiva ¢ o estudo da historia da vida e dos processos que levaram a
sua diversidade. Baseada nos principios da adaptagdo, no acaso e na histéria, a biologia
evolutiva procura explicar todas as caracteristicas dos organismos ocupando, por isso, uma
posicado central dentro das ciéncias bioldgicas (Futuyma, 2002).

A disciplina que hoje entendemos como biologia evolutiva contém uma infinidade
de topicos ocultos por de trads desse nome. Todavia, pode-se colocar que, de uma maneira
geral, ela contém dois objetivos principais, segundo Futuyma (2002): a descoberta da
historia da vida na terra e a compreensdo dos processos responsaveis por gerar toda a
diversidade que nos deparamos hoje. Destrinchando cada um desses objetivos, nota-se que
o primeiro esta associado a inferéncia das relacdes de parentescos entre as espécies através
da filogenia, a descoberta de quando uma determinada espécie apareceu ou desapareceu
(extingdo) e ao entendimento das modificagdes das diversas caracteristicas (p.ex.,
morfoldgicas, fisioldgicas, comportamentais, ecoldgicas) ao longo do tempo. Ja o segundo
objetivo esta relacionado com a compreensao da origem da variabilidade hereditaria, dos
processos que promovem as alteragdes na natureza ¢ do processo onde populagdes
transformam-se em espécies. Assim, essa tese foi realizada com objetivo de fornecer
informagdes para o entendimento da diversidade dos terebelideos quanto a trés fendmenos
histéricos: a forma, representada pela similaridade e diferencas nos atributos dos
organismos, o tempo, representado pela genealogia do organismo no tempo, € 0 espaco,
representado pela histéria do organismo no espaco que ele habita (Croizat, 1964; in
Morrone & Crisci, 1995).

A tese foi desenvolvida com o intuito de prover o maior nimero de informagdes no
sentido de melhorar a compreensdo dos vdarios aspectos da biologia evolutiva dos
terebelideos. Assim, o primeiro capitulo versa sobre os aspectos do desenvolvimento
ontogenético das espécies de Terebellidae, mais precisamente as mudangas nas
caracteristicas morfologicas ao longo do tempo, como do prostomio, peristdmio, tentdculos
bucais e cerdas notopodiais e neuropodiais. Nesse capitulo existe também uma discussao a
respeito da conceituagdo de larva trocofora nos Polychaeta e em Terebellidae, além de

comentarios sobre a larva aul6fora. No segundo e terceiro capitulos sdo discutidas as
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melhores maneiras de se estudar, compreender e classificar as variagcdes fenotipicas das
cerdas neuropodiais e dos uninci, utilizando o método da morfometria ¢ de marcos
anatomicos, juntamente com andlises multivariadas e dos modelos preditivos gerados pela
implementag¢do de um programa baseado em rede neural artificial. J& o quarto capitulo tem
como tema principal a reconstrugdo das relagdes filogenéticas das espécies que compdem a
familia. Além disso, este capitulo possui um histérico das alteragdes taxonOmicas da
familia e seus sub-grupos ao longo dos anos, uma discussdo detalhada dos caracteres
morfolégicos, ecoldgicos e reprodutivos utilizados na analise e uma discussdo sobre o
status taxonomico da subfamilia Trichobranchinae. Por ultimo, o quinto capitulo encerra a
tese discutindo o padrao de distribui¢ao de um grande niimero de espécies de Terebellidae
através de uma andlise de biogeografia utilizando a metodologia de andlise de parcimonia

de endemismo.

Referéncias:
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Capitulo 1. Ontogenia de Terebellidae (Polychaeta): uma revisdo sobre o
conhecimento do desenvolvimento larval, estruturas cefalicas, primeiros

. .o
segmentos e fileiras de uncini

RESUMO

O presente trabalho teve como objetivo revisar as variagdes ontogenéticas da
regido anterior de espécies da familia Terebellidae, incluindo o prostdmio, peristomio e
estruturas relacionadas, os primeiros segmentos € os uncini. Para a realizagdo dos
estudos comparativos e inferéncias de homologias, foram utilizados dados obtidos
dirctamente da literatura ou derivados da observagdo sistematica de séries de
desenvolvimento de quatro espécies de Terebellidae (Loimia sp, Lanice conchilega,
Nicolea venustula e Paraeupolyminia uspiana). As espécies estudadas ndo possuem
larva trocophora, devido a auséncia do metatroco, das cerdas orais e do canal ciliar
alimentar, embora todas as outras bandas ciliares estejam presentes. A larva aul6fora
planctonica esta restrita apenas aos géneros Lanice e Loimia, ao contrario do reportado
na literatura. A origem dos tentaculos bucais ¢ prostomial, sendo o prostomio
facilmente identificado como a regido acima da banda do prototroco na larva. Ja no
adulto, o prostdmio contém um conjunto de células nervosas denominadas de cérebro. O
peristdmio, regido que contém o orificio bucal, ¢ inervado pelo nervo estomogastrico e
composto por duas partes distintas, o ldbio superior e o labio inferior que, internamente
ao orificio bucal, cont¢tm o bulbo ventral. A perda dos primeiros notopodios e
neuropddios ao longo do desenvolvimento ¢ um padrdo recorrente em espécies de
terebelideos. Neste caso, as cerdas notopodiais claviformes, tipicas das fases iniciais de
desenvolvimento, desaparecem em periodos subseqiientes, podendo ser utilizadas para
delimitar ou definir o periodo larval. A andlise da quetogénese mostra que o
desenvolvimento do manubrio longo na forma de cabo e do processo posterior ocorre a
partir de distintas partes do uncini. Por ultimo, a distribuicao dos uncini em fileira dupla
foi re-interpretada redescrevendo as modificacdes que tais estruturas sofrem ao longo do

desenvolvimento ontogenético.

Palavras Chaves: Terebellidae, larva aulofora, quetogénese, desenvolvimento

ontogenético, prostdmio, peristomio.
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INTRODUCAO

O desenvolvimento ontogenético pode ser entendido como um processo
constante através do qual um determinado organismo softre altera¢des graduais na forma
de um ou mais elementos (morfoldgicos, fisioldgicos, etc), desde a fertilizagdo do ovo e
embriogénese até a idade adulta ou reprodutiva (Qian 1999). Em geral este processo de
desenvolvimento das formas larvais até adultas ¢ muito evidente em organismos
marinhos devido as sucessivas metamorfoses que ocorrem ao longo do tempo
(Strathmann 1993). Contudo, apesar dessa facilidade na observacao das modifica¢des
dos varios caracteres, diagnosticadas por Strathmann (1993), os estudos ou dados
relativos as modificagdes ontogenéticas em vdarios grupos de Polychaeta ainda
apresentam grandes lacunas. Um exemplo disso ¢ a familia Terebellidae, com mais de
550 espécies validas agrupadas em 72 géneros distintos e distribuidos mundialmente
desde aguas rasas até oceanos profundos. Este grupo possui muitos estudos
sistematicos, principalmente taxonomicos (veja Capitulo 5 desta tese para uma lista
detalhada das referéncias), mas a biologia da reproducdo e da ontogenia dos integrantes
desse taxon foi ainda muito pouco estudada.

O estudo do desenvolvimento ontogenético nas espécies que compdem a familia
Terebellidae concentrou-se, principalmente, nas descrigdes das transformacdes
estruturais de poucos caracteres em algumas espécies. Ha pouquissima informagao
sobre as primeiras fases larvais (Wilson 1928; Heimler 1981; Bhaud ¢ Grémare 1988;
Blake 1991). A maioria dessas descri¢cdes foi realizada a partir de estudos de espécies
isoladas, sem o objetivo de detectar padroes de desenvolvimento comuns entre elas. Os
trabalhos de McHugh (1993) e Bhaud (2000) sdo as poucas excegdes encontradas na
literatura, ja que apresentam estudos comparativos do ciclo de vida de varias espécies de
Terebellidae e da biologia de larvas e juvenis de alguns integrantes dessa familia.

Portanto, ¢ evidente a dificuldade na compreensdo de questdes basicas, tanto da
funcdo estrutural quanto do ciclo de vida e do desenvolvimento ontogenético nas
espécies de Terebellidae, e, até mesmo, no reconhecimento de padrdes comuns a todas
elas. Este problema esta relacionada com a tradicional dificuldade de caracterizacao do
prostdmio e peristbmio € com a auséncia de estudos comparativos da morfologia da
larva e do adulto com o intuito de encontrar padrdes comuns as diversas espécies. Outro
grave problema gerado pelo desconhecimento das modificagdes ontogenéticas ¢ a

confusdo em relacdao as homologias das varias estruturas da regido anterior ou cefélica,



ocasionando uma terminologia taxondmica igualmente confusa. Por exemplo, Day
(1967) mencionou que “o prostdmio nos terebelideos adultos nao ¢ distinto, e tal fato s6
contribui para aumentar as duvidas em relacdo as homologias segmentais das estruturas
anteriores”. Blankensteyn e Lana (1987) comentaram que "o pequeno tamanho das
espécies do género e o grau de fusdo do prostdbmio com os primeiros segmentos tornam
dificeis as avaliagdes das homologias segmentares da regido anterior”. Por sua vez,
Rouse e Pleijel (2001) iniciaram o capitulo referente a morfologia e fisiologia dos
terebelideos com a frase: “A natureza da cabeca nos Terebellidae, especialmente no que
se refere ao peristomio, ainda precisa ser totalmente resolvida”. Mais recentemente,
Zhadan e Tzetlin (2002) afirmaram que o prostomio de Terebellidae e Trichobranchidae
¢ reduzido e fundido ao peristomio, mas que a definicdo do limite entre ambos ¢ muito
dificil de ser estabelecido nos adultos.

Com relacdo aos problemas de terminologia, Garraffoni e Lana (2004a)
analisaram a inconsisténcia dos diferentes termos empregados por diferentes autores na
denominacdo das estruturas prostomiais e peristomiais localizadas na regido anterior.
Como exemplo, os termos l6bulo tentacular (Fauvel 1927; Kingston e Mackie 1980),
membrana tentacular (Hutchings e Peart 2000) e segmento bucal (Fauvel 1927; Monro
1936; Holthe 1986b; Hutchings e Peart 2000) foram utilizados indistintamente para
designar o labio superior, o ldbio inferior e até mesmo o primeiro segmento.

Nesse contexto, o presente trabalho tem como objetivo preencher as lacunas
acima reportadas utilizando informagdes obtidas principalmente em dados existentes na
literatura pretérita contribuindo, assim, para um melhor entendimento das modificagdes
ontogenéticas da regido anterior (incluindo prostomio, peristomio e estruturas
relacionadas) e dos primeiros segmentos dos terebelideos. O trabalho também fornece
subsidios para o questionamento da definicdo da larva trocophora nas espécies de
Terebellidae, do significado evolutivo da larva auldfora e das modificagdes
morfoldgicas associadas com a presenca de uma larva planctonica. Além disso, como
enfatizado por Bhaud (1988a), o estudo do desenvolvimento nos representantes dessa
familia ¢ importante no sentido de esclarecer o significado adaptativo dos diferentes
modos de reproducao, além de produzir informagdes que poderdo ser utilizadas como

base para o estabelecimento das relagdes filogenéticas internas do taxon.



Larva

Caracterizacao das larvas das espécies de Terebellidae

O presente estudo possibilitou a atualizagdo do trabalho de Rouse (1999) sobre a
auséncia e a presenca das bandas ciliares em espécies de Terebellidae. Além disso,
foram encontradas na literatura (Scott 1909, 1910; Thorson 1946; Eckelbarger 1974;
Fauchald 1983; Blake 1991; McHugh 1993) pelo menos 5 espécies ndo utilizadas por
Rouse (1999) para estabelecer os padroes das bandas ciliares nessa familia, com base
nos trabalhos de Willemoes-Sithm (1871), Bhaud e Grémare (1988), Heimler (1981),
Mead (1897, 1899), Okuda (1946), Plate ¢ Husemann (1994) e Wilson (1892) (Tabela
1).

Tabela 1. Presenca e auséncia de bandas ciliares em espécies de Terebellidae.

Espécies Prototroco Telotroco Metatroco Tufo Neurotroco Referéncia
apical
Eupolymnia crescentis | Presente Presente Ausente Presente Presente McHugh 1993
Thelepus crispes Presente Presente Ausente Ausente Presente McHugh 1993
Ramex californiensis | Presente Ausente Ausente Ausente Ausente Blake 1991
Eupolymnia nebulosa | Presente Presente Ausente Presente Presente Bhaud e Grémare
1988, Rouse 1999
Lanice conchilega Presente Presente Ausente Presente Ausente Rouse 1999
Nicolea zostericola Presente Presente Ausente Ausente Ausente Eckelbarger 1974
Amaena occidentalis Presente Presente Ausente Ausente Ausente Fauchald 1983
Terebellides stroemii | Presente Presente Ausente Presente Presente Rouse 1991

A partir da combina¢do dos dados de Rouse (1999) e dos dados gerados no
presente trabalho foi possivel observar que nenhuma das espécies analisadas possui o
metatroco. Apenas as bandas ciliares do prototroco, teletroco, neurotroco, zona ciliar
alimentar e tufo apical estdo presentes, mas raramente de forma concomitante. As
Unicas excegdes sdo as larvas das espécies Eupolymnia crescentis, E. nebulosa e
Terebellides stroemii que, exceto pelo metatroco, apresentam todas as bandas ciliares
concomitantemente. Desta forma, a afirma¢do de Rouse (1999) de que o prototroco, o
telotroco, o tufo apical e o neurotroco estao presentes, enquanto o metatroco € o canal
alimentar estdo ausentes nas larvas dos terebélideos estd apenas parcialmente correta.
Rouse (1999) afirmou que as espécies das familias Terebellidae e Trichobranchidae nao
apresentam a larva trocéfora, ja que ndo possuem o metatroco, as cerdas orais € o canal
ciliar alimentar, embora todas as outras bandas ciliares estejam presentes. Por outro
lado, Bhaud (1988b) referiu-se a existéncia de trocéfora nas espécies da familia

Terebellidae, salientando, ainda, que as larvas de duas espécies dessa familia, Lanice



conchilega e Eupolymnia nebulosa, sdo mais parecidas entre si do que com outras larvas
trocoforas presentes nas demais espécies de Polychaeta, como por exemplo, Phyllodoce
mucosa (Pyllodocidae) e Harmothoe imbricata (Polynoidae). Neste contexto, a presente
analise refor¢a o ponto de vista de Rouse (1999) sobre a inexisténcia da trocofora strito
sensu nos terebelideos, caracterizada pela presenca de todas as bandas ciliares, e
contesta Bhaud (1988b) que admitiu a existéncia desta larva na familia.

Infelizmente, com a auséncia de uma hipotese filogenética robusta para os
integrantes da familia Terebellidae ndo foi possivel identificar se a auséncia e/ou presenca
de cada uma das cinco bandas ciliares seria plesiomoérfica ou apomorfica nos taxons
internos da familia analisada. Entretanto, a presenga da banda ciliar protrotoco,
independentemente das relagdes de parentesco entre os grupos internos dos terebelideos,
pode ser interpretada como uma provavel condi¢do plesiomorfica presente no ancestral do
taxon dos terebelideos. Essa hipotese esta baseada no fato de que em niveis hierarquicos
menos inclusivos, como o taxon Terebellida, que contém alguns taxons filogeneticamente
proximos aos terebelideos, como a familia Ampharetidae (Cazaux 1982; Zottoli 1974),
esta banda ciliar estd presente. Dessa forma, uma otimizagdo do carater banda ciliar do
protrotoco em uma filogenia dos terebelideos, utilizando como espécies de Ampharetidae e
grupos afins para o enraizamento, mostraria a presengca do mesmo estado tanto no grupo
interno quanto no grupo externo no cladograma final.

Apesar do presente trabalho fornecer novas informagdes sobre a caracterizagao
das larvas das espécies de Terebellidae, ¢ necessario salientar que dois fatores nao
permitiram um maior acumulo de informagdes. Primeiro, as descrigdes disponiveis na
literatura tendem a priorizar os estagios pos-larvais do desenvolvimento, existindo
poucos estudos que abordam os estdgios iniciais imediatamente ap6s a embriogénese.
Esta mesma situagdo se repetiu no presente estudo, visto que s6 foi possivel obter
espécimes que ja possuiam alguns segmentos desenvolvidos, com parte das bandas
ciliares ja ausentes. Além disso, houve dificuldade na interpretagdo e comparacdo de
algumas bandas ciliares existentes nas ilustragdes da literatura, ja que a distingdo entre
essas bandas nem sempre era clara. Exemplo deste problema de dificuldade de
delimitagdo das bandas podem ser obitadas, por exemplo, nas figuras existentes em
Fauchald (1983) ou Plate e Husemann (1984). Diferentemente da nitida separacdo das
diversas bandas ciliares visualizadas nas ilistragdes de Bhaud & Grémare (1986), as
figuras de Fauchald (1983) ou Plate e Husemann (1984) apresentam as trés bandas

ciliares da regido mediana (prototroco, canal ciliar e metatroco) sem uma clara



separacao, impossibilitando uma definicdo objetiva da auséncia e/ou presenca de cada
uma delas. Desta forma, as informag¢des fornecidas na presente revisdo (tabela 2) podem
estar equivocadas devido a uma ma interpretacio da auséncia e/ou presenca das
mesmas.

Outro fato interessante na organiza¢do e desenvolvimento das larvas dos
terebelideos ¢ a regressdo da notocerda do tipo claviforme, presente apenas nos estagios
iniciais do desenvolvimento ontogenético, e posterior substituicdo, em definitivo, por
cerdas capilares. Essa modificagdo, possivelmente restrita aos integrantes da subfamilia
Terebellinae (Bhaud, 1988a), foi considerada por Bhaud e Grémare (1988) e Bhaud
(1988a, b) uma importante caracteristica no sentido auxiliar a delimitacao do estagio larval
deste taxon, a partir de observagdes feitas em Eupolymnia nebulosa. Ao que parece, esse
padrao de substituicdo pode ser mesmo recorrente em outras espécies dos terebelineos
indicando uma possivel novidade evolutiva, pois a mesma modifica¢do foi observada pelo
autor em espécimes de Loimia sp. (Fig. 1) e Loimia medusa por Wilson (1928).
Infelizmente, nas descricdes do desenvolvimento de outras espécies (Eupolymnia
crescentis, Thelepus crispes, Ramex californiensis, Lanice conchilega, Nicolea
zostericola, Amaena occidentalis, Terebellides stroemii) os autores (Eckelbarger 1974,
Blake 1991, McHugh 1993) nao registraram qualquer informagdo sobre a presenca ou
auséncia das cerdas claviformes dificultando, assim, a melhor compreensdo dessa possivel
novidade evolutiva. No entanto, a substituicdo de notocerdas nos primeiros segmentos, ao
longo do tempo, ¢ comum em espécies de outras familias, como por exemplo,

Ampharetidae (ver segdo Primeiros segmentos, a seguir).

Presenca de larva aul6fora em Terebellidae

A familia Terebellidae ¢ homogénea em termos de organizagdo do corpo e
ecologia alimentar, mas foi considerada por Bhaud (1988a,b) como heterogénea quanto
aos padrdes de desenvolvimento. Por outro lado, Garraffoni e Lana (2004b) consideram
que os padrdes de desenvolvimento sdo homogéneos quando comparados a quantidade
existentes em outras familias de Polychaeta, como Syllidae, Serpulidae, Sabellidae,
Nereididae, Spirorbidae e Spionidae (Wilson 1991; Rouse e Fitzhugh 1994; Giangrande
1997; Macdonald 2003; Kupriyanova et al 2001; Kupriyanova 2003). Garraffoni e Lana
(2004b) listaram dois modos de reproducdo, um planctdnico com larvas auloforas, que
secretam um tubo hialino mucoso e uma outra bentdnica com larvas lecitotroficas ou de

desenvolvimento direto (com incubagao dos ovos no interior ou exterior do tubo).
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Fig. 1 Detalhe dos notopodios do quarto, quinto e sexto segmentos de uma larva
com oito segmentos de Loimia sp., com indicagdo das cerdas capilares, que permanecem, e
as cerdas claviformes, que desaparecem no adulto. Escala: 9 pm.

A partir da associacdo de informagdes obtidas na literatura especifica (Marcano
e Bhaud, 1995; Capitulo 4 desta tese), ¢ possivel inferir que a larva aul6fora planctonica
estd presente a apenas dois géneros da familia Terebellidae, Lanice e Loimia, ao
contrario do reportado por Strathmann (1993). Mesmo na auséncia de uma proposta de
relacionamento filogenético consistente para a familia, os rearranjos morfoldgicos e
fisiolégicos associados a vida planctonica de uma larva tubicola podem ser
considerados como novidades evolutivas modificadas a partir de caracteristicas
plesiomorficas de espécies com desenvolvimento direto.

As espécies de Loimia e Lanice sdo as unicas em toda a familia a possuirem um
par de estatocistos, bem evidente no segundo segmento e composto por uma série de
diminutos granulos imersos em um meio liquido circundado por uma camada de cilios
sensitivos, nas fases larval-juvenil (Marcano e Bhaud 1995; Smith, 1989; observagio
pessoal), e a fileira alternada de uncini (ou fileira dupla de uncini - ver detalhes a seguir

na secdo Fileira alternada dos uncini) disposta de forma costa a costa.



Apesar da discussao prevalente na literatura a respeito da monofilia da familia
Terebellidae (Brown et al. 1999; Colgan et al. 2001; Rossuet et al. 2003; Glasby et al.
2004; Capitulo 4 desta tese), McHugh (1995) sugeriu que a presenca da dupla fileira de
uncini como uma possivel sinapomorfia para a subfamilia Terebellinae. A sinapomorfia
compartilhada pelas espécies dos géneros Lanice e Loimia seria a presenga de uma
fileira alternada de uncini arranjada costa a costa. Este tipo de arranjo de uncini esta
provavelmente relacionado com a histéria de vida existente nas espécies desses dois
géneros, ja que todas as demais espécies da subfamilia possuem a fileira alternada de
uncini frente a frente.

Um fato interessante observado nas espécies de Loimia foi a mudanga da forma
geral dos uncini ao longo do desenvolvimento ontogenético (Wilson 1928; Hutchings e
Glasby 1988; observagdo pessoal). Os poucos uncini presentes nas larvas possuem a
forma avicular (quatro a cinco fileiras de inumeros pequenos dentes secundarios acima
do dente principal), como na maioria dos demais integrantes da familia (Holthe 1986;
Hutchings 2000; Capitulo 4 desta tese). Entretanto, na transi¢ao de juvenis para adultos,
os uncini assumem a forma pectinada (uma tUnica fileira vertical com trés a cinco dentes
secundarios acima do dente).

Em virtude da impossibilidade de acompanhar os estagios iniciais logo apos a
formacdo da trocofora, permanece a duvida sobre a existéncia ou ndo de um curto
periodo planctonico sem o tubo caracteristico da larva aul6fora em espécies de Loimia e
Lanice. Bhaud (1986) e Marcano ¢ Bhaud (1995) referiram-se a existéncia de um
desenvolvimento planctonico caracterizado por duas fases de dispersdo. Em uma
primeira fase, as larvas formadas logo apds a fecundacdo dos ovos permaneceriam por
um curto periodo de tempo na coluna d’agua, retornando logo em seguida ao sedimento.
Ao retornarem ao sedimento, as larvas produziriam um tubo formado pela secre¢do de
muco mais particulas existentes nesse local. Posteriormente, apds alguns dias, a larva, ja
com o tubo formado apenas pelo muco, retornaria a coluna d’4dgua para continuar seu
desenvolvimento.

Entretanto, cabe aqui uma especulagdo sobre a real existéncia desta primeira fase
larval muito abreviada, como reportado por Bhaud (1986) e Marcano e Bhaud (1995).
Nas observagdes feitas pelo autor, nunca foram observadas larvas de Loimia e Lanice
sem a protecdo do tubo mucoso, mesmo nos menores individuos encontrados, com

apenas quatro ou cinco segmentos. Assim, a importancia dos uncini para a locomogao



do animal no interior do tubo aumenta com o passar do tempo, como sugerido pelo

aumento de seu nimero em cada segmento.

DefinicBes e caracterizacdo do prostbmio, peristbmio e estruturas

associadas

A discussdo sobre as origens das vdrias estruturas da regido anterior (peristomio,
prostomio e primeiros segmentos) em Polychaeta, em voga até os dias de hoje, iniciou-
se ha mais de 100 anos, com os trabalhos de Goodrich (1897). Este autor descreveu o
peristdmio como o primeiro segmento quetigero que supostamente contém a boca.
Dales (1955) afirmou que o labio superior ¢ formado a partir do prostdmio, possuindo
fibras musculares em varias direcdes, o que, propiciaria movimentos variados. Holthe
(1986) definiu o labio superior como sendo uma aba muscular que circunda a boca e
contém os tentaculos bucais na sua parte dorsal. Por outro lado, Fauchald ¢ Rouse
(1997) consideraram que o peristomio compreende toda a é4rea ao redor da boca,
incluindo, assim, o 1abio superior e inferior. Também consideraram que o prostémio e o
peristomio em terebelideos e tricobranquideos estdo fundidos marginalmente e seus
tentaculos inseridos ao longo da linha de fusdo. Hilbig (2000), por outro lado,
considerou que o prostdmio era composto por uma pequena elevagdo na parte dorsal da
regido anterior mais o labio superior, sendo o peristdmio composto apenas pelo labio
inferior. Na mesma linha de pensamento, Orrhage (2001), estudando as inervagdes do
sistema nervoso central, reportou que os tentaculos bucais e a crista dorsal, a mesma
estrutura denominada por Hilbig (2000) de pequena elevagdo na parte dorsal da regido
anterior, eram ambos derivados do 1abio superior. Rouse e Pleijel (2001) sugeriram uma
possivel origem composta para o ladbio superior, em parte prostomial e em parte
peristomial.

Todas as definicdes acima apresentadas foram fortemente influenciadas pela
analise da morfologia de organismos adultos, o que naturalmente explica estas idéias
conflitantes. Anderson (1959) prop6s uma caracteriza¢dao da regido anterior a partir da
morfologia larval, sugerindo que o prostdomio e o peristdmio seriam pré-segmentais em
Scoloplos e nos demais Polychacta. Em um trabalho subseqiiente, Anderson (1966)
analisou comparativamente a clivagem e a embriogénese de mais espécies e demonstrou

que o prostdomio, os ganglios e as superficies epiteliais da trocofora eram originados em



uma regido acima da prototroco e que as células do estomodeu se originariam por
subdivisdo abaixo do prototroco (Fig. 2).

Schroeder e Hermans (1975), seguindo as idéias propostas por Anderson (1959;
1966), caracterizaram explicitamente a origem das estruturas do prostdmio na regido do
corpo dos anelideos situada anteriormente ao prototroco ou aos trocoblastos primarios,
enquanto o peristomio seria a regido que contém a abertura bucal, originada antes do
segmento e incluindo o prototroco e o metatroco. Essas delimitagdes, segundo
Schroeder e Hermans (1975), ja haviam sido estabelecidas por Hatschek (1878), que
identificou o prostomio e o peristdmio como estruturas nao segmentares (Fig. 3).
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Fig. 2 Embriogénese e o inicio do desenvolvimento larval em Polychaeta
(Anderson 1966). A Gastrulagdo em Eupomatus (corte parasagital), B Gastrulacio em
Podarke (visdo esquematica da lateral direita), C Trocofora em estagio avangada em
Galeolaria (visdo frontal).

A definicdo que utiliza a prototroco como limite para definir as regides
prostomiais e peristomiais ¢ amplamente utilizada, principalmente, pela facilidade de

aplicagdo. Postwaild (1965, in Schroeder ¢ Hermans 1975) mencionou que a prototroco

¢ uma estrutura bastante conservativa e de facil reconhecimento. Mais recentemente,
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Rouse (1999, 2000a, 2000b, 2000c) codificou a prototroco como presente em quase
todas as familias de Polychaeta. Outro ponto favoravel a utilizagdo da prototroco como
delimitadora das regides ¢ o fato de poder ser visualizada desde os estagios iniciais de

clivagem do embrido (Fig 2).

) Acron
1 Soma
Pigidio
B8 Corpoda
larva

Fig. 3. Quatro esquemas para relacionar as diferentes partes da trocofora com o
corpo de um Polychaeta adulto (Schroeder e Hermans 1975). O esquema D ¢ proposto
como alternativa para os demais. Os niimeros representam os segmentos; pr: prostomio,
p: peristomio, g: zona de crescimento. A trocofora-adulto segundo Goodrich (1897), B
trocofora-adulto segundo Woltereck (1905), C trocédfora-adulto segundo Anderson
(1959), D trocofora-adulto segundo Schroeder e Hermans (1975) e Hatschek (1878).

Heimler (1981), ao analisar o desenvolvimento de Lanice conchilega e seguindo
a divisdo proposta por Schroeder e Hermans (1975), interpretou a intumescéncia
localizada na parte dorsal da regido anterior como sendo o prostomio, ¢ os labios
superior ¢ inferior como derivados do peristomio. Além disso, reportou que o primeiro
segmento possuia uma origem embrionaria distinta do prostomio e do peristomio.
Apesar de Heimler (1981) embasar sua hipdtese em caracteristicas obtidas a partir de
informagdes do desenvolvimento larval e de cortes histologicos, ainda hoje sdo muito
grandes as duavidas em relagdo a origem das estruturas da regido anterior (Nogueira,
2003).

Numa tentativa de estabelecer uma proposta Unica e consistente em relacio as

origens do prostdmio, peristdmio e das estruturas que se originaram em cada uma dessas

regioes, este trabalho apresenta uma nova interpretacao a partir de observacdes tanto em
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larvas como em adultos. A hipotese aqui proposta parece mais robusta, por ndo ignorar
o fato de que todos os individuos passam parte de suas vidas como larva, seja ela
planctonica ou bentdnica, e parte da vida como adultos (Giangrande et al. 1994; Bhaud
et al. 1995). Essa reinterpretagdo utilizou como base as informagdes ontogenéticas
fornecidas por Heimler (1981), as defini¢des propostas por Schroeder e Hermans
(1975), a anatomia do sistema nervoso central de Pista cristata estudada por Orrhage
(2001), os estudos comparativos do aparelho bucal discutidos por Dales (1955) e
Zhadan e Tzetlin (2002), além de dados primarios gerados pelo proprio trabalho. O
correto entendimento da origem dos tentaculos bucais e das estruturas peristomiais ¢ de
suma importancia para o esclarecimento das relagdes filogenéticas dentro e nos grupos
proximos a Terebellidae e pode resultar na identificagdo de uma possivel sinapomorfia.

A figura 4A mostra que o conjunto de nervos que inervam a regido bucal ¢
totalmente diferente do conjunto de nervos que inervam os tentdculos bucais ¢ o
prostomio. A primeira regido ¢ inervada pelo nervo estomogastrico e suas ramificacoes,
enquanto a segunda regido ¢ inervada por uma série de nervos originados de um
conjunto de células nervosas chamada de “cérebro” (Orrhage 2001). Isto reforca o
comentario feito por Zhadan e Tzetlin (2002) de que os tentidculos bucais dos
terebelideos nao possuem nenhuma conexao com a faringe ciliada. Além disso, como
reportado por Anderson (1966) o prostomio, aqui denominado de crista dorsal apenas
para facilitar a comparagdo com Orrhage (2001), ¢ desenvolvido a partir da ectoderme
anterior, sendo oriundo da por¢ao superior da banda ciliar da prototroco.

E evidente nas larvas mais jovens que o aparecimento dos tenticulos bucais ocorre
devido a expansdes de partes do prostomio. Um fato que reforca essa idéia ¢ a livre
movimentagdo dos celomocistos, observados facilmente em larvas vivas na cavidade que
compreende o interior dos tentdculos bucais, mais a regido do prostdmio e um pequeno
espaco existente na por¢ao anterior do animal que se estende até o diafragma (membrana
gular) existente entre o terceiro e quatro segmentos. Por outro lado, esses mesmos
celomocistos ndo foram visualizados movimentando-se da cavidade acima descrita para o
interior da aba muscular constituinte do 1dbio superior, devido a falta de conexdo entre
estas estruturas.

Nos espécimes analisados nesse trabalho (figs. 5-6) e nos varios exemplos
encontrados na literatura (Wilson 1928, p. 141, fig. 7; Thorson 1946, p. 130, figs. 74a-e;
Eckelbarger 1974, p. 108, figs. 5d-i; Blake 1991, p. 454, figs. 4a-b) ¢ evidente a origem

prostomial dos tentaculos, ndo existindo, portanto, nenhuma possibilidade deles estarem
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localizados na linha diviséria entre o prostomio e o peristomio (Fauchald e Rouse 1997),
ou estarem situados externamente ao labio superior (Rossuet et al 2003) ou, ainda, de
serem peristomiais (Hutchings e Glasby 1988). Desta maneira, o prostomio dos
Terebellidae ¢ reduzido a uma pequena intumescéncia ou crista dorsal fundida ao labio
superior, sendo de dificil deteccdo no adulto (Fauchald e Rouse 1997; Zhadan e Tzetlin

2002; Garraffoni e Lana 2004a).
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Fig. 4. A. Diagrama esquematico do sistema nervoso de Pista cristata em vista
dorsal; B. Regido anterior, visdo lateral esquerda, de Pista cristata (Modificado de
Orrhage 2001). Abreviagdes: cce: conexdo circulo-esofagico, cn: corddo nervoso, CNO:
cerdas notopodiais, Ctv: comissura transversal ventral, brl-br2: primeira e segunda
branquia, gse: ganglio subesofagico, neg: nervo estomogastrico, NN: nervo nucal, nsb:
nervo do segmento, Nse: nervo do saco estomodal, ntbdr: nervo dos tentaculos bucais e
da crista dorsal, ratc: raiz anterior do trato comum, rptc: raiz posterior do trato comum,
bucal, tc: trato comum, tu: tori uncinigero.

Uma analise mais detalhada da porgdo anterior de Pista cristata (Figura 4B) e do
seu sistema nervoso cefalico (Figura 4A) evidencia uma inconsisténcia na interpretacdo
da posi¢do do cérebro e dos primeiros segmentos. Na figura 4B, a regido do prostomio

(ou crista dorsal), que inclui o cérebro, estd posicionada no primeiro segmento,

sugerindo uma fusdo de estruturas pré-segmentares com o primeiro segmento. No
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entanto, ao analisar a figura 4A ¢ observada uma nitida diferenga na posi¢ao do
primeiro segmento e do cérebro, com todas as suas inervacgdes destinadas aos tentaculos
bucais e ao prostdmio. O primeiro segmento ¢ evidenciado pela presenca de um par de
ganglios subesofagicos, que se repetem nos demais segmentos demonstrando um padrao
tipico de metamerismo. J& o cérebro estd posicionado no inicio da conexao circum-
esofagica, muito distante da conex@o desse ultimo nervo com a comissura ventral
transversal onde estdo posicionados os pares de ganglios.

Blake (1991) afirmou que os padrdes de crescimento dos tentaculos bucais sdo
similares em todos os Terebellidac. Um tentdculo bucal médio sempre aparece nos
primeiros estagios do desenvolvimento da larva. Posteriormente, tentaculos adicionais
sao formados aos pares nas laterais deste tentaculo inicial. O inico complemento que
pode ser feito a afirmac¢do de Blake (1991) ¢ a existéncia de uma variagdo intra-
especifica no surgimento do segundo tentaculo bucal, que pode se originar tanto a
esquerda do tentaculo médio (dessa forma o proximo tentaculo a se desenvolver estara a
direita do tentdculo médio), como a sua direita (dessa forma o proximo tentaculo a se
desenvolver estara a esquerda do tentaculo médio). E interessante notar que tanto em
Loimia sp. e Paraeupolymnia uspiana (observagdao pessoal; Vasily Radashevisk
comunicagio pessoal) quanto em Eupolymnia nebulosa (Bhaud 1988b) existe uma razao
de praticamente 1:1 para o lado em que se desenvolve o segundo tentéculo.

A origem dos nervos que inervam os tentdculos bucais das espécies de
Terebellidae ¢ distinta da origem dos nervos que inervam os tentdculos bucais nos
demais integrantes do taxon Terebellomorpha, sugerindo que as estruturas tratadas
como tentaculos bucais nesses dois grupos nao sao homdlogas. Os nervos dos tentaculos
bucais de Ampharetidae e Pectiinaridae sdo originados dos nervos ligados a parte
estomogastrica, conectados primariamente ao trato comum (ct), ndo sendo relacionados
com os nervos originados do conjunto de células nervosas convencionalmente chamadas
de “cérebro”. Portanto, esse fato contrapde-se a hipotese apresentada por Holthe (1986)
e Orrhage (2001) que concluiram que os tentaculos bucais presentes nas trés familias
seriam homologos, além de considera-los constituintes do canal alimentar. Seguindo
esta linha de raciocinio, Rouse e Fauchald (1997), apesar de codificarem os tentaculos
bucais como palpos, codificaram corretamente a sua origem, definindo-os como
prostomiais em Terebellidae e Trichobranchidae e peristomiais em Pectiinaridae e
Ampharetidae. Orrhage (2001) considerou homodlogos o nervo lateral da membrana

tentacular (nltm) e o nervo da membrana tentacular (ntm). No entanto, o primeiro nervo
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(nltm), presente apenas em Ampharetidae, estd associado ao trato comum (ct) e ao
nervo estomograstico (sgn), enquanto o segundo nervo (ntm) se origina diretamente do
cérebro (b).

Os labios peristomiais sdo estruturas que t€ém recebido pouca atengdo na maioria
dos estudos sistematicos. Os dados obtidos neste trabalho reafirmam a posicdo de
Zhadan e Tzetlin (2002) e contradizem as afirmag¢des de Dales (1952) no que diz
respeito a composicao da regido peristomial das espécies de terebelideos. O peristdmio,
que contém a faringe ventral (também chamada de bulbo ventral ou 6rgao bucal), ¢
composto por duas partes distintas, os labios superior e inferior, ou seja, o labio inferior
nao tem origem no prostdmio como indicado por Dales (1952). Zhadan e Tzetlin (2002)
também sugeriram que o labio superior poderia ser uma evaginagdo da parede do corpo
na por¢do antero-dorsal localizada no inicio da cavidade bucal, na qual os epitélios
ciliados seriam paulatinamente substituidos por paredes ndo ciliadas. Ainda segundo
esses autores, o desenvolvimento do labio superior ¢ importante para a expansao da area
de contato com os tentaculos bucais. Contudo, essa relagdo entre o tamanho do labio
superior € maior contato com os tentdculos bucais estd incorreta, visto que tais
estruturas possuem origens diferentes, além dos tentaculos bucais praticamente nao
tocarem o labio (figs. 5-6).

Dales (1955) realizou um estudo detalhado de anatomia interna do labio inferior,
dividindo-o em duas regides com cinco areas ao todo, em fun¢do das insercdes
musculares: 1abio externo (2 areas) e labio interno (3 areas). O ladbio externo seria
formado pelas areas denominadas de “a” e “b”, e o ldbio interno pelas dareas
denominadas de “c”, “d” e “e” (em algumas espécies a area “e” ndo esta presente) (Figs.
7-8).

Para suas inferéncias sobre as diversas areas que compdem o 1abio inferior Dales
(1955) provavelmente utilizou a defini¢do de Goodrich (1897) e interpretou o primeiro
segmento como sendo parte da regido externa do labio inferior, designando-o sempre
como regido “a”. Contudo, utilizando-se a projecdo das diferentes partes da larva no
adulto, tal como proposta por Schroeder ¢ Hermans (1975) na figura 3, o peristomio ¢
uma estrutura pré-segmentar e deve ser distinguido do primeiro segmento. Sendo assim,
no presente trabalho foram reposicionadas as cinco areas propostas por Dales (1955), ja
que agora todas as dreas originais estdo restritas apenas as areas efetivamente
pertencentes ao labio inferior (interna e externa). Na maioria das vezes, o labio inferior,

composto pelas areas “a” e “b” (Figs. 7-8), estara encoberto sob o primeiro segmento
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deslocado ventralmente nas espécies de Terebellidae. Dessa forma, os 1abios superior e
inferior (peristdmio) sdo considerados distintos e independentes da estrutura do primeiro
segmento, também denominado de segmento bucal ou segmento peristomial em
diferentes trabalhos (Fauvel 1927; Dales 1952; Hutchings e Glasby 1988). Além disso,
o presente trabalho também reinterpretou algumas das areas estabelecidas por Dales
(1952) nas quatro espécies estudas por esse autor (Figs. 7b, 7d, 7b, 7d) e identificou o
primeiro segmento para distingui-lo da regido peristomial. Esta reinterpretagdo foi
necessaria para corrigir o posicionamento de algumas das dreas estudadas
comparativamente por Dales (1952), pois algumas delas foram estabelecidas de forma
equivocada e ndo faziam referéncias as mesmas estruturas nas diferentes espécies
analisadas. Como exemplo pode-se citar as reinterpretagdes das area “a” em Polycirrus
aurantiacus ou das areas “a” ¢ “e” em Amphitrite johnstoni (Figs, 7a, 7b, 7c, 7d,), além
das areas “a”, “b”, “c”, “d” ¢ “¢” em Lanice conchilega ¢ da area “a” e “e¢” em
Terebellides stroemii (Figs. 8a, 8b, 8c, 8d). Com a presente reinterpretagdo, sdo
considerados homologos cada conjunto de musculos com suas respectivas dobras

existentes em cada uma das quatro espécies analisadas por Dales (1952).

Estébmago

Estatocisto

Cerdas capilares

Préstomio

Escudo Ptgidlo

Faringe ventral Unicinus

Labio

superior ALab.'O
inferior
Tentaculo
bucal

Fig. 5 Larva de Loimia sp. com 11 segmentos. Escala, 90 um.
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Além das reinterpretacdes realizadas no trabalho de Dales (1952), é possivel
reavaliar também as hipoteses propostas por Zhadan e Tzetlin (2002) para a regido
anterior (Fig. 9), das quais discordo no que diz respeito as posi¢gdes do labio superior e
prostomio. Zhadan e Tzetlin (2002) ndo diferenciaram essas duas estruturas, mas as
consideraram com sendo duas partes distintas da mesma estrutura, respectivamente,
labio superior e expansdo livre do ldbio superior (Fig. 9). Além disso, o primeiro
segmento foi também representado no esquema (Figs. 9b, 9d, 9f), para uma melhor
diferenciagdo dessa estrutura com as demais estruturas prostomiais e peristomiais

existente na regido anterior.

Primeiros segmentos

E possivel observar nas espécies de terebelideos um padrio de perda dos
primeiros notopodios e neuropddios ao longo do desenvolvimento. As cerdas
notopodiais tipicas da fase larval desaparecem em periodos subseqiientes (Fig. 1 e
Bhaud e Grémare 1988: 355, fig. 2i). A perda de notocerdas do tipo claviforme ¢
utilizada para definir o fim do estagio larval e comeco do estagio juvenil (Bhaud 1988b,
1988b). Contudo, concomitantemente a perda das notocerdas ocorre também a perda de
neurocerdas nos primeiros segmentos (Fig. 10). Assim, € possivel observar trés padroes
distintos de perdas dos notopodios e dos neuropddios ao longo do desenvolvimento: 1 -
perda de dois segmentos tanto para as notocerdas quando as neurocerdas: o primeiro
notopddio estd presente no segundo segmento na larva e no quarto segmento no adulto,
e o primeiro neuropodio estd presente no terceiro segmento na larva e no quinto
segmento no adulto (Loimia medusa, L. sp., Paraeupolymnia uspiana, Nicolea
zostericola, Lanice conchilega, Eupolymnia crescente); 2 - perda de dois segmentos
com notopddios e um segmento com neuropddio: o primeiro notopddio esta presente no
segundo segmento na larva e no quarto segmento no adulto, e o primeiro neuropddio
estd presente no quarto segmento na larva e no quinto segmento no adulto (Ramex
californiensis); 3- perda de um segmento com notopddios € um segmento com
neuropodio: o primeiro notopodio estd presente no terceiro segmento na larva e no
quarto segmento no adulto, e o primeiro neuropddio esta presente no quarto segmento

na larva ¢ no quinto segmento no adulto (Eupolymnia nebulosa).
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Fig. 6 Vista ventral da larva de Loimia sp. Escala: 22 pm.

E importante ressaltar que os dois trabalhos que descrevem as perdas de
notopdodios e neuropddios em Eupolymnia nebulosa sdo inconsistentes no que diz
respeito a distribuicdo dos parapddios na larva e no adulto (Bhaud 1988a; Bhaud e
Grémare 1988). No presente estudo, foi utilizado o padrdo de perda de parapddios
apresentado por Bhaud (1988a).

Bhaud (1988a) sugeriu que o padrdo de perda de segmentos poderia estar restrito
apenas a subfamilia Terebellinae. Contudo, ¢ provavel que esse padrao também se repita
nas demais subfamilias, visto que a perda de notopddios e neuropddios nos primeiros
segmentos ocorre em espécies da familia Ampharetidae ao longo do desenvolvimento
embrionario, contestando a idéia de Bhaud (1988a). Estudos realizados por Grehan et al.
(1991) e Zottoli (1974) descreveram, respectivamente, em Melinna palmata ¢ em
Amphicteis floridus o mesmo padrdo de mudanga nos segmentos que contém o primeiro
notopodio e o neuropddio na larva e no adulto. Além disso, Zottoli (1974: 84, fig. 6)
observou uma cerda claviforme muito parecida com aquelas descritas por Bhaud e
Grémare (1988: 350, fig. 2) e apresentadas na figura 1. Assim, a perda de alguns dos

notopddios localizados nos primeiros segmentos durante o desenvolvimento devido a
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redu¢do do mesmo tipo de cerda claviforme pode caracterizar uma possivel novidade
evolutiva presente no ancestral dos Terebellomorpha (sensu Pleijel e Rouse 2001) e ndo
apenas em algumas espécies de Terebellidae.

O entendimento dos padrdes de redugdo dos primeiros notopodios e neuropddios
¢ de suma importancia para a taxonomia do grupo, ja que a presenca dos primeiros
notopddios e dos primeiros neuropodios sdo caracteres utilizados para a na
diferenciagdo de géneros. Assim, larvas e adultos de uma mesma espécie coletados
separadamente podem ser identificados como espécies diferentes, justamente por nao

possuirem o primeiro notopddio e o primeiro neuropodio nos mesmos segmentos.

DefinicOes e caracterizacao das cerdas neuropodiais (uncini)

Formacéao dos uncini

As cerdas dos anelideos, incluindo Echiura e Siboglinidae (Pogonophora), sao
composta por um complexo protéico de quitina formado por algumas polimerases,
glicoproteinas e por uma proteina enzimadtica esclerotinizante (Bartolomaeus 1998;
Hausen 2005). Hausen (2005) também afirmou que a célula mais basal no foliculo
cerdal € o quetoblasto que, por sua vez, origina um grupo distinto de estruturas
chamadas de microvilos. Assim, a morfologia final da cerda dependerd do numero,
diametro, arranjo ¢ da mudanga desses parametros ao longo do tempo no conjunto de
microvilos da cerda em questao.

Uma das duvidas mais intrigantes relativas a formagao dos uncini nas espécies
de Terebellidae ¢ a origem do manubrio de cabo longo e do processo posterior
observados, respectivamente, em espécies de Trichobranchinae e em algumas espécies

de Pista, Longicarpus, Eupistella ou Pseudopista.
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Fig. 7. Comparagdo das estruturas presentes nos labios de duas espécies de
Terebellidae. A e C mostram as interpretagdes segundo Dales (1955), e B e D mostram as
interpretagdes segundo o presente trabalho. A-B Polycirrus aurantiacus, C-D Amphitrite
johnstoni. (Modificado de Dales 1955). Legendas: 1s: primeiro segmento, a-e: diferentes
partes que compdem o 1abio inferior (mais detalhes no texto).
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Fig. 8 Comparacdo das estruturas presentes nos labios de duas espécies de
Terebellidae. A ¢ C mostram as interpretagdes segundo Dales (1955), ¢ B e D mostram as
interpretagdes segundo o presente trabalho. A-B Lanice conchilega, C-D Terebellides
stroemii (Modificado de Dales 1955). Legendas: 1s: primeiro segmento, a-¢: diferentes
partes que compdem o labio inferior (mais detalhes no texto).

21



Fig. 9. Esquema mostrando as diferentes interpretacdes das partes que compdem
a regido anterior dos Terebellidae (A-B Thelepodinae, C-D Artacama, E-F
Polycirrinae). A, C, E mostram as interpretagdes segundo Zhadan e Tzetlin (2002). B,
D, F mostram as interpretagdes segundo o presente trabalho. (Modificado de Zhadan e
Tzetlin 2002). Legendas: C: cérebro, E: esofago, FSL: expansdo livre do labio superior,
LS: labio superior, LI: labio inferior OB: 6rgdo bucal, P: prostomio, 1S: primeiro
segmento.

22




Apesar da duvida quanto a possivel homologia entre essas duas estruturas, nao
ha estudos sobre as modificagcdes dessas partes durante a quetogénese para elucidar sua
origem. Dessa forma, para detectar ou ndo a homologia entre o manubrio longo na
forma de cabo e o processo posterior, este trabalho apresenta uma hipdtese de
desenvolvimento dessas estruturas, a partir dos estudos das espécies Nicolea zostericola
(Terebellidaec) e Capitella capitata (Capitellidac) originalmente realizados por
Bartolomeus (1998) e Hausen (2005), ja que ambos reportam a existéncia de homologia
entre ganchos e os uncini. Ao observar a quetogénese das neurocerdas nas duas espécies
¢ possivel notar duas zonas de crescimento distintas. A primeira zona ¢ representada
pelo conjunto de microvilos longitudinais existente em toda a base da cerda e a segunda
pela zona de microvilos restrita apenas a parte posterior da mesma. O desenvolvimento
dos microvilos presentes na primeira zona de crescimento da origem ao manubrio (Fig.
11a). O manubrio de todas as espécies das subfamilias Polycirrinae, Thelepodinae e
Terebellinae (como no caso de Nicolea zostericola) ¢ curto, mas nas espécies dos
Trichobranchinae os microvilos prolongam-se formando uma espécie de cabo (Fig.
11c). Provavelmente, o desenvolvimento da primeira zona de crescimento nas espécies
dos tricobranquideos apresenta um processo muito parecido ao observado em Capitella
capitata (Fig. 11d), ja que essa ultima espécie também apresenta o manubrio longo na
forma de cabo e esta filogeneticamente proxima da familia Terebellidae (Bartolomaeus
1998; Almeida et al. 2003). J& o processo posterior ¢ formando a partir do
desenvolvimento de uma segunda zona detentora de uns poucos microvilos localizados
apenas na base do manubrio (lado oposto ao dente principal) na por¢ao posterior da
cerda. (Fig. 11b).

Dessa forma, as evidéncias obtidas através da analise do desenvolvimento das
cerdas complementam as informagdes geradas pelos estudos morfométricos quanto a
inexisténcia de homologia entre o processo posterior € o manubrio de cabo longo
(Capitulos 2 e 3 desta tese).

E interessante notar que Bartolomaeus (1998) e Bartolomaeus et al. (2005: 351,
fig. 4) apresentaram andlises filogenéticas utilizando alguns representantes dos
poliquetas que possuem ganchos. Esses autores afirmaram que o uncini de manubrio
curto (ou redu¢do no comprimento do manubrio) seria uma apomorfia compartilhada
pelos diversos taxons que compdem o clado Uncinifera (Terebellida, Sabellida e
Pogonophora). Dessa forma, o reaparecimento do manubrio de cabo longo nas espécies

de Trichobranchinae ¢ um claro caso de reversao, ja que esse mesmo carater ja estava
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presente na base das filogenias de Bartolomaeus (1998) e Bartolomaeus et al. (2005) em
tdxons como Spionida, Arenicolidae, Maldanidae. Esta possivel reversdo observada na
formagao do manubrio de cabo ¢ mais um forte argumento para reforgar a idéia de sua
condi¢do apomorfica, sustentando, assim, a hipotese de monofilia dos Trichobranchinae

(Garraffoni e Lana 2004a).
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Loimia medusa, Loimia sp., Paraeupolymnia uspiana, Ramex californiensis
Lanice conchilega Nicolea zostericola
S wo|ow | L P mo|om L:|P wo{om
1 2 3 4 5 1 2 3 4 5 1T 2 3 4 5
1L Il 1|
AlP i AlP " AlP M
1 2 3 4 5 1 2 3 4 5 1.2 3 4 5
Eupolymnia crescentis Nicolea zostericola Eupolymnia nebulosa
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Fig. 10. Esquema ilustrando as modificagdes de correntes do desenvolvimento
da larva ao adulto nos primeiros segmentos de 8 espécies de Terebellidae, baseado em
observacdes realizadas no presente trabalho e por Bhaud (1988a,b), Bhaud e Grémare
(1988), Wilson (1928), Blake (1991), McHugh (1993), Heimler (1981), Eckelbarger
(1974). Legendas: L: larva, A: adulto, P: prostdmio. Numeracdo indica as posi¢oes dos
segmentos.

Fileira alternada de uncini

McHugh (1995) sugeriu que a presenga de uncini em fileiras duplas seria uma
possivel sinapomorfia de Terebellinae. Outros trabalhos também utilizaram a presenca
ou auséncia de fileira dupla de uncini como carater em andlises filogenéticas (carater 45
em Rossuet et al. 2003; carater 30 em Glasby et al. 2004) que incluiam espécies de

Terebellidae, mas sem encontrar o mesmo resultado de McHugh (1995). Contudo, em
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nenhum destes estudos foi abordado o motivo que causou o padrao observado ou, até
mesmo, os demais caracteres existentes subjacentes ao nome de “fileira dupla de
uncini” (para uma discussdo mais aprofundada veja Capitulo 4 desta tese). A Unica
considera¢ao de McHugh (1995) dizia respeito a disposi¢ao antagonica da “fileira dupla
de uncini” (frente a frente ou costa a costa) nos varios segmentos ao longo do animal
(carater 19 em McHugh 1995). Entretanto, esse antagonismo s6 ¢ visualizado em
espécimes com adiantado grau de desenvolvimento (juvenil e adulto), pois em estagios
larvais iniciais s6 hd uma fileira igualmente encontrada nos demais integrantes da
familia (e até mesmo nos demais integrantes dos Terebellomorpha). Assim, a novidade
evolutiva presente nas espécies dos terebelineos nao ¢ a presenga de uma fileira dupla
de uncini no adulto, mas sim a inversdo de algumas cerdas distribuidas originalmente
em fileira unica originadas a partir dos quetoblastos posicionados na parte inferior do

segmento.

Fig. 11. Hipotese sobre as diferentes origens do processo posterior nas espécies
de Terebellinae ¢ do mantbrio de cabo longo nas espécies de Trichobranchinae. A
Quetogénese de Nicola zostericola, Terebellinae (modificado de Bartolomaeus 1998), B
Uncini com processo posterior de Lanicides lacuna, Terebellinae (modificado de
Hutchings e Glasby, 1988), C Uncini com manubrio na forma de cabo longo de
Terebellides sepultura, Trichobranchinae (modificado de Garraffoni e Lana 2003), D
Quetogénese de Capitela capitata, Capitellidae (modificado de Bartolomaeus 1998).
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Notopddio
/p ! Cerdas capilares

Uncinus

Expansao com uncinus

Fig. 12 Juvenil de Lanice conchilega. A parte anterior (A) da larva esta a
esquerda e a posterior (P) a direita e a numeragdo indica as posigdes dos segmentos.
Escala: 22um.
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Fig. 13 Esquema ilustrando a disposi¢ao da segunda fileira de uncini de juvenis
em Nicolea zostericola ¢ Paraeupolymnia uspiana. Setas representam os uncini € a
numerag¢ao indica as posi¢des dos segmentos.
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E interessante notar que a inversdo ocorre gradativamente a partir de segmentos
posicionados na regido anterior, mais antigos, e estendendo-se para regides mais
posteriores, com segmentos mais novos (Figs. 12, 13). Infelizmente até o0 momento nao
foi possivel detectar quais os fatores que influenciam o inicio da inversdo de algumas
cerdas originalmente dispostas na mesma direcdo, mas provavelmente ha fatores

genéticos em jogo.

A alterag@o na posicao dos uncini ao longo do desenvolvimento pode acontecer
de duas formas, ocasionando, no adulto, dois padrdoes morfologicos bem distintos (Figs.
12, 13). No primeiro padrdo (Fig. 13) a inversdo forma efetivamente duas fileiras de
uncini estando eles posicionados frente a frente ou costa a costa (no caso da Fig. 13,
costa a costa). J4 no segundo padrdo (Fig. 13), a inversdo dos uncini ndo forma uma
segunda fileira, mas apenas inverte alternadamente a posi¢do dos uncini (nesse caso 0s
uncini estdo sempre frente a frente). Dessa forma, ¢ mais apropriada a utilizacdo do
termo fileira alternada de uncini em oposicdo a antiga denominagdo fileira dupla de
uncini. A nova denominac¢do tem a grande vantagem de levar em consideragdo
acontecimentos existentes em todas as fases de vida de um espécime, € ndo somente o

padrao final observado nos adultos.

Concluséao

Esse trabalho buscou oferecer novas idéias, a partir de reinterpretacdes da
literatura pretérita ou de dados inéditos, a respeito da utilizagdo de estudos comparativos
do desenvolvimento ontogenéticos em diferentes espécies da familia Terebellidae. A
partir desta reavaliagdo foi possivel reforgar algumas hipoteses existentes e revelar
novos caracteres potencialmente informativos em futuras analises cladisticas.

Afirmagdes anteriores sobre a inexisténcia da larva trocofora nas espécies
estudadas foram reforgadas, ja que as larvas examinadas ndo apresentam o metatroco, as
cerdas orais e o canal ciliar alimentar, que caracterizam a chamada larva trocéfora.
Ainda com relagdo a larva, até o presente momento todas as informagdes disponiveis
indicam que a larva aul6fora planctonica esta restrita aos géneros Lanice e Loimia, ao
contrario do reportado na literatura.

Entre os dados inéditos, ¢ importante mencionar a perda dos primeiros

notopddios e neuropddios ao longo do desenvolvimento, que se revelou um padrdo
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recorrente em espécies de terebelideos. Neste caso, as cerdas notopodiais tipicas das
fases iniciais de desenvolvimento desaparecem em periodos subseqiientes, podendo ser
utilizadas para delimitar ou definir o periodo larval. Por outro lado, entre as
reinterpretagdes mais importantes pode-se comentar que o prostomio contém uma série
de nervos originados a partir do cérebro e ¢ facilmente identificado como sendo a area
existente acima da banda ciliar do prototroco larval, além de ser a regido de origem dos
tentaculos bucais. Ja o peristomio, regido que contém o orificio bucal, é inervado pelo
nervo estomogastrico e composto por duas partes distintas, o labio superior e um labio
inferior que contém a faringe ventral.

Por ultimo, a chamada fileira dupla de uncini e a possivel homologia entre o
processo posterior € 0 manubrio de cabo longo foram reavaliadas. No primeiro caso, o
antigo termo foi substituido por “fileira alternada de uncini” que reflete melhor a
inversdo que ocorre ao longo do desenvolvimento ontogenético. A fileira tinica disposta
no mesmo sentido ¢ reorganizada em duas fileiras de uncini dispostos alternadamente.
Com relag¢do ao mantbrio, foi sugerido que o processo posterior ¢ formado a partir do
desenvolvimento de alguns microvilos localizados apenas na parte posterior da cerda
(lado oposto ao dente principal), diferente do que observado na formagdo do manubrio

longo, que se da a partir de varios microvilos localizados por toda a base do manubrio.
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Capitulo 2. Analise morfométrica da variacdo dos uncini de Terebellidae
(Polychaeta)*

RESUMO
O presente trabalho teve como objetivo utilizar a ferramenta da morfometria para
reconhecimento e separacdo de padrdes morfoldgicos nas especies da familia
Terebellidae (Polychaeta), com base na variabilidade das neurocerdas modificadas na
forma de gancho (uncini). A andlise foi aplicada a 30 espécies da familia Terebellidae,
sendo trés da subfamilia Trichobranchinae, quatro de Polycirrinag, cinco de
Thelepodinae e 18 de Terebellinae. Foram medidas 16 distancias a partir das ilustragdes
das descricdes originais utilizando sete marcos anatbmicos reais e Seis marcos
extrapolados. A variabilidade dos dados foi analisada por trés metodos de estatistica
multivariada, anélise de agrupamentos, escalonamento multidimensional ndo-métrico
(analise de proximidade) e analise de similaridade. Os resultados obtidos pela anélise de
agrupamentos e escalonamento multidimensional ndo-métrico sdo muito similares e
demonstram claramente a existéncia de dois grupos morfoldgicos quanto a forma do
manubrio (um grupo incluindo as espécies de Trichobranchinae e outro incluindo as
demais subfamilias), e trés grupos morfoldgicos quanto a forma geral dos uncini (um
para Terebellinae e Thelepodinae, outro para Polycirrinae e um terceiro para
Trichobranchinae). Os dois padrées morfolégicos reconhecidos, forma do manubrio e
forma geral do uncini, podem ser tratados como caracteres em futuras analises

cladisticas.

Palavras chave: codificagdo, Terebelliformia, Terebellida, sistematica, neurocerda,

cladistica
INTRODUCAO

A morfometria permite uma andlise quantitativa rigorosa da variacdo da forma
de uma determinada estrutura em organismos de tamanhos variados, principalmente
quando utiliza métodos de estatistica multivariada. A aplicacdo mais comum da
morfometria consiste na identificacdo das configuragdes dos marcos anatdbmicos nos
diversos caracteres morfologicos presentes (Kligenberg 2002). Os marcos anatdmicos

séo interpretados como um meio de reduzir a forma de uma estrutura, ou do organismo

! Artigo formatado, submetido e no prelo na revista Zoological Studies.
34



como um todo, em um conjunto de pontos que expressam seus tracos gerais. Por esta
razdo, € de suma importancia que os marcos anatomicos utilizados no estudo sejam
assumidos como homdlogos entre os individuos e populacdo (Rolf & Marcus 1993,
David & Laurin 1998, Costa et al. 2004). Apesar do interesse da técnica, estudos
morfométricos tém sido pouco utilizados para definir espécies ou populacdes de
Polychaeta. As poucas excecdes (Ben-Eliahu 1987, Fauchald 1991) limitaram-se a
aplicacdes muito genéricas da ferramenta.

Os Terebelliformia (sensu Rouse & Pleijel 2001) s&o um grupo de poliquetas
sedentérios constituidos pelas familias Terebellidae, Ampharetidae, Alvinellidae e
Pectinariidae. Os individuos pertencentes a esse taxon sdo caracterizados, de uma
forma geral, por apresentarem tentaculos bucais anteriores sulcados e ciliados,
utilizados para o transporte de particulas até a regido bucal (Fauchald & Jumars 1979,
Hutchings 2000, Rouse & Pleijel 2001) ou para a confecgdo do tubo, além das tipicas
neurocerdas modificadas em ganchos, também chamados de uncinus (plural “uncini”).
Os uncini sdo utilizados para “ancorar” os poliquetas, auxiliando a fixacdo dos seus
frageis corpos aos tubos e diminuindo o risco de predacdo (Holthe 1986, Woodin &
Merz 1987, Hutchings 2000, Rouse & Pleijel 2001). As Unicas excec¢des Sao as espécies
dos géneros de Polycirrinae Hauchiella Hartman, 1959, Enoplobranchus Webster, 1879
e Lysilla Malmgren, 1866, que ndo possuem neurocerdas, e do género Amaeana
Levinsen, 1893, que possui neurocerdas modificadas em espinhos e ndo em forma de
ganchos.

Analisando o0s uncini neuropodiais presentes nas espécies das familias
Terebellidae, Ampharetidae, Alvinellidae e Pectiinaridae, é facil notar que a maioria das
variacdes morfologicas ja se torna evidente nos niveis supra-genéricos (Holthe 1986).
Apesar da existéncia de diferengas morfoldgicas nas neurocerdas dos integrantes das
familias supra-citadas, é possivel encontrar padrGes comuns a todas elas. Todos 0s
uncini possuem um dente principal, uma parte superior ou capitium (com numerosos
dentes secundarios dispostos em diferentes formas) e uma parte inferior, na qual o
processo subrostral pode estar presente ou ausente, além de uma base chamada de
manubrio (Holthe 1986, Bartolomaeus 1995, Garraffoni & Lana 2004).

A familia Terebellidae possui mais de 550 espécies descritas em mais de 70
géneros, distribuidos nas subfamilias Polycirrinae, Thelepodinae, Trichobranchinae e
Terebellinae (Capitulos 4 e 5 desta tese, Rouse & Pleijel 2001, mas veja Hutchings
2000, Colgan et al. 2001, Glashy et al. 2004 para uma classificacéo alternativa). Devido
ao grande numero de especies, ndo € dificil imaginar variabilidade nas formas uncinais

em cada subfamilia.
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O objetivo do presente trabalho € utilizar as técnicas de analise morfométrica
para reconhecer e delimitar as diferentes classes ou padrdes morfologicos de uncini
observados em espécimes de Terebellidae. O trabalho, que é a primeira aplicacdo da
técnica aos Terebelliformia, contribui para a consolidacdo das anélises morfométricas
em estudos de Polychaeta, dando continuidade a uma tendéncia recente (Maltagliati et
al. 2001, Costa & Paiva submetido, Glasby & Glasby submetido, Omena & Amaral,
2002). Por fim, a presente analise da variabilidade dos uncini é uma base consistente
para uma melhor definicdo do carater ou dos seus possiveis estados e para analises
cladisticas subsequentes (Guerrero et al. 2003, Capitulo 4 desta tese).

MATERIAL E METODO

Espécies de Terebellidae
Trinta espécies foram selecionadas dentro dos Terebellidae, das quais trés de
Trichobranchinae, quatro de Polycirrinae, cinco de Thelepodinae e 18 de Terebellinae
(Tabela 1).
Coleta dos dados
As distancias utilizadas no presente trabalho foram medidas diretamente a partir
de um uncinus toracico, tal como ilustrados nas descri¢cdes originais de cada uma das
espécies analisadas, levando sempre em consideragcdo as escalas originais. Apenas 0s
uncini das espécies Polycirrus abrolhensis, Paraeupolymnia uspiana, Terebellides
sepultura e T. totae foram medidos de ilustracdes feitas diretamente dos animais. SO
foram medidos os uncini de cerdas retiradas da regido que contém segmentos com
notopddios. A matriz de dados originais estd disponivel na internet em
http://www.cem.ufpr.br/garraffoni/planuncgenero.xls.

Medidas utilizadas

Bookstein (1991) sugeriu a existéncia de trés tipos de marcos anatdmicos:
justaposicdo, méaxima curvatura e a construcdo de pontos externos, além de caso
intermediario entre o segundo e terceiro tipos.

Nesse estudo foi utilizado o caso intermediério, ja que, foram medidas distancias
entre distintos marcos anatdmicos distribuidos em uma estrutura de forma e arquitetura
irregular. Apo6s a escolha do caso intermediario, foram distribuidos pela periferia do
uncinus sete marcos anatdomicos com o objetivo de mostrar as diferencgas observadas na
morfologia da cerda (Fig.1). Além disso, também foram utilizados seis outros marcos

(1, 4, 6, 8, 10, 11) que ndo representam de fato uma regido localizada na superficie da
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cerda, mas sim projecOes ndo alocadas diretamente na estrutura analisada. Estas

projecdes contribuem para uma melhor representacao da variabilidade morfologica, ndo

apresentando nenhuma correlacdo entre si. Em outras palavras, nenhuma redundancia

foi encontrada entre essas projecoes e 0s demais marcos anatomicos.

Tabela 1. Lista de espécies de Terebellidae utilizadas no presente estudo.

Espécies Subfamilia Abreviacdo [Bibliografia

Polycirrus boholensis Grube, 1878 Polycirrinae Po_bo |Hutchings & Glasby (1986)
Polycirrus disjunctus Hutchings & Glasby, 1986 Polycirrinae Po di  |Hutchings & Glasby (1986)
Polycirrus medius Hessle, 1917 Polycirrinae Po_me Hessle (1917)
Polycirrus abrolhenis Garraffoni & Costa, 2003 Polycirrinae | Po_abro Presente trabalho
Amphitrite pachyderma Hutchings & Glasby, 1988 Terebellinae Am_pa |Hutchings & Glasby (1988)
Arranooba booromia Hutchings & Glasby, 1988 Terebellinae Arr_bo |Hutchings & Glasby (1988)
Baffinia biseriata Hutchings & Glashy, 1988 Terebellinae Ba_bi |Hutchings & Glasby (1988)
Lanassa ocellata Hutchings & Glasby, 1988 Terebellinae Lan oc |Hutchings & Glashy (1988)
Lanice sinata Hutchings & Glasby, 1990 Terebellinae Lani_si |Hutchings & Glasby (1990)
Lanicides fascia Hutchings & Glasby, 1988 Terebellinae La_fa |Hutchings & Glashy (1988)
Lanicides tribranchiata Hutchings & Glasby, 1988 Terebellinae La_tr  |Hutchings & Glashy (1988)
Loimia triloba Hutchings & Glasby, 1988 Terebellinae Lo_tr |Hutchings & Glasby (1988)
Longicarpus nodus Hutchings, 1990 Terebellinae Lon_no Hutchings (1990)
Neolepra macrocercus Hutchings & Glasby, 1988 Terebellinae Ne_ma |Hutchings & Glasby (1988)
Paraeupolymnia uspiana Nogueira, 2003 Terebellinae Ni_spl Presente trabalho
Phisidia echuca Hutchings & Glasby, 1988 Terebellinae Ph_ec |Hutchings & Glasby (1988)
Pista sinusa Hutchings & Glasby, 1988 Terebellinae Pi_si Hutchings & Glasby (1988)
Pseudoproclea australis Hutchings & Glasby, 1990 | Terebellinae Ps au |Hutchings & Glasby (1990)
Reteterebella aloba Hutchings & Glasby, 1988 Terebellinae Re al |Hutchings & Glasby (1988)
Hutchingsiella cowarrie (Hutchings, 1997) Terebellinae Sp_co Hutchings (1997)
Terebella muliarrus Hutchings, 1993 Terebellinae Te_mu Hutchings (1993)
Tyra owensi Hutchings, 1997 Terebellinae Ty ow Hutchings (1997)
Euthelepus setubalensis Mcintosh, 1885 Thelepodinae Eu st [Glasby & Hutchings (1986b)
Streblosoma comatus (Grube, 1859) Thelepodinae St co |Glasby & Hutchings (1987)
Thelepus ambitus Glasby & Hutchings, 1987 Thelepodinae Th_am |Glasby & Hutchings (1987)
Pseudothelepus binara Hutchings, 1997 Thelepodinae Pst_bi Hutchings (1997)
Pseudostreblosoma serratum Hutchings & Murray, Thelepodinae Hutchings & Murray (1984)
1984 Pss_se

Octobranchus antarcticus Monro, 1936 Trichobranchinael  Oc na Monro (1936)
Terebellides sepultura Garraffoni & Lana, 2003 Trichobranchinae| Tere_sep Presente trabalho
Terebellides totae Elias & Bremec, 1999 Trichobranchinae| Tere to Elias & Bremec (1999)

A partir dos 13 marcos anatémicos foram tracadas 16 distancias, escolhidas de

forma a evitar erros comuns nestas aplicacdes, responsaveis por uma ma cobertura ou

representatividade espacial das estruturas analisadas (Tabela 2, Fig. 1). Strauss &

Bookstein (1982) listaram trés problemas principais referentes a ma cobertura: 1)

medicgdes efetuadas preferencialmente em poucos eixos de variagdo dos caracteres; 2)

muitas distancias originadas a partir de apenas um Unico ponto e 3) distancias
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alongando-se por toda a superficie da estrutura, abrangendo distintas unidades de

crescimento.

Tabela 2. Distancias utilizadas no presente trabalho.

Distancia Ponto inicial Ponto final
1(e) 12 2
2(q) 15 5
3 9 10
4 (k) 9 11
5(9) 13 9
6 (h) 9 2
7() 9 5
8() 9 7
9(@) 1 13
10 (0) 5 4
11 (n) 7 3
12 (p) 7 6

13 (m) 8 7
14 (b) 13 2
15 (c¢) 2 5
16 (d) 5 12
17 (F) 12 13

Para descrever as diferentes regides do uncini (manubrio curto, manabrio longo
na forma de cabo e processo posterior) foi utilizada a mesma terminologia proposta por
Holthe (1986: 31, fig. 6).

Anélises estatisticas

As analises de agrupamentos (anadlise de Cluster), escalonamento
multidimensional nao-métrico (n-MDS) ou andlise de proximidade e analise de
similaridade (ANOSIM) do pacote Primer (Primer-E Ltd, UK) foram feitas a partir de
uma matriz transformada e logaritimizada das medidas brutas (espécies x medidas). As
medidas utilizadas nas analises de agrupamento e de n-MDS foram padronizadas e a
distancia euclidiana foi aplicada entre as espécies, ja que esse algoritmo mede distancias
naturais entre dois pontos no espago (Clarke & Warwick 1994).

O n-MDS é utilizado para o melhor entendimento das relagdes entre as espécies
ou amostras analisadas, por meio da sua maior ou menor “proximidade” espacial em
duas ou mais dimensdes. Além disso, também constréi mapas ou configuracdes dos
objetos a partir dos caracteres analisados (Clarke & Warwick 1994). A analise de
agrupamentos tem como objetivo reconhecer grupos discretos nas amostras analisadas
classificando seus valores a partir do maior ou menor compartilhamento de atributos

especificos.
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Figura 1. Medidas morfométricas realizadas em uncini de espécies de
Terebellidae. A. Steblosoma atos, Thelepodiae (modificado de Hutchings e Glasby,
1987); B. Reteterebella aloba, Terebellinae (modificado de Hutchings e Glasby, 1988);
C. Polycirrus bicrinalis, Polycirrinae (modificado de Hutchings e Glasby, 1986); D.
Octobranchus longipes, Trichobranchinae (modificado de Blankensteyn, 1988) F.
Lanicides fascia, Terebellinae (modificado de Hutchings e Glasby, 1988).
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Assim, as amostras analisadas pertencentes a um determinado grupo serdo mais
similares entre si do que com amostras de fora desse grupo. Por sua vez, a ANOSIM é
uma andlise de similaridade usada para detectar as diferencas entre 0s grupos
estabelecidos a priori no n-MDS (Clarke & Warwick 1994). Dessa forma, essa anélise
simplesmente calcula a probabilidade de ocorréncia dos grupos delimitados
anteriormente pelo n-MDS de forma aleatoria. No presente trabalho a ANOSIM foi
utilizada para testar os possiveis grupos morfoldgicos existentes nos uncini das diversas
espécies pertencentes as quatro subfamilias, Terebellidae, Trichobranchinae,
Polycirrinae e Thelepodinae. Este pacote de analises, disponivel no programa Primer, é
comumente usado em analises ecologicas e muito pouco utilizado em estudos de
morfometria, tendéncia que vem sendo alterada mais recentemente (Maltagliati et al.
2001, Chui et al. 2002, Noireau et al. 2002, Costa et al. 2004).

RESULTADOS

O resultado do n-MDS das 30 espécies de Terebellidae (Fig. 2) apresentou um
baixo valor de estresse (2-d: estresse minimo de 0,04), o que implica um alto valor de
resolugdo (Clarke & Warwick 1994, Chui et al. 2002). A analise do n-MDS usando 0s
16 caracteres permitiu a inferéncia de 5 grupos distintos (Fig. 2). Um primeiro grupo
contém as espécies de Trichobranchinae, um segundo grupo contém as espécies de
Polycirrinae, um terceiro grupo contém algumas espécies de Thelepodinae-Terebellinae
e um quarto e quinto as demais espécies de Terebellinae. A permutacdo do teste
ANOSIM (Tabela 3) confirmou essa tendéncia, sendo que todos os grupos (subfamilias)
foram significantemente separados no nivel de 5%, exceto Terebellidae e Thelepodinae.
Agrupamentos bem similares as expostas acima também foram definidas a partir de
pontos especificos do dendrograma, sendo que espécies de uma mesma subfamilia ndo
foram necessariamente agrupadas (Fig. 3).

O n-MDS e a analise de agrupamento revelaram dois padrées morfoldgicos
muito distintos dentro das quatro subfamilias.  Esses dois distintos padrdes
morfolégicos (ou dois agrupamentos distintos no dendrograma da figura 3) estdo
relacionados com as diferencas morfoldgicas no tamanho do manubrio. As espécies de
Trichobranchinae possuem o manubrio do tipo longo com a forma de cabo, e as
especies das demais subfamilias (Polycirrinae, Thelepodinae e Terebellinae) possuem

uncini com manubrio curto.
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Figura 2. Gréfico em duas dimensdes do escalonamento multidimensional nao-
métrico aplicado as 17 distancias medidas em uncini de 30 unidades taxonémicas
operacionais.

O dendrograma mostra também que a maioria das espécies de Terebellinae
possui a forma uncinal mais préxima aquela de Thelepodinae do que de Terebellinae
(Lanicides fascia, Pista sinusa e Lanicides tribranchiata). Esse fato ocorreu devido a
presenca de um cabo quitinizado na parte posterior do uncini, chamado de processo
posterior (Holthe, 1986: 31, fig. 60) nas espécies Lanicides fascia, Pista sinusa e
Lanicides tribranchiata. A presenca de tal estrutura fez com que as trés espécies se
agrupassem de forma distinta aquela de outras espécies das subfamilias Terebellinae e
Thelepodinae que ndo possuem 0 Processo posterior.

DISCUSSAO

A diversidade na variabilidade morfoldgica de diferentes formas estruturais é
causada por componentes multidimensionais que, por sua vez, refletem processos
evolutivos (Atchley & Hall 1991, Costa et al. 2004). O principal propoésito da analise
morfométrica é estabelecer e delimitar a variacdo morfoldgica existente nas distintas
partes de uma estrutura como um primeiro passo para a inferéncia de homologias. De
posse de informagfes consistentes sobre a homologia priméaria de uma determinada
caracteristica, 0 proximo passo é a utilizacdo dessas informacg6es para aumentar o nivel
do conhecimento das relacdes filogenéticas entre os taxons estudados (Reis 1988).
Além disso, Guerrero et al. (2003) reportaram que o teste de similaridade entre o0s
estados de carater identificado pela morfometria pode ajudar a sisteméatica no
julgamento de quanto uma variacdo nesse carater € suficiente para o reconhecimento de

um novo carater ou de mais um estado desse mesmo cardter. Desta maneira,

41



observando os grupos morfoldgicos estabelecidos no n-MDS e na andlise de

agrupamentos, é possivel avaliar as diferencgas existentes entre 0 processo posterior e 0

manubrio de cabo longo dos uncini, bem como a forma geral observada nessas cerdas

nas varias espécies da familia.
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Figura 3. Dendrograma com 30 espécies de Terebellidae obtido através de uma
analise de similaridade utilizando distancia euclidiana. Para as abreviacGes, veja tabela
1. Ter: Terebellinae, The: Thelepodinae, Poly: Polycirrinae, Tri: Trichobranchinae.

Os dois primeiros padrdes morfoldgicos identificados, que permitem a separacao
da subfamilia Trichobranchinae das subfamilias Polycirrinae, Terebellinae e
Thelepodinae (no n-MDS o primeiro quadrante contra o segundo e terceiro quadrantes;
e na analise de agrupamentos os dois grupos formados pela primeira dicotomia, perto da
base), sdo definidos pela presenca ou auséncia de manubrio de cabo. Um padrdo
adicional, definido pela presenca do processo posterior, permitiu a separacdo das
espeécies Lanicides fascia, Pista sinusa e Lanicides tribranchiata. Infelizmente, a analise
filogeneética realizada no Capitulo 4 desta tese resultou em um cladograma com baixa
resolucdo (grande quantidades de politomias), ndo sendo possivel averiguar se a
presenca do processo posterior foi novidade evolutiva compartilhada entre as espécies
dos géneros que possuem este estado do carater.
O desenvolvimento de um cabo quitinizado na parte posterior do uncini,
formando o processo posterior em algumas espécies de Terebellinae, foi considerado
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como potencialmente homélogo com o manubrio de cabo longo (Chris Glasby,
comunicacdo pessoal). No entanto, o presente trabalho mostrou que estas duas
estruturas ndo sdo homologas e devem ser tratadas como caracteres independentes.
Assim, a separacdo desses dois padrdes morfoldgicos pode ser interpretada na forma de
dois caracteres distintos: 1- em relacdo ao tamanho do manubrio (mandbrio curto ou de
cabo longo), e 2- em relacdo ao desenvolvimento do processo posterior (ausente ou
presente).  Independente dos resultados aqui obtidos, Garraffoni (Capitulo 1)
demonstrou, utilizando dados da literatura, que através da quetogénese é possivel
distinguir a regido de origem do processo posterior da regido de origem do manubrio de
cabo longo. Desta forma, 0 processo posterior seria uma estrutura desenvolvida a partir
da regido restrita a parte posterior do uncinus. Por outro lado, o manubrio de cabo longo

seria originado a partir do desenvolvimento de toda a base da cerda.

Tabela 3. Resultados da ANOSIM (R Global = 0,51; significancia global = 0,2)
usando as subfamilias de Terebellidae como grupos. Abreviagdo: Tere- Terebellinae,
Tricho- Trichobranchinae, The- Thelepodinae, Poly- Polycirrinae.

Grupos R estatistico Nivel de Permutacdes
significancia (p) possiveis
Tere, Trico 0,9 0,2 1540
Tere, Poly 0,57 0,5 8855
Tere, The -0,038 54,5 8855
Trico, Poly 1,0 2,9 35
Trico, The 1,0 29 35
Poly, The 1,0 2,9 35

Outro importante resultado obtido na presente analise € a identificacdo de trés
formas morfoldgicas no que se refere a forma geral dos uncini estudados. Este fato
demonstra a existéncia de uma significativa diferenca entre a morfologia das
neurocerdas nas subfamilias de Terebellidae. Contudo, ao invés de cada uma das quatro
subfamilias estudadas apresentarem uma morfologia uncinal prépria (Figs. 2 e 3),
apenas as subfamilias Trichobranchinae e Polycirrinae tiveram suas espécies agrupadas
distintamente. As subfamilias Terebellinae e Thelepodinae apresentaram as distancias
medidas nos uncini, de suas respectivas espécies, muito similares, sendo dificil a divisdo
desse padrdo morfologico em dois grupos distintos. A identificacdo desses trés padrdes
morfoldgicos pode ser importancia para a melhoria do entendimento tanto filogenético
quanto taxondmico no sub-grupos de Terebellidae. No primeiro caso, estes trés
diferentes padrdes morfolégicos podem ser interpretados como trés distintos estados de
um carater denominado forma geral dos uncini e utilizado em uma analise cladistica. Ja

no segundo caso, cada um dos trés padrGes morfoldgicos poderia ser inserido na
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diagnose da sua respectiva subfamilia e até mesmo utilizado em chaves dicotdmicas
destinadas a identificacdo das subfamilias do taxon Terebellidae.

Em resumo, a morfometria € uma poderosa ferramenta que permite uma
separagdo objetiva dos caracteres quantitativos em diferentes estados do carater, ou em
diferentes caracteres (diferentes padrdes morfolégicos no nivel especifico). Todas essas
caracteristicas contribuem para um melhor entendimento das modificagdes
microevolutivas e na identificacdo de distintos padrdes morfologicos. O presente
trabalho fornece bases sélidas para o entendimento da variagdo geral da forma dos
uncini nas espécies de Terebellidae, contribuindo para uma melhor definicdo da familia
como um todo. Os uncini dos terebelideos sdo uma rica fonte de informacéo
taxonémica e, como tal, podem ajudar efetivamente na avaliacdo das relacdes evolutivas

dos integrantes dos terebelideos.
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Capitulo 3. Aplicacdo da morfometria no estudo da variacdo da forma dos

uncini em Terebellidae (Polychaeta): uma reavaliacdo®

RESUMO

Esse trabalho teve como objetivo utilizar a morfometria para delimitar as diferentes
classes morfolégicas dos uncini (cerdas modificadas em ganchos) de Terebellidae
(Polychaeta). Para isso foram analisadas 31 espécies, das quais 2 de Trichobranchinae, 2
de Polycirrinae, 6 de Thelepodinae e 22 de Terebellinae. Foram utilizados trés uncini
pertencentes ao sétimo e ao décimo sexto segmentos toracicos, posteriormente fotografados
e medidos com o auxilio do programa SigmaScan® Pro 2.0. As medidas foram feitas sobre
17 distancias utilizando-se 7 marcos anatomicos reais e 6 extrapolacdes de marcos
anatbmicos, além das medidas da area, perimetro, maior comprimento, menor
comprimento, perimetro diagonal, perimetro horizontal e perimetro vertical. A avaliacdo
das semelhancas e diferencas entre os padrdes de uncini foi feita por meio de analises
multivariadas (n-MDS, ANOSIM e PCA). Adicionalmente foi desenvolvido um modelo
para predi¢des na identificacdo de subfamilias, a partir dos padrées morfoldgicos, com base
em uma rede neural artificial. A analise de proximidade (n-MDS) sobre as 31 espécies de
Terebellidae evidenciou a separacdo de trés grupos, com as sub-familias Trichobranchinae
e Polycirrinae aparecendo separadas em dois grupos distintos e as espécies de
Thelepodinae-Terebellinae formando um terceiro. As permutacdes do teste de ANOSIM
confirmaram as tendéncias demonstradas pelo n-MDS. A ordenacdo dos dois principais
eixos na analise de componentes principais explicou, respectivamente, 64,20% e 65,05% da
variancia observada. A PCA sugeriu que a grande maioria das distancias medidas é de
fundamental importancia para uma melhor classificagdo dos dados. Em consequéncia, 0S
trés padrdes morfologicos definidos pela maior ou menor similaridade na forma geral dos
uncini podem ser utilizados como estados de um carater, com importantes derivacdes para
futuras analises filogenéticas. Por ultimo, o programa baseado em rede neural apresentou

um bom poder classificatério para as quatro subfamilias analisadas.

Palavras Chaves: Codificacdo, marcos anatdmicos, Terebellida, Terebelliformia,

! Artigo formatado de acordo com as normas da revista Zoological Studies.
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INTRODUCAO

Diversos estudos taxondmicos tém utilizado, com éxito, analises morfométricas para
detectar, caracterizar e avaliar possiveis novos caracteres que auxiliem na descricdo de
espécies filogeneticamente préximas (Chimimba et al. 1999; Roth & Mercer 2000;
Jordaens et al. 2002, Capitulo 2 desta tese). Esse tipo de abordagem é muito interessante, ja
gue permite uma andlise quantitativa rigorosa na variacdo da forma do organismo a partir
de estudos morfométricos baseados em métodos estatisticos multivariados (Kligenberg
2002). Além disso, o refinamento na descricdo das variagbes quantitativas facilita o
reconhecimento de formas intermediarias, o julgamento dos graus de proximidade e
similaridade, e a extrapolacdo ou predicdo, hipotética e experimental, dos extremos
facilmente negligenciados (Roth & Mercer 2000). Assim, a forma geral de um organismo
ou de uma estrutura e a sua variabilidade entre os grupos relacionados encontram-se no
amago do entendimento da evolucgdo e das interacGes entre fenotipo, genotipo e ambiente
(Monteiro et al. 2002).

Os marcos anatébmicos sdao uma das ferramentas auxiliares mais utilizadas para a
interpretacdo das diversas configuracdes de feicbes morfoldgicas (Kligenberg 2002). Os
marcos anatdmicos podem ser interpretados como uma maneira de reduzir a forma do
organismo a um conjunto de pontos que define sua composicéo geral. Podem ser definidos
operacionalmente como posi¢ées com coordenadas relocaveis em um objeto de duas ou trés
dimensGes em um espaco de medidas euclidianas (McLeod, 2001). Esse conjunto de pontos
é assumido como homologo entre os individuos ou entre as populacfes estudadas (Rolf &
Marcus 1993, David & Laurin 1998, Costa et al. 2004) e dependendo de como for
estruturado, o conjunto pode carregar marcas exclusivas das espécies, potencialmente
utilizaveis para o reconhecimento de grupos ou padrdes (Becerra & Valdecasa 2004).

A utilizacdo da morfometria como ferramenta para definir espécies ou caracteres em
Polychaeta € praticamente inexistente. Ben-Eliahu (1987) e Fauchald (1991) realizaram
estudos morfométricos basicos comparando apenas algumas medidas realizadas,
respectivamente, nos parapodios de alguns nereidideos e no comprimento total de algumas
espécies de eunicideos. Orrhage & Sundberg (1990) foram os primeiros a utilizar anélise de
componentes principais e analise can6nica mostrando a existéncia de diferencas

morfologicas entre trés morfotipos de Laonice. Mais recentemente, Maltagliati et al.
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(2001), Costa & Paiva (submetido) e o Capitulo 2 desta tese realizaram 0s primeiros
estudos utilizando efetivamente a morfometria com o auxilio da andlise de cluster e m-
MDS (anélise de escalonamento multidimensional ndo-métrico ou analise de proximidade).

O Capitulo 2 desta tese utilizou pela primeira vez a metodologia do marco
anatdmico nos uncini dos terebelideos com o intuito de extrair uma série de distancias e
medidas diretamente dos desenhos dos uncini na tentativa de encontrar padrdes
morfoldgicos diferenciados. Nesse trabalho, o autor demonstrou a existéncia de alguns
grupos morfologicos, referentes as formas gerais dos uncini, ndo necessariamente
relacionados com as categorias lineanas de subfamilia. O formato dos uncini das espécies
pertencentes a subfamilia Terebellinae apresentou alta similaridade com aquelas de
Thelepodinae, formando um Unico grupo indistinto. Por outro lado, as espécies das demais
subfamilias, Polycirrinae e Trichobranchinae, formaram grupos morfol6gicos distintos
entre si e entre o grupo formando pelas espécies de Thelepodinae-Terebellinae. Além disso,
foi igualmente sugerido que o cabo longo dos uncini encontrados nas espécies de
Trichobranchinae e o processo posterior encontrado em algumas espécies do género Pista e
Lanicides ndo sdo estruturas homologas.

Este capitulo tem como objetivo complementar os estudos iniciados no Capitulo 2
desta tese, visando obter resultados mais fidedignos com a utilizacdo de réplicas, de
medidas tomadas diretamente das cerdas e de novas ferramentas multivariadas para uma
melhor definicdo, identificacdo das melhores varidveis e classificagdo mais robusta dos
grupos morfologicos. Outro objetivo do presente estudo é o desenvolvimento de um
programa baseado em redes neurais artificiais que permita a predicdo, e, consequentemente,
a identificacdo de subfamilias de Terebellidae através de medidas realizadas nos uncini.

Na medida em que a morfometria é uma arma poderosa para o estudo da variacéo
morfologica, principalmente no nivel especifico, facilitando os estudos microevolutivos e
de separacdo de morfotipos, este estudo contribui para refinar a sistematica dos
Terebellidae. Por sua natureza descritiva, este tipo de andlise, prioriza informages
fenéticas a respeito dos padrées morfoldgicos mais do que investiga as relagdes de

parentesco entre as espécies analisadas.
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MATERIAL E METODOS

Espécies de Terebellidae
Foram analisados 62 espécimes referidos a 31 espécies de Terebellidae, sendo duas
especeis de Trichobranchinae (6 espécimes), duas de Polycirrinae (2 espécimes), seis de
Thelepodinae (7 espécimes) e 22 de Terebellinae (47 espécimes) (Tabela 1). O maior
nimero de espécies de Terebellinae, apenas reflete a maior diversidade deste sub-grupo,
que apresenta correspondentemente uma maior variabilidade na morfologia dos uncini. Um
procedimento similar ja havia sido anteriormente adotado no Capitulo 2 desta tese. Apenas

individuos adultos foram utilizados para a analise.

Tabela 1. Lista das espécies de Terebellidae utilizadas no presente trabalho.

Nome da espécie Subfamilia Sigla
Polycirrus aurantiacus Polycirrinae Po_au
Polycirrus paivai Polycirrinae Po_pa
Amphitrite cirrata Terebellinae Amp_ci
Amphitritides gracilis Terebellinae Amph_gr
Artacama benedeni Terebellinae Art_be
Axionice maculata Terebellinae AXx_ma
Eupolymnia congruens Terebellinae Eu_con
Eupolymnia sp. Terebellinae Eu_eu
Lanice conchilega Terebellinae La co
Laphania boecki Terebellinae Lap_bo
Loimia sp. 1 Terebellinae Lo jp
Loimia sp. 2 Terebellinae Lo pgua
Neamphitrite variabilis Terebellinae Ne_va
Neoamphitrite figulus Terebellinae Neo_fi
Nicolea gracilibranchus | Terebellinae Ni_gra
Nicolea venustula Terebellinae Ni_ve
Paraeupolymnia uspiana | Terebellinae Pa_usp
Pista corrientis Terebellinae Pi_co
Pista elongata Terebellinae Pi_elo
Pista sp. 1 Terebellinae Pi_jp
Pista sp. 2 Terebellinae Pi_pgua
Proclea malmgreni Terebellinae Pro_mal
Terebella lapidaria Terebellinae Te_lap
Parathelepus collaris Thelepodinae Para_co
Streblosoma hartmanae | Thelepodinae Ste_ha
Streblosoma sp. 1 Thelepodinae Ste_seb
Thelepus cincinnatus Thelepodinae The_ci
Thelepus sp. 1 Thelepodinae The_chi
Thelepus sp. 2 Thelepodinae The_pgua
Terebellides anguicomus | Trichobranchinae | Tere_an
Terebellides kobei Trichobranchinae | Tere ko
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Devido a dificuldade de obtencdo de material para disseccdo e de retirada dos
uncini, ndo foi possivel analisar no presente trabalho as mesmas espécies utilizadas no
Capitulo 2 desta tese. Contudo, na medida do possivel, foram utilizados os mesmos géneros
e praticamente a mesma quantidade de espécies de cada uma das subfamilias analisadas

previamente.

Obtencdo dos dados e montagem da matriz para anélises

As medidas empregadas no presente trabalho expressam alteracBes em estruturas
consideradas homologas (Reis 1988). Assim, foram retirados trés uncini pertencentes ao
sétimo e mais trés pertencentes ao décimo sexto segmentos toracicos. Esses dois segmentos
foram escolhidos aleatoriamente para exemplificar as regifes anterior e posterior dos
segmentos com notocerdas (segmentos toracicos) com o intuito de mapear possiveis
modificagbes na morfologia do uncini em cada um das regides, bem como ao longo do
conjunto de segmentos com notocerdas. Laphania boecki, Polycirrus aurantiacus e P.
paivai foram as Unicas espécies em que foram medidos os uncini de segmentos distintos do
sétimo e décimo sexto. A primeira apresenta o primeiro uncini no nono segmento, utilizado
em vez do sétimo segmento. Como na segunda e a terceira espécies, 0S uncini aparecem
apenas no décimo segundo e no décimo primeiro segmentos, foram retirados para estudo
aqueles do décimo quarto e vigésimo quarto segmentos. Posteriormente, esses trés uncini
foram fotografados e medidos com o auxilio do programa Jandel SigmaScan® Pro 2.0.

A maioria das analises morfométricas utiliza variaveis que representam tamanhos de
partes homologas, sendo esta uma utilizacdo primitiva das nogdes de distancia (Bookstein
1991). Bookstein (1991) sugeriu a existéncia de trés tipos de marcos anatdmicos:
justaposicdo, méaxima curvatura e a construcdo de pontos externos, além de caso
intermediario entre o segundo e terceiro tipos. No presente estudo foi utilizado o caso
intermediério entre méxima curvatura e a construcdo de pontos externos, j& que, foram
medidas distancias entre distintos marcos anatdmicos distribuidos em uma estrutura de
forma e arquitetura irregular (David & Laurin, 1998).

Na presente analise foram tomadas 17 medidas obtidas através da delimitacdo de
sete marcos anatbmicos reais e seis extrapolagdes de marcos anatdmicos (Tabele 2, Figura
1), representativos das diferencas morfolégicas notadas nos uncini toracicos das espécies
de Terebellidae. Com a utilizacdo de um programa especifico para medir as distancias, foi

possivel também utilizar outras sete medidas ndo utilizadas no Capitulo 2 desta tese (area,
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distancia 17; perimetro, distancia 18; maior comprimento, distancia 19; menor
comprimento, distancia 20; perimetro diagonal, distancia 21; perimetro horizontal, distancia

22; perimetro vertical, distancia 23).

Tabela 2. Distancias utilizadas no presente trabalho.

Distancia Ponto inicial Ponto final
1(e) 12 2
2(q) 15 5
3() 9 10
4 (k) 9 11
5(9) 13 9
6 (h) 9 2
7(@) 9 5
8() 9 7
9(@a) 1 13
10 (0) 5 4
11 (n) 7 3
12 (p) 7 6

13 (m) 8 7
14 (b) 13 2
15 (c) 2 5
16 (d) 5 12
17 () 12 13

Analises estatisticas

A utilizacdo de estatisticas multivariadas é essencial para analises consistentes de
mensuracGes tomadas de varidveis, caracteristicas ou descritores (Monteiro & Reis 1999).
No presente trabalho foram utilizadas as andlises multivariadas de proximidade
(escalonamento multidimensional ndo-métrico, n-MDS), ANOSIM e analise de
componentes principais (PCA), além da rede neural artificial (RNA).

Enquanto as analises multivariadas classicas (n-MDS, ANOSIM e PCA) trabalham
apenas com relacOes lineares entre os grupos estudados (apesar do n-MDS ser capaz de
mostrar de maneira ndo-métrica os agrupamentos formados a partir de uma matriz de
similaridade), as redes neurais artificiais permitem distinguir grupos ndo-lineares devido a
sua capacidade de auto-aprendizagem por meio de exemplos e generalizagbes de

informagdes previamente processadas.
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Figura 1. Medidas morfométricas realizadas em uncini de espécies de Terebellidae.
A. Polycirrus aurantiacus, Polycirrinae; B. Artacama benedeni, Terebellinae; B. Pista sp.;
C-D. Terebellides anguicomus, Trichobranchinae; E. Thelepus spl, Thelepodinae; Pista
sp., Terebellidae.
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Analises de proximidade e de similaridade

Os procedimentos analiticos utilizados no presente trabalho foram os mesmos
adotados no Capitulo 2 desta tese. O indice de semelhanca utilizado foi a distancia
euclidiana, aplicada a uma matriz de dados padronizados e transformados por log (X+1). O
pacote Primer versdo 5.2.4 (Primer-E Ltd, UK) foi utilizado para realizar a analise de
escalonamento multidimensional ndo-métrico (MDS). Essa anélise possibilita a
visualizacdo da matriz de similaridade como um mapa, no qual as distancias entre 0s pontos
plotados tém o mesmo valor representativo das dissimilaridades entre as medidas (Clarke &
Warwick 1994). A distor¢do grafica gerada pela necessidade de ajustar as distancias é
representada por um fator de estresse que indica a fidelidade da representacdo plotada no
grafico em relagdo a matriz de similaridade original. Quanto menor for esse estresse mais
fiel é a representacdo do gréfico (Clarke & Warwick 1994). Por outro lado, a ANOSIM é
uma andlise de similaridade usada para detectar as diferencas entre os grupos estabelecidos
a priori no n-MDS (Clarke & Warwick 1994). Dessa forma, essa analise simplesmente
calcula a probabilidade de ocorréncia dos grupos delimitados anteriormente pelo n-MDS de
forma aleatéria. No presente trabalho a ANOSIM foi utilizada para testar os possiveis
grupos morfoldgicos existentes nos uncini das diversas espécies pertencentes as quatro

subfamilias, Terebellidae, Trichobranchinae, Polycirrinae e Thelepodinae.

Analise de Componentes Principais

A analise de componentes principais (PCA) foi utilizada no presente trabalho por
ndo depender da classificagdo dos espécimes a priori e por quantificar diferentes formas
independentes do tamanho. O PCA é um método exploratdrio, uma vez que auxilia na
elaboracdo de hipoteses gerais a partir de dados coletados, contrastando com estudos
direcionados nos quais as hipoteses prévias sdo testadas. Em uma analise de componentes
principais, 0 agrupamento das amostras define a estrutura dos dados através de gréficos,
cujos eixos sdo as componentes principais nos quais os dados sdo projetados. A analise de
PCA foi realizada utilizando o programa STATISTICA versao 6.0.

Rede Neural Artificial
As redes neurais artificiais sdo técnicas computacionais que representam modelos
capazes de adquirir conhecimento atraves da experiéncia. Esses modelos foram inspirados

nas estruturas neurais dos organismos biologicos, detentores de um sistema nervoso
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constituido de conexdes de bilhGes de neurdnios. A rede neural ndo é baseada em regras
pré-existentes, mas sim em padr@es de aprendizado e treinamento nela presentes.

O comportamento inteligente de uma Rede Neural Artificial é originado a partir das
interacdes entre as unidades de processamento da rede. No presente trabalho foi utilizado o
modelo de aprendizado do tipo retropropagacdo (backpropagation de Rumelhart et al.
1986). Esse modelo treina a rede por ajustamento interativo de todos os pesos de todas as
conexdes entre os neurdnios. A meta é encontrar um conjunto de conexdes que minimize o
erro de predicdo da rede (Olden 2000).

As redes neurais podem ser divididas ou classificadas em trés unidades distintas,
também chamadas de camadas (Figura 2): a camada de entrada, as camadas intermediarias
ou ocultas e a camada de saida (Olden 2000, Mederios 2003, Tatibana & Kaetsu 2005,
Dedecker et al. 2004). O primeiro tipo de camada fornece os valores correspondentes aos
padrdes que serdo classificados (no presente trabalho sdo ao todo 17 neurénios de entrada
que representam os valores das 17 distancias realizadas nos uncini). Quanto maior for o
namero de entradas, mais complexa é a rede neural. A segunda camada realiza a maior
parte do processamento dos dados através das conexdes ponderadas. Nesta camada sdo
processados os padrdes nao-lineares e quanto maior o nimero de neurdnios nesta camada
maior sera o numero de conexdes, tornando assim a rede mais eficiente (e lenta). O nimero
maximo de neurdnios nesta camada € o mesmo do numero de neurbnios existentes na
camada de entrada (no presente trabalho foram utilizadas 17 camadas ocultas). Ja a terceira
e Ultima camada é responsavel pela conclusdo e apresentacdo do resultado final (no
presente trabalho sdo ao todo 4 neurdnios de saida representando as quatro subfamilias
existentes em Terebellidae).

O primeiro passo para a construcdo da rede neural € a coleta de dados relativos ao
problema (no presente estudo sdo as medidas realizadas nos uncini das espécies de
Terebellidae) e a sua separacdo em um conjunto de treinamento (matriz de dados gerados
pelas medidas) e um conjunto de testes (Medeiros 2003, Tatibana & Kaetsu 2005, Carvalho
2005). Esta tarefa requer uma analise cuidadosa sobre o problema para minimizar
ambiglidades e erro na coleta de dados. Além disso, os dados coletados devem ser
relevantes e cobrir amplamente o dominio do problema, abrangendo ndo somente as
operagBGes normais ou rotineiras, mas também as excecles e as condi¢es existentes nos

limites do dominio do problema. A maioria dos modelos de redes neurais possui um modo
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de treinamento (na presente analise foi utilizada uma taxa de aprendizado de 90% e uma
taxa de inércia igual a 90%), onde 0s pesos de suas conexdes sdo ajustados de acordo com
0s padrbes apresentados (Carvalho 2005). A rede neural passa por um processo de
treinamento a partir dos casos reais conhecidos, adquirindo, a partir dai, a sistematica
necessaria para executar adequadamente o processo desejado dos dados fornecidos. Apos o
treinamento ocorre a fase de teste. Essa nova fase € utilizada para determinar a performance
da rede com dados que ndo foram previamente utilizados na fase anterior, sendo essa fase
uma boa indicacdo de sua performance real (Medeiros 2003, Tatibana & Kaetsu 2005,
Carvalho 2005). Finalmente, com a rede treinada e avaliada, ela pode ser integrada em um

sistema do ambiente operacional da aplicacao.

O Camada de
Camada de saida
entrada

oculta

Figura 2. Esquema mostrando o funcionamento de rede neural artificial de multi-
camadas com 4 neurdnios na camada de entrada, 4 neurbnios na camada oculta e 2
neurdnios de saida.

Para a construcdo e implementacao da rede neural utilizada no presente trabalho foi
utilizado o programa Delphi 6 com o componente TMLP desenvolvido por Medeiros
(2003). A matriz de dados, bem como o programa gerado no presente trabalho, estéo

disponiveis em http://www.cem.ufpr.br/garraffoni/redeneural.
RESULTADOS

Antes de realizar efetivamente as analise multivariadas e a rede neural artificial foi
realizado um teste de colinearidade entre as medidas presentes nos dados originais, ja que

tal teste previne o emprego de dados redundantes devido a auto-correlagdo das medidas
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utilizadas. Dessa forma foi necessaria a retirada das distancias 3, 11, 12, 21, 22, 23 e 24 das
matrizes de dados do sétimo e décimo sexto segmentos.

O resultado da andlise de proximidade aplicada ao sétimo e do décimo sexto
segmento das 31 especies de Terebellidae (Figuras 3 e 4) apresentou baixos valores de
estresse (estresse minimo: 0,1 no sétimo segmento; 0,11 no décimo sexto segmento)
indicando uma alta resolugdo (Clarke & Warwick 1994, Chui et al. 2002). A analise
claramente separou as especies em 3 agrupamentos em distintos quadrantes (Fig. 2).
Trichobranchinae foi representado no primeiro quadrante, Polycirrinae no segundo
quadrante, e Thelepodinae-Terebellinae no terceiro quadrante. A espécie Parathelepus
colaris, representante da subfamilia Thelepodinae, apareceu muito deslocada do grupo
formado pelas demais espécies da subfamilia mais as espécies de Terebellinae.

As permutagdes do teste de ANOSIM (Tabelas 3 e 4) confirmaram as tendéncias
demonstradas pela analise anterior demonstrando a baixa proximidade entre a maioria das
subfamilias. Neste teste o valor da estatistica R é muito importante para auxiliar na
visualizacdo de quais pares de agrupamentos estao efetivamente separados ou unidos, sendo
que seus valores variam de 0 (baixa capacidade de separacdo) a 1 (alta capacidade de
separacao). Valores negativos sdo também possiveis, porém nao sdo interpretaveis e devem
ser tratados como zero. No presente estudo, a separacdo de quase todos 0S possiveis
agrupamentos formados entre os grupos Terebellinae, Trichobranchinae, Thelepodinae e
Polycirrinae (Tri-The, Tri-Poly, Thel-Poly, Tri-Tere, Tere-Poly) foi bastante evidente
devido a grande quantidade de pares com valores proximos a 1 (Tabelas 3 e 4). Entretanto,
o0 par Thelepodinae-Terebellinae foi o Unico a possuir um valor proximo a 0, demonstrando
uma baixa capacidade de separacédo entre os dois grupos (Tabelas 3 e 4).

Os dois primeiros eixos da PCA sobre as distancias medidas nos uncini do sétimo
segmento explicaram 64,20% da variabilidade dos dados (Tabela 5). No eixo 1, todas as
distdncias apresentam uma correlacdo positiva, exceto as distancias 17, 18 e 19, que
apresentam correlacfes negativas (Tabela 6, Figura 5). J& no eixo 2, as distancias 4, 9, 10,
15, 16, 17, 18, 19, 20 apresentaram correlacGes positivas, enquanto 1, 2, 5, 6, 7, 13, 14

apresentaram correlagdes negativas (Tabela 6, Figura 5).
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Figura 3. Resultados da analise de proximidade sobre as médias das 17 medidas do
sétimo segmento das 31 unidades taxondmicas operacionais utilizadas na presente analise.
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ﬁ A Terebellinae
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O

]
i

¢ Polycirrinae

Figura 4. Resultados da analise de proximidade sobre as médias das 17 medidas do
décimo sexto segmento das 31 unidades taxonémicas operacionais utilizadas na presente
analise.

Os dois primeiros eixos da PCA sobre as distancias medidas nos uncini do décimo

sexto segmento explicaram 65,06% (Tabela 5). No eixo 1 todas as distancias apresentaram
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correlagdes positivas exceto 9, 17, 18, 19, 20 (Tabela 6, Figura 6). Ja no eixo 2, as
distancias todas as distancias apresentaram correlagfes positivas, exceto 7, 13, 14 que
apresentaram correlagdes negativas (Tabela 6, Figura 6).

Tabela 3. Resultados da ANOSIM (R Global = 0,65, Significancia global = 0,1%,
numero de permutacdes=999) dos uncini do sétimo segmento de diferentes subfamilias de
Terebellidae. AbreviagOes: Tere- Terebellinae, Tricho- Trichobranchinae, The-
Thelepodinae, Poly- Polycirrinae.

Taxons R estatistico Nivel de Permutagdes
significancia (p) possiveis
Tere, Thel 0,206 0,3 Muitas
Tere, Tri 0,991 0,1 Muitas
Tere, Poly 0,894 0,1 Muitas
Thel, Tri 0,699 0,1 Muitas
Thel, Poly 0,524 0,2 296010
Tri, Poly 0, 999 0,1 134596

Tabela 4. Resultados da ANOSIM (R Global = 0,62, Significancia global = 0,1%,
nimero de permutagdes=999) dos uncini do décimo sexto segmento de diferentes
subfamilias de Terebellidae. Abreviacdes: Tere- Terebellinae, Tricho- Trichobranchinae,
The- Thelepodinae, Poly- Polycirrinae.

Téxons R estatistico Nivel de Permutacoes
significancia (p) possiveis
Tere, Thel 0,166 1,5 Muitas
Tere, Tri 0,990 0,1 Muitas
Tere, Poly 0,862 0,1 Muitas
Thel, Tri 0,688 0,1 Muitas
Thel, Poly 0,507 0,3 296010
Tri, Poly 0,938 0,1 134596

A andlise do grafico do PCA do sétimo segmento (Figura 5) evidenciou a presenca
de dois grupos bem distintos, sendo o primeiro grupo formado pelas espécies das
subfamilias Polycirrinae, Thelepodinae e Terebellinae (quase ndo existe separagdo entre 0s
trés grupos) e o segundo pelas espécies da subfamilia Trichobranchinae. Essa distribuicao
foi influenciada igualmente pelos dois eixos, ja que o primeiro eixo explicou 34,65% e o
segundo eixo explicou 29, 55% (Tabela 6, Figura 5). Ja a analise do grafico do PCA do
décimo sexto segmento ndo demonstrou uma divisdo tdo evidente para aqueles grupos

visualizados no sétimo segmento (Figura 6).
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Terebellidae.
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Outra diferenca em relacdo ao sétimo segmento foi o fato da distribuicdo das
subfamilias aparecer igualmente influenciada pelos dois eixos (32,78% no primeiro eixo e
32,27% no segundo eixo. Dessa forma, a analise de componentes principais nao evidenciou

de forma tdo clara a separagdo das subfamilias como sugerido pela analise de proximidade.

Tabela 5. “Eigenvalues” e proporgdes de variancia reportadas para os dois primeiros
componentes das andlises de PCA efetuadas em uncini do sétimo e décimo sexto
segmentos.

“Eigenvalue” | Proporcéo (%) Proporcao
acumulativa (%)
Sétimo segmento (eixo 1) 5,890 34,649 -
Sétimo segmento (eixo 2) 5,024 29,555 64,205
Décimo sexto segmento (eixo 1) | 5,573 32,782 -
Décimo sexto segmento (eixo 2) | 5,587 32,277 65,059

Tabela 6. Coeficiente de variacdo dos dois principais componentes das 17 medidas
efetuadas em uncini do sétimo segmento (Eixo 1, Seg 7; Eixo 2, Seg 7) e no décimo sexto
(Eixo 1, Seg 16; Eixo 2, Seg 16) segmentos de 30 espécies de Terebellidae.

Eixol Seg7 Eixo 2, Seg 7 Eixo 1, Seg 16 Eixo 2, Seg 16

1 0,385 -0,062 0,373 0,145
2 0,378 -0,144 0,416 0,039
4 0,188 0,343 0,013 0,387
5 0,366 -0,137 0,376 0,038
6 0,27 -0,039 0,318 0,033
7 0,173 -0,169 0,193 -0,002
8 0,193 0,301 0,045 0,365
9 0,149 0,31 -0,028 0,354
10 0,199 0,234 0,055 0,269
13 0,336 -0,218 0,408 -0,01
14 0,3 -0,267 0,401 -0,078
15 0,257 0,319 0,054 0,386
16 0,153 0,081 0,07 0,172
17 -0,061 0,299 -0,166 0,251
18 -0,035 0,343 -0,144 0,308
19 -0,074 0,205 -0,137 0,208
20 0,188 0,304 -0,011 0,33

A PCA apontou que a grande maioria das distancias € de fundamental importancia
para uma melhor classificagdo dos dados (Figuras 5 e 6; Tabelas 5-7). Assim, infelizmente,
poucas das distancias poderiam ser retiradas da analise com o intuito de agilizar o processo
de mensuracdo dos uncini. Na analise de componentes principais do no sétimo segmentos
apenas as distancias 17, 18 e 19 poderiam ser retidas da analise, enquanto no décimo sexto
segmento apenas as distancias 9, 17, 18, 19, 20 poderiam ser retiradas do modelo de

predicdo, ja que o efeito dessas quatro medidas no modelo é baixo (Figuras 5 e 6). Contudo
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guando o modelo é testado sem estas medidas (Tabelas 9 e 10) notou-se que a acuidade da

andlise varia muito e varios erros na classificagdo foram observados.

Tabela 7. Comparacdo da percentagem de acerto da classificacdo realizada pela
Rede Neural Artificial dos uncini do sétimo segmento de 31 espécies nas 4 subfamilias de

Terebellidae.

NUmero de espécimes Subfamilia NUmero de espécimes Porcentagem de acerto
analisados classificados
erroneamente
140 Terebellinae 0 100,00
20 Thelepodinae 0 100,00
17 Trichobranchinae 0 100,00
5 Polycirrinae 0 100,00

Tabela 8. Comparacdo da percentagem de acerto da classificacdo realizada pela
Rede Neural Artificial dos uncini do décimo sexto segmento de 31 espécies nas 4
subfamilias de Terebellidae.

Numero de espécimes Subfamilia Numero de espécimes Porcentagem de acerto
analisados classificados
erroneamente
140 Terebellinae 0 100,00
20 Thelepodinae 0 100,00
17 Trichobranchinae 0 100,00
5 Polycirrinae 0 100,00

Tabela 9. Comparacdo da percentagem de acerto da classificacdo realizada pela
Rede Neural Artificial dos uncini do sétimo segmento ao se retirar algumas medidas. O
numero entre parénteses representa a porcentagem de confiabilidade do teste. A: acerto, E:

erro.
Medidas retiradas Terebellinae Trichobranchinae Thelepodinae Polycirrinae
17 A (100) A (100) A (100) E (00)
17,18 A (100) A (100) A (99) A (62)
17,18, 19 A (89) A (100) A (99) A (99)
18 E (18) A (100) A (100) A (96)
18,19 A (100) A (99) E (02) E (00)
19 A (100) A (99) A (96) A (99)
19,17 E (00) A (100) E (01) E (00)
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Tabela 10. Comparacdo da percentagem de acerto da classificacdo realizada pela
Rede Neural Artificial dos uncini do décimo sexto segmento ao se retirar algumas medidas.
O numero entre parénteses representa a porcentagem de confiabilidade do teste. A: acerto,

E: erro.

Medidas retiradas Terebellinae Trichobranchinae Thelepodinae Polycirrinae
9 E (06) E (00) A (54) E (00)
9,17 A (100) E (00) E (06) E (00)
9,17,18 A (100) E (00) A (100) E (00)
9,17,18,19 E (00) E (00) A (100) E (00)
9,17,18,19, 20 A (100) E (03) E (03) A (96)
9,17,19 A (100) E (00) E (41) A (97)
9,17,19,20 A (100) E (03) A (99) A (73)
9,17,20 A (67) A (79) E (00) A (99)
9,18 E (00) A (99) A (100) A (99)
9,18, 19 E (00) A (100) A (100) A (99)
9,18, 19,20 A (64) A (95) E (00) E (36)
9,18,20 E (23) A (98) E (30) A (74)
9,19 A (83) A (100) A (55) A (87)
9,19, 20 A (100) A (99) A (95) A (100)
9,20 A (100) A (100) A (70) A (99)
DISCUSSAO

O presente estudo, apesar de analisar variacbes de uma estrutura morfoldgica
presente em individuos agrupados em uma categoria taxonémica considerada de nivel
hierarquico elevado (subfamilia), obteve sucesso no mapeamento, agrupamento e
classificacdo dos diversos padrdes de similaridade. Esse fato € interessante para a melhoria
do entendimento da sistematica dos terebelideos, ja que a tarefa priméaria do sistemata é
estimar a variagdo morfoldgica, tanto no interior dos grupos taxondmicos como entre eles,
para avaliar as diferencas entre populacdes e espécies (Orrhage & Sundberg 1990).

Esse sucesso se deve a utilizacdo de diferentes analises estatisticas associadas a
ferramenta da morfometria, baseada em marcos anatémicos, que contribuiu diretamente
para 0 melhor entendimento das modificagBes dos uncini nas espécies de Terebellidae. A
utilizacdo da estatistica possibilitou abordar temas relacionados com a delimitacdo de
padrdes de relacGes lineares e ndo-lineares e a morfometria, por sua vez, possibilitou a
descricdo e o agrupamento dos diversos padrdes morfoldgicos, aléem de formular
alternativas que facilitam a classificacdo de novos espécimes nos padrées morfoldgicos
observados nas categorias pré-existentes. Por ultimo, a selecdo das cerdas também foi de
fundamental importancia para a obtencao de bons resultados, ja que podem ser facilmente

retiradas dos neuropddios dos terebelideos e por se tratarem de estruturas quitinosas elas
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ndo sofrem alteracdes na forma decorrentes de contracbes musculares ocorridas durante a
fixacdo dos organismos.

E importante salientar que apesar destes resultados serem semelhantes aos do
Capitulo 2 desta tese, os uncini medidos em ambos os trabalhos pertenciam a diferentes
especies. Esta constatacdo somente confirma os resultados ja apresentados naquela
primeira analise, na medida em que os dois trabalhos utilizaram fontes de dados distintas.
Estes resultados apenas reforcam o poder das analises morfométricas em delimitar as
fronteiras dos estados dos caracteres. De fato, estas anélises demonstraram a existéncia de
distintos agrupamentos a partir de variagbes que em um primeiro momento foram

interpretadas como continuas.

Distintos padrdes morfoldgicos

Os presentes resultados apenas reforcam as idéias propostas no Capitulo 2 desta tese
com relacdo a existéncia de trés padrdes gerais quanto a forma dos uncini e auséncia de
homologia entre 0 manudbrio de cabo longo presente nas espécies de Trichobranchinae e o
processo posterior de algumas espécies da subfamilia Terebellidae. Além disso, os
resultados reforcam também as idéias sobre a codificacdo da variabilidade morfoldgica dos
uncini em trés caracteres distintos (1- carater relacionado com o tamanho do manubrio:
manubrio curto ou de cabo longo; 2 - carater relacionado com o desenvolvimento do
processo posterior: ausente ou presente; 3 - carater apresentando os trés padrdes
morfologicos referentes a forma geral dos uncini: Trichobranchinae, Polycirrinae,
Thelepodinae-Terebellinae) que podem ser utilizados em uma futura analise cladistica da
familia, visto que agregam informacbes de valores e formas que s&o atribuidos aos

individuos de um determinado taxon.

Medidas utilizadas

Outro ponto a ser ressaltado na discusséo da acuidade da classificagdo dos grupos
pré-existentes é a quantidade de medidas utilizadas no modelo de predigéo.

A andlise de PCA demonstrou que quase todos os componentes (distancias)
utilizados no presente estudo foram importantes para a precisdo dos resultados aqui obtidos
e que poucas distancias poderiam ser retiradas, na tentativa de agilizar o processo de

mensuracdo diminuindo a morosidade da andlise, sem comprometimento do resultado.
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Entretanto, ao realizar os testes para averiguar a acuidade do programa apoés a retirada de
algumas das distancias apontadas pelo PCA como menos importante, notou-se que a
retirada das mesmas causou efeito negativo ao modelo diminuindo seu poder de predicéo.
Dessa forma, apesar do PCA atribuir uma menor importancia para algumas distancias é
aconselhado a utilizacdo de todas as 17 medidas no presente modelo. Tal fato pode estar
relacionado com o cuidado na selecdo das distancias, que procuraram ser de fato

representativas da variacdo da morfologia dos uncini.

Rede neural artifical

Entre as vérias técnicas utilizadas para a identificacdo de um determinado espécime
em uma dada categoria taxondmica ja existente a rede neural vém sendo cada vez mais
utilizada (Weeks & Gaston, 1997). Uma das grandes vantagens deste método € que ele ndo
parte de pressupostos iniciais, aumentando seu poder de predicdo e oferecendo maior
flexibilidade na modelagem estatistica (Olden & Jackson, 2002). Entretanto, apesar de ser
uma técnica moderna e eficiente com elevado potencial de utilizacdo, essa ferramenta vém
sendo subutilizada no auxilio da taxonomia e da identificacdo das espécies (Dobigny et al.
2002; Morgan et al. 1998).

Os resultados do programa baseado nas redes neurais demonstraram que se trata de
uma ferramenta interessante para a identificagdo de grupos taxondmicos, j& que os teste
realizados demonstaram a existéncia de uma excelente acurcia na predicdo das quatro
subfamilias analisadas. Entretanto, o resultado final ainda € um pouco incipientes por ter
trabalhado em um nivel hierarquicamente alto (subfamilia). Por outro lado, é interessante
resaltar que a quantidade de espécimes que compdem o banco de dados € de fundamental
importancia para determinar o grau de refinamento dos taxons a serem classificados.
Dependendo da quantidade e da amplitude dos dados acrescidos, o atual modelo podera ser
utilizado para predicao de niveis taxonémicos inferiores, como géneros ou mesmo espécies,
além de auxiliar no aumento da preciséo e acuracia na identificacdo dos terebelideos (ou de
qualquer outro organismo) mesmo por pesquisadores ndo especialistas em taxonomia de

Polychaeta.
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CONCLUSAO

O modelo aqui proposto para a classificacdo dos padrées morfolégicos e predicdo
das categorias de subfamilia existentes dentro do taxon Terebellidae se mostrou eficiente
para prever os diferentes tipos morfoldgicos. Este 6timo resultado pode estar diretamente
relacionado com trés fatores principais: 1) nimero razoavel de espécimes medidos em cada
uma das quatro subfamilias, representando uma selecdo dos padrGes morfoldgicos
existentes em cada um dos taxons; 2) bom numero de medidas; 3) uma boa quantidade de
réplicas por segmento.

Além disso, atualmente existe uma grande discusséao a respeito da possivel condi¢do
ndo monofilética de pelo menos duas subfamilias (Terebellinae e Thelepodinae) aqui
analisadas (Brown et al. 1999, Glasby et al. 2004, Colgan et al. 2001, Garraffoni & Lana
2004, Capitulo 4 desta tese) que poderad afetar o modelo de predicdo aqui realizado. O
principal problema reside no fato da predicdo utilizar as categorias taxonémicas
estabelecidas a priori e é importante que elas ndo sejam alteradas. Assim, se utilizada em
um estudo filogenético futuro uma categoria taxonémica supraespecifica que ndo possua
nenhuma apomorfia de suporte, 0 tdxon pode ser considerada um grupo nao natural e ser
sinonimizado. Entretanto, deve ficar claro que os diferentes estados dos caracteres
delimitados no Capitulo 2 desta tese e no presente trabalho ndo serdo alterados, ja que, em
realidade, somente a categoria taxondmica deixara de existir, sendo que a forma geral dos
uncini e os componentes principais para discriminacdo das diferentes morfologias séo

independentes da classificagdo lineana.
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Capitulo 4. Filogenia de Terebellidae (Polychaeta): o problema da auséncia

de suporte filogenético nas categorias lineanas supra-especificas*

RESUMO

No intuito de avaliar as relagcbes de parentesco dos integrantes da familia
Terebellidae, discutir detalhadamente a morfologia externa, interna e caracteres
ecologicos e avaliar a validade do status taxondmico da familia Terebellidae foi
realizada uma analise cladistica baseada em 79 caracteres de morfologia externa e
interna de larvas e adultos codificados de forma contingente. O grupo interno foi
composto por 96 espécies pertencentes a 56 géneros, representando as 4 subfamilias dos
terebelideos (Polycirrinae, Thelepodinae, Terebellinae e Trichobranchinae). O grupo
externo foi formado por 5 espécies pertencentes as familias Ampharetidae e
Alvinellidae. A monofilia da familia Terebellidae foi claramente suportada pelo
compartilhamento de caracteres apomdrficos, mas das 4 subfamilias presentes na
andlise apenas Polycirrinae e Trichobranchinae apresentaram caracteres sinapomorficos
apos teste de parcimdnia. A nao monofilia de Thelepodinae foi mais uma vez
demostrada reforgando a idéia de que este grupo nédo € natural. A parafilia Terebellinae
pode estar relacionado com problemas intrinsecos da codificagdo adotada. A analise
também revelou que se os tricobranquineos forem considerados como familia, os
terebelideos passam a formar um grupo parafilético. S&o ainda apresentados argumentos
adicionais, com base na prépria taxonomia lineana, para justificar o status de
subfamillia para os Trichobranchinae. A falta de suporte filogenético para a maioria dos
géneros de terebelideos é bastante clara e apenas 5 géneros formaram grupos naturais
devido ao compartilhamente de apomorfias, todas elas paradoxalmente ausentes nas
diagnoses correntes. Isso mostra que a maioria dos géneros esta baseada em caracteres
homplasticos ou plesiomorificos. Uma reclassificacdo dos géneros com base em
caracteres autapomorficos torna-se urgentemente necessaria.

INTRODUCAO

Os terebelideos sdo encontrados em todos os habitats marinhos, particularmente
em aguas rasas (McHugh, 1995; Hutchings, 2000a,b; Capitulo 5 desta tese). A familia esta
correntemente dividida nas subfamilias Polycirrinae, Thelepodinae, Trichobranchinae e

Terebellinae, com 72 géneros e mais de 550 espécies descritas. O elevado nimero de

! Artigo formatado de acordo com as normas da revista Zoologica Scripta.
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espécies é proporcional a grande variabilidade da morfoldgia externa, como o formato das
branquias, o nimero e formas de noto- e neurocerdas e as diferentes posi¢oes e nimero de
papilas nefridiais.

Os terebelideos sdo comedores de deposito seletivos (Fauchald & Jumars, 1979),
utilizando seus longos tentaculos bucais ciliados e sulcados, de origem prostomial, para
coletar sedimento com bactérias e filmes de algas (Hutchings, 2000a,b). Fauchald & Rouse
(1997) sugeriram que a presenca de multiplos palpos sulcados de origem prostomial
(maltiplos tentaculos de origem prostomial segundo Orrhage, 2001; Capitulo 1 desta tese)
seria evidéncia da possivel monofilia para o grupo.

Os terebelideos sdo didicos, com fecundacdo externa, ndo havendo qualquer
registro de reproducdo assexuada na literatura pertinente (Hutchings, 2000a,b). Os
representantes do grupo apresentam dois modos de desenvolvimento distintos: indireto
com larva auldfora: direto ou lecitrotofico, com a larva bentdnica desenvolvendo-se no
interior do tubo ou em massas gelatinosas ao seu redor (Bhaud, 1998a,b; Giangrande,
1997; McHugh, 1993; Hutchings 2000a,b; Wilson, 1991; Garraffoni & Lana 2004a;
Capitulo 1 desta tese). As informacOes disponiveis sobre a ontogenia tratam
principalmente das modificagdes na regido anterior e do desenvolvimento das notocerdas e
uncini de umas poucas espécies (Wilson, 1928; Thorson, 1946, Eckelbarger, 1974; Bhaud
& Gremare, 1988; Bhaud, 1988a,b; Blake, 1991; McHugh, 1993, Westheide, 2003;
Capitulo 1 desta tese). No Capitulo 1 desta tese, pela primeira vez foram comparados e
avaliados os diversos arranjos existentes nas diversas bandas ciliares larvais e a origem das
diferentes estruturas existentes na regido cefalica, alem de descritos os padrfes nas
mudancas ontogenéticas da regido anterior e ao longo do corpo.

O posicionamento filogenético dos Terebellidae dentro dos Terebellomorpha, bem
como sua validade como grupo natural, ainda € um tema muito debatido. McHugh (1995)
foi a primeira a tratar do assunto, ao realizar uma analise cladistica da subfamilia
Amphitritinae (atual Terebellinae), indicando que o escudo ventral seria a apomorfia
compartilhada pelas espécies da familia. Posteriormente, varios outros trabalhos
questionaram tanto a validade da sinapomorfia identificada quanto o posicionamento
filogenético da familia e dos taxons (subfamilias) nela incluidos (Rouse & Fauchald, 1997;
Brown et al. 1999; Colgan et al. 2001; Rouse & Pleijel, 2001; Rousset et al. 2003; Glasby
et al. 2004; Garraffoni & Lana 2004b; Garraffoni et al. 2005). Além disso, o status
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taxondémico da subfamilia Trichobranchinae ndo € aceito por todos os pesquisadores,
estando sua validade em debate, como discutido mais adiante.

Este trabalho teve como objetivo principal a formulacdo de uma hipotese
filogenética para os Terebellidae, juntamente com a discussdo detalhada de vérios
caracteres de morfologia externa, interna e ecologicos. A validade das subfamilias como
grupos naturais, incluindo o status da subfamilia Trichobranchinae como um grupo interno
ao taxon Terebellidae, também foi testada. Por fim, foram analisadas as condicGes
monofiléticas dos diversos géneros analisados no presente estudo e suas relagdes de
parentesco.

CONHECIMENTO TAXONOMICO CORRENTE DOS TEREBELLIDAE

Terebella lapidaria Linnaeus, 1767 foi o primeiro terebelideo descrito.
Posteriormente, Muller (1771) descreveu duas novas espécies (Amphitrite cirrata e
Amphitrite reniformis) integrantes do novo género Amphitrite e as agrupou sob o nome de
Amphitritae. Grube (1850), por sua vez, foi 0 primeiro autor a conferir o status de familia
aos terebelideos, chamando-os de Terebellacea, com os géneros Terebella, Terebellides,
Sabellides, Polycirrus, Pectinaria, Amphicteis e Scalis. Contudo, parte da literatura
continua considerando a data da monografia mais extensa de Grube (1851), como 0 ano
valido para a descri¢cdo do taxon. Isto se deve ao fato do artigo de 1850, publicado no
“Archiv flur Naturgeschichte Vol. 16, Bd. I: 249-364”, conter apenas as descri¢cOes das
espécies. Por outro lado, o livro publicado em 1851 continha as mesmas descri¢des além
de uma lista da literatura citada e de uma chave para todas as espécies mencionadas no
texto. Ao que tudo indica, Grube possuia um artigo completo, mas, por alguma razéo,
apenas uma parte foi publicada em 1850, sendo posteriormente republicado em 1851 com
todas as informacBGes de que o autor dispunha. Desta forma, o correto € referir a
delimitacéo do tdxon Terebelacea a 1850.

A primeira grande revisdo da familia Terebellacea foi realizada por Malmgren
(1866) que reconheceu cinco novas subfamilias, além de descrever 18 novos géneros e 19
novas espécies (Tabela 1). Londofio-Mesa (2003) cometeu um equivoco ao reportar a
Malmgren (1866) o crédito de ter corrigido a grafia da terminacdo de Terebellacea para
Terebellidae, j& que Malmgren (1866: 372) adotou a mesma grafia antes utilizada por
Grube (1850). A adocdo da nova terminologia deve ser creditada a Hessle (1917), que
também alterou todas as terminagBes das subfamilias ja propostas para “inae”. Hessle
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(1917) ainda criou quatro novos géneros, uma nova subfamilia (Thelepinae), sinonimizou
0s géneros Eureutho e Leucariste com Polycirrus, a subfamilia Artacamacea com
Amphitritinae, e por ultimo a subfamilia Canephoridea com Trichobranchidea, conferindo-
Ihe status de familia (Trichobranchidae). Hessle (1917) também acrescentou varios outros
géneros previamente descritos e ndo referidos até entdo a familia, realocando o género
Octobranchus Marion & Bobretzsky, 1875 na nova familia Trichobranchidae (Tabela 1),
classificacdo seguida integralmente apenas por Uschakov (1955). Fauvel (1927) dividiu
novamente a familia Trichobranchidae em duas subfamilias de Terebellidae,
Trichobranchinae e Canephorinae, alem de revalidar a subfamilia Artacaminae. Por sua
vez, Caullerry (1944: 189) reportou apenas a subfamilia Polycirridae (sic) e descreveu uma
nova espécie de Terebellides na secdo dos Terebellidae sem indicar a que subfamilia essa
nova espécie de Terebellides pertenceria (género integrante da subfamilia Canephorinae,
segundo a classificacdo de Fauvel, 1927). Além do mais, descreveu 40 novas espécies e
dois novos géneros, Paralanice e Opisthopista, aléem de designar Leucariste e Ereutho
como subgéneros de Polycirrus.

Hartman (1959), ao publicar o primeiro catalogo taxondmico dos Polychaeta, listou
como Vvalidos 46 géneros e 318 espécies, alterou 0 nome dos géneros Amaea (pré-ocupado
por um género de molusco) para Amaeana e Polymnia para Eupolymnia e mais uma vez
considerou Trichobranchidae como familia Trichobranchinae (Tabela 1). Contudo, esta
nova proposta de classificacdo do novo sistema ndo vigorou por muito tempo. Day (1967)
realocou todos os géneros abranquiados presentes em Amphitritinae para Polycirrinae
(Leaena, Spinosphaera, Lanassa, Phisidia, Proclea e Laphania), alterou o nome de
Amphitritinae para Terebellinae, rebaixou os tricobranquideos novamente para o status de
subfamilia sinonimizando as subfamilias Canephorinae com Trichobranchinae e
Artacaminae com Terebellinae, além do género Pseudothelepus com Streblosoma. Desta
forma, ap6s Day (1967), os Terebellidae novamente passaram a conter as subfamilias
Trichobranchinae, Terebellinae, Thelepinae e Polycirrinae. Hartmann-Schroder (1971)
revalidou a subfamilia Artacaminae retirando o género Artacama de Amphitritinae, além
de mais uma vez mudar o status taxondmico dos tricobranquineos para familia. Holthe
(1976), ao descrever o género Paramphitrite, corrigiu a grafia da subfamilia Thelepinae

para a forma correta Thelepodinae.
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Tabela 1. Mudancas taxonémicas da familia Terebellidae ao longo do tempo. A discriminacdo dos autores dos géneros s aparece na
primeira vez em que estes sdo referidos na tabela.

Malmgren (1866) Hessle (1917) Hartman (1959) Day (1967)
Géneros Subfamilias Géneros Géneros Géneros Subfamilias Géneros Subfamilias
Amphitrite Muller Pista Amphitrite Amphitrite
(1771) Amphitrite Amphitritides Artacama
Axionice gen. nov. Artacama Augener, 1922 Colymmatops
Grymae gen nov Axionice Artacama Eupolymnia
Lanassa gen. nov. Eupista Mclintosh, Axionice Lanice
Lanice gen. nov. 1885 Baffinia Loimia
Laphania gen. nov. Lanassa Wensenberg-Lung, Nicolea
Leaena gen. nov. Lanice 1950 Pista
Leprea gen. nov. Amphitritea | Lanicides gen. nov. Bathya Saint-Joseph, | Amphitritinae | Terebella Terebellinae
Loimia gen. nov. subfam. nov. Laphania Amphitritinae | 1894 Terebellobranchia
Neottis gen nov. Leaena Colymmatops Peters, Lanicides
Nicolea gen. nov. Loimia 1854 Neoleprea
Pista gen. nov. Neoamphitrite gen. Eupista
Scione gen. nov. nov. Eupistella
Terebella  Linnaeus, Neoleprea gen. nov. Chamberlin, 1919
1767 Nicolea Eupolymnia  (Verril,
Thelepus  Leuckart, Phisidia de Saint- 1900)
1849 Joseph, 1894 Lanassa
Polymnia Lanice
Proclea de Saint- Lanicides
Joseph, 1894 Laphania
Spinosphaera  gen. Leaena
nov Loimia
Terebella Naneva Chamberlin,
Scionella  Moore, 1919
1903 Neoamphitrite
Neoleprea
Nicolea
Opisthopista
Paralanice Caullery,
1944
Phisidia
Pista
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Polymniella  Verrill,
1900
Proclea
Ramex
1944
Scione
Sconella
Scionides
Chamberlin, 1919
Spinosphaera
Stschapovella
Levinstein, 1957

Hartman,

Terebella
Terebellobranchia
Day, 1951
Amaea gen nov Amaea Amaeana Amaeana
Eureutho gen nov Enoplobranchus Enoplobranchus Hauchiella
Leucariste gen nov (Verril, 1873) Hauchiella Polycirrus
Lysilla gen nov Hauchiella Lysilla Lanassa
Polycirrus Grube Polycirridea | Levinson, 1893 Polycirrinae | Polycirrus Polycirrinae | Leana Polycirrinae
1851 subfam. nov. Lysilla Lysilla
Polycirrus Spinosphaera
Phisidia
Proclea
Laphania
Artacama gen nov Artacamacea Artacama Artacaminae
subfam. nov. Artacamella
Hartman, 1955
Trichobranchus gen| Trichobranchidea Terebellides Trichobranchinae
nov subfam. nov. Trichobranchus
Terebellides Sars, Canephoridea
1835 subfam. nov.
Euthelepus Euthelepus Euthelepus

Mclnthosh, 1885
Heterophenacia

Parathelepus
Pseudothelepus

Streblosoma
Telothelepus
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Quatrefages, 1865
Parathelepus
Caullery, 1915
Phenacia  Grube,
1878

Streblosoma  Sars,
1871

Thelepus

Thelepinae
subfam. nov.

Augener, 1918
Streblosoma
Telothelepus  Day,
1955
Thelepides
1911
Thelepus

Gravier,

Thelepinae

Thelepus
Parathelepus

Thelepinae
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Fauchald (1977) aceitou, praticamente na integra, a classificacdo proposta por
Hartman (1959), apenas acrescentando os géneros Pseudoampharete Hartmann-Schroder,
1960, Spiroverma Uchida, 1968, Terebellanice Hartmann-Schrdder, 1962, Paraxionice
Fauchald, 1972, Melinella Mcintosh, 1914 e Reteterebella Hartman, 1963. Neste mesmo
ano, Holthe (1977) e Hutchings (1977) sugeriram, independentemente, que 0 género
Artacamella fosse considerado como um tricobranquideo e ndo como um terebelideo.

Com base em sua analise filogenética, McHugh (1995) sinonimizou a subfamilia
Artacaminae com Amphitritinae. Para ela, o reconhecimento da subfamilia Artacaminae
implicaria a ndo monofilia de Amphitritinae. Também corrigiu 0 nome da subfamilia
Amphitritinae para Terebellinae, ja que quando um taxon do grupo-familia for dividido o
taxon subordinado que contenha o género tipo do taxon superior é grafado com o mesmo
nome (exceto o sufixo), autor e data (ICZN, 1985, artigo 36a, 37b). Assim, a subfamilia
gue contem 0 género tipo, Terebella, deve ser nominada Terebellinae Grube, 1850. A
designacéo correta para essa subfamilia ja havia sido utilizada por Day (1967), apesar de
ndo ter sido adotada em qualquer trabalho posterior.

No comeco da década de 1980 foram feitos varios levantamentos da fauna de
Terebellidae pelo mundo, como no norte da Europa (Holthe, 1986a), na costa oeste do
Canada e Estados Unidos (Banse, 1980), no Golfo do México (Kritzler, 1984a; b;
Londofio-Mesa & Carrera-Parra, 2005), na costa sudeste do Brasil (Blankensteyn, 1988) e
mais recentemente Nogueira (2000), o que muito contribuiu para o atual conhecimento do
grupo e de sua distribuigdo. Pat Hutchings e colaboradores iniciaram um imenso esforgo
no intuito de conhecer melhor a fauna de Terebellidae da Austrélia e regies adjacentes
(Hutchings 1974; 1977; 1990; 1993; 1997a,b; Hutchings & Murray, 1984; Hutchings &
Glasby, 1986a,b,c; 1987; 1988; 1990; 1991; Hutchings & Peart, 2000; Hutchings &
Rainer, 1979; Hutchings & Smith, 1997). Este esfor¢co gerou um aumento significativo no
ndmero de géneros e especies novas (Tabela 2).

Nos ultimos anos foram publicadas varias descri¢cGes de espéceis com comentarios
a respeito de diversos géneros pertencentes a familia (Scionella: Pearson, 1969;
Tourtellotte & Kritzler, 1984; Saphronova, 1991; Amphitrite: Hsieh, 1994; Amphitritides:
Arvanitidis & Koukouras, 1995; Artacama: Rozbaczylo & Mendez, 1996; Terebellides:
Williams, 1984; Imajima & Willians, 1985, Solis-Weiss et al, 1991, Bremec & Elias,
1999, Hutchinhgs & Peart, 2000; Garraffoni & Lana, 2003; Lanice: Hissmann, 2000;
Paraupolyminia: Nogueira, 2003; Spinosphaera: Londofio-Mesa, 2003), além da descri¢éo
de varios outros géneros monoespecificos (Tyira: Hutchings, 1997; Morgana: Nogueira &
Amaral, 2001; Articulatia: Nogueira et al., 2003; Hutchingsiella: Londofio-Mesa, 2003).
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Tabela 2. Organizacdo taxonémica corrente dos terebelideos. A notacdo genérica
somente possuira seu autor descriminado nos géneros que ndo foram listados na tabela 1.

Género Subfamilia NUmero total de
espécies validas
Enoplobranchus Polycirrinae 1
Biremis Polloni, Rowe & Teal, 1973 Polycirrinae 1
Hauchiella Polycirrinae 2
Amaena Polycirrinae 7
Lysilla Polycirrinae 11
Polycirrus Polycirrinae 54
Arranooba Hutchings & Glasby, 1988 Terebellinae 1
Articulatia Nogueira, Amaral & Hutchings, 2003 Terebellinae 1
Betapista Banse, 1980 Terebellinae 1
Colymmatops Terebellinae 1
Hachachaeta Hutchings, 1977 Terebellinae 1
Hutchingsiella Londofio-Mesa, 2003 Terebellinae 1
Laphania Terebellinae 1
Naneva Terebellinae 1
Opisthopista Terebellinae 1
Paralanice Terebellinae 1
Laphania Terebellinae 1
Lanicola Terebellinae 1
Paraxionice Fauchald, 1972 Terebellinae 1
Pistella Hartmann-Schrdder, 1996 Terebellinae 1
Polymniella Terebellinae 1
Pseudopista Terebellinae 1
Pseudoproclea Hutchings & Glasby, 1990 Terebellinae 1
Ramex Terebellinae 1
Scionides Terebellinae 1
Spioverma Terebellinae 1
Stschapovella Terebellinae 1
Tyira Hutchings, 1997 Terebellinae 1
Morgana Nogueira & Amaral, 2000 Terebellinae 1
Terebellobranchia Terebellinae 2
Paraeupolymnia Young &Kritzler, 1986 Terebellinae 2
Longicarpus Hutchings & Murray, 1984 Terebellinae 2
Baffinia Terebellinae 2
Reteterebella Hartman, 1963 Terebellinae 2
Scionella Terebellinae 2
Bathya Terebellinae 3
Paramphitrite Holthe, 1976 Terebellinae 3
Thelepides Terebellinae 3
Eupistella Terebellinae 4
Proclea Terebellinae 5
Spinosphaera Terebellinae 5
Amphitritides Terebellinae 6
Phisidia Terebellinae 7
Axionice Terebellinae 7
Lanassa Terebellinae 8
Lanicides Terebellinae 8
Neoleprea Terebellinae 9
Artacama Terebellinae 9
Neoamphitrite Terebellinae 10
Lanice Terebellinae 11
Leaena Terebellinae 12
Loimia Terebellinae 18
Eupolymnia Terebellinae 19
Amphitrite Terebellinae 20
Nicolea Terebellinae 24
Terebella Terebellinae 24
Pista Terebellinae 61
Decathelepus Hutchings, 1977 Thelepodinae 1
Glossothelepus Hutchings & Glasby, 1986 Thelepodinae 1
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Tabela 2 (cont.)

Parathelepus Thelepodinae 1
Pseudothelepus Augener, 1918 Thelepodinae 2
Telothelepus Day, 1955 Thelepodinae 2
Pseudostreblosoma Hutchings & Murray, 1984 Thelepodinae 3
Euthelepus Thelepodinae 4
Rinothelepus Hutchings, 1974 Thelepodinae 4
Streblosoma Thelepodinae 32
Thelepus Thelepodinae 40
Unobranchus Trichobranchinae 1
Octobranchus Trichobranchinae 9
Trichobranchus Trichobranchinae 13
Terebellides Trichobranchinae 34

Como mostrado nesta sinopse taxonémica, apesar de mais de 100 anos de debate, a
posicdo dos tricobranquineos em relacdo aos Terebellidae e Terebellomorpha ainda é alvo
de grande discordancia. Mais recentemente, Hutchings & Peart (2000), Hilbig (2000),
Rousset et al (2003) e Glasby et al (2004) argumentaram a favor do status taxonémico de
familia para o grupo. Por outro lado, Rouse & Pleijel (2001) e Garraffoni & Lana (2004b),
na primeira andlise cladistica do taxon como um todo, apresentaram justificativas para o
rebaixamento dos tricobranquideos para subfamilia dos Terebellidae. O presente estudo
aceita como validas as subfamilias Polycirrinae, Thelepodinae e Terebellinae e
Trichobranchinae, apontando argumentos filogenéticos e taxondmicos para tal.

MATERIAIS E METODOS

Grupos externos

A utilizacdo de multiplos grupos externos auxilia no teste de monofilia do grupo
interno (Barriel e Tassy, 1998). Para a polarizacdo dos caracteres (Nixon e Carpenter,
1993), foram escolhidas cinco espécies de duas familias distintas: Glyphanostomum sp,
Isolda pulchella Muller, 1858, Amphicteis gunneri (Sars, 1835) pertencentes a familia
Ampharetidae, e Alvinella pompejana Desbruyéres & Laubier, 1979 e Paralvinella
grasslei Desbruyeres & Laubier, 1982 pertencentes a familia Alvinellidae. Estas
espécies foram escolhidas por manterem relagdes filogenéticas muito proximas com o
grupo interno (Rouse & Fauchald, 1997; Colgan et al., 2001; Almeida et al., 2003;
Rousset et al, 2003; Glasby et al, 2004) e por ndo apresentarem uma morfologia externa
muita distinta das espécies observadas, como acontece com as espécies de Pectinariidae.
Este procedimento facilita a inferéncia de homologias entre as estruturas analisadas e
reduz a quantidade de dados inaplicaveis (“?” na tabela de codificagcdo) que dificultam

uma polarizacdo mais adequada dos caracteres (Tabela 3).
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Tabela 3. Estados dos caracteres dos géneros pertencentes a familia Terebellidae.
1. Pap., papilas nefridiais: (A) ausente, (P) presente (?) sem informacéo; 2. Branqu.,
namero de pares branquias; 3. Branqu., tipos de branquias: (D) dicotdmicas, (F)
filamentosas, (S) subquadradas, (L) lamelares, (A) arborescentes, (-) ndo aplicavel; 4.
Lam., lamelas laterais: (A) ausente (P) presente; 5. Noto., tipo de notopddios: (L)
limbados, (S) serrilhado, (P) pinado, (?) sem informacéo (-) ndo aplicavel; 6. Noto.,
primeiro e ultimo segmento com notocerdas; 7. Uncini: Primeiro segmento com uncini:
(?) sem informacédo (-) ndo aplicavel; 8. 2° fileira uncini: Primeiro e Gltimo segmento
com a fileira invertida de uncini: (?) sem informacdo (-) ndo aplicavel (Baseado em
Holthe, 1986a,b; Hutchings 1977; 1990; 1997a,b; Hutchings & Murray, 1984,
Hutchings & Glasby, 1986a,b,c; 1987; 1988; 1990; Hutchings & Peart, 2000;
Hutchings, 1977; Nogueira et al 2003; Londono-Mesa, 2003; Garraffoni & Lana, 2003).

Géneros 1. 2. 3. 4. 5. 6. 7. 8.
Pap. | Branqu. | Branqu. | Lam. | Noto. Noto. uUncini 2° fileira
uncini
Amaeana A 0 - A L-L 3/12-16 15-20 -
Amphitrite P 2-3 D-F P S-L 4/20, 25 5 10-11/20, 44
Amphitritides P 1 D A T-S 4/varidvel 5 14 F;))rig)i((_!jrigo ao
Arranooba A 0 - P L-L 4/21 5 /11-21
Artacama P 3 F A L-L 4/21 5 11/21
Axionice P 1 D P L-L 4/18-19 5 11/23-24
Baffinia A 0 i A | T | proximo | o 11/ proximo ao
ao pigidio pigidio
Bathya ? 0 - P L-L ? ? ?
Betapista P 3 A P L-L 4/20 5 11-20
Biremis ? 0 - A - - -
Collymmatops ? 3 ? P S-L 4/16,17 ? ?
Decathelepus P 2 F A L-L 3/17 12 -
Enoplobranhus ? 0 - ? ? ? ? -
Eupistella ¢ 1-2 D P L-L 4/20 5 ?
Eupolymnia P 3 D P L-L 4/20 5 10-11/20
Euthelepus A 3 F P L(S)-L 3/ 5 -
Glossothelepus ? 2 F P L-L 3/25 9 -
Hachachaeta P 3 F A S-L 4/18 5 10/20
Hauchiella P 0 - A - - - -
Lanassa P 0 - P S-S 4/19 5 11/18
Lanice P 3 D P L-L 4/20 5 11/19-20
Lanicides P 2 D P L-L 4/21-34 5 11-20/22-23
Lanicola P 2 ? P L-L 4/20 5 ?
Laphania P 0 - P L-L 3/19 5 11/19
Leaena P 0 - P L-L 4/10-16,17 5 11-20,23
Loimia P 3 D P L-L 4/20 5 11-20
Longicarpus P 3 D P S-L 4/27 5 11-26
Lysilla P 0 - A P-L 3/12-13 - -
Morgana A 0 - A S-L 4/21, 28 6 11/39, 48
Naneva 2 D A L-L 4/31 ? ?
o 4/17, 19, 21, 11/20,22, 24,
Neoamphitrite P 3 D A S-L 245 5 29
4/ préximo 9-11/ prc’)x_imo
Neoleprea P 2 D A L-S S 5 ao pigidio
ao pigidio
Nicolea P 2 D A L-L 4/19-44 5 11-20
Octobranchus P 4 S P L-L 7/19 7 -
Opisthopista ? 2 ? P L-L 5/? 6 ?
Paraeupolymnia P 2 D P L-L 4/20 5 11-20
Paralanice ? 3 D P L-L 4/20 ? ?
Paramphitrite ? 2 D-F P S-L 4/17 5 11-20
Parathelepus ? 2 F A L-L 4/18 11 -
Paraxionice P 1 D P L-L 4/19 5 11/19
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Tabela 3 (cont.)
Phisidia A 0 - A S-S 4/16-14 5 10-11/16-17
Pista P 2-3 D-A P L(S)-L 4/21 5 11-20
Polycirrus P 0 - A P-L 2-3/14-17 | 10-16 -
Polymniella ? 3 D A S-L 21? ? ?
Proclea A 0 - P S-L 4//19 6 11/19
Pseudopista P 3 D P S-L 4/24 5 11/35
Pseudoproclea A 0 A S-L 4/19 5 10/ ?)rig)i((;rigo ao
Pseudostreblosoma A 3 F A S-L 2127 5 -
Pseudothelepus P 3 F A L-L 3/ 6 -
Ramex 1 D A L-L 4 5
Reteterebella P 3 D A L-L 5/21 5 10/20
Rinothelepus A 2 F A L-L 3/17 8 -
Scionella P 1 A P L-L 4/20 5 11/20
Scionides ? 3 D A S-L 4/20 5 ?
Spinosphaera P 0 - A S-S 4/26 5 ?
Spioverma ? 1 F P L-L 4/19 5 ?
Streblosoma P 3 F A L-L 2 proximo 5 -

ao pigidio
Stschapovella P 3 ? P L-L 4/19 5 ?
Telothelepus P 2 F A L-L 3/17 17 -
Terebella P | 23 D A | sL | ¥proximo |, 11/25-40

ao pigidio
Terebellides P 1 L P L-L 8/20 8 -
Terebellobranchia ? 3 D A S-L 4/ 5 -
Thelepides 3 F P L-L
Thelepus A | 23 F A | Lo | ¥proximo | g :

ao pigidio
Trichobranchus P 2-3 F A L-L 6/20 6 -
Tyira p 2 D | A | sL 2120 5 | f/metadedo

abdoémen

Unobranchus 1 F A L-L 3/19 6 -

Grupo interno utilizado na analise

Devido a grande quantidade de espécies descritas na familia, os tdxons terminais
utilizados na presente analise foram escolhidos seguindo a metodologia dos exemplares
(Yeates, 1995; Prendini, 2002). Esse tipo de abordagem ¢é ideal para a analise de
agrupamentos supra-especificos, por evitar o chamado polimorfismo taxondémico, ou
seja, a existéncia de mais de um estado do mesmo cardter em um agrupamento,
dificultando o entendimento do seu estado plesiomorfico (Nixon e Davis, 1991). Yeates
(1995) e Prendini (2002) apontaram as vantagens da escolha de alguns exemplares que
conteriam os diversos padrdes morfoldgicos observados em uma categoria taxondmica
supra-especifica. Com isto, seria possivel representar a diversidade morfoldgica deste
grupo e evitar que um taxon supra-especifico ndo tivesse sua variabilidade morfoldgica
adequadamente tratada ou incluida. Seguindo esta logica, quanto maior 0 nimero de
taxons terminais escolhidos para representar cada um dos tdxons supra-especificos na
anélise, melhor serd a reconstrucdo filogenética para o grupo estudado (Yeates, 1995;
Prendini, 2002). A partir dessa argumentacdo, foram escolhidas as espécies-tipo dos

géneros monotipicos, duas espécies de géneros com 2 a 20 espécies descritas, trés espécies
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nos géneros com 20 e 40 espécies descritas e quatro espécies nos géneros com mais de 40
espécies descritas. No total foram utilizadas 96 espécies pertencentes as quatro subfamilias
de Terebellidae.

Foram excluidos seis dos oito géneros monotipicos (Bathya, Scionides,
Opistophista, Colymmatops, Stschapovella, Spiroverma), igualmente ndo utilizados por
McHugh (1995) devido ao péssimo estado do material-tipo e a inexisténcia de material
de referéncia adequado. O género Eupistella possui uma Unica espécie conhecida,
Eupistella darwini, representada por dois exemplares incompletos e danificados.
Contudo, mesmo como 0 mau estado de conservacdo do material existente, foi possivel
a visualizacdo e a codificacdo de varios caracteres. Spinosphaera, outro género nédo
utilizado por McHugh (1995), foi incluido no presente trabalho. A espécie-tipo do
género, Spinosphaera pacifica, pode ser considerada indeterminada, ja que o Unico
sintipo existente estd em péssimo estado de conservagdo, impossibilitando a observacéao
da maioria dos caracteres (Londofio-Mesa, 2003; observacdo pessoal). Apesar disso,
Londofio-Mesa (2003) realizou uma revisdo do género, descrevendo trés novas espeécies,
0 que possibilitou sua inclusdo na presente andlise. Por outro lado, duas espécies de
géneros monotipicos utilizadas por McHugh (1995), Betapista dekkerae Banse, 1980,
Terebellobranchia natalensis Day, 1951, ndo foram incluidas, bem como Articulatia
aberrans Nogueira, Amaral & Hutchings 2003, devido a dificuldade para obtencao do
material.

Fauvel (1927) e Hutchings & Glasby (1986) consideraram o0 género
Neoamphitrite como sinbnimo de Amphitrite. Esses autores ndo consideraram
suficientes as diferencas observadas nas branquias e na posicdo dos nefrideos para
diferencia-los em dois géneros distintos (contra veja Uschakov, 1955; Hartmann-
Schroder, 1971; Fauchald, 1977; Holthe, 1986a,b). Em funcdo disto, os dois géneros
foram considerados validos a priori e qualquer decisdo sobre a validade ou da
sinonimizacao de Neoamphitrite sera tomada somente apos o teste de parcimonia.

Obtencéo dos dados para a analise cladistica

Na presente analise foram utilizadas apenas as espécies com material-tipo
depositado em museus ou espécimes coletados nas localidades-tipo ou em éreas
proximas (Tabela 4). Informacdes da literatura taxondémica foram utilizadas de modo a
complementar as observagdes, principalmente no caso de espécies cujo material

examinado ndo estava em bom estado.
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Tabela 4. Espécies e niUmero de espécimes examinados, em ordem alfabética.
Siglas das instituicdes: AM- Australian Museum, Sydney, Australia; LACM-AHF- Los
Angeles County Museum, Alan Hancock Foundation, Los Angeles, Estados Unidos;
MCEM - Museu do Centro de Estudos do Mar, Universidade Federal do Parana, Pontal
do Parand, Brasil; IBUFRJ- Universidade Federal do Rio de Janeiro, Instituto de
Biologia, Rio de Janeiro, Brasil; SMF- Senckenberg Museum of Frankfurt, Frankfurt,
Alemanha; NMWZ- Natural Museum of Wales, Cardiff, Pais de Gales; SSUC- Sala de
Sistematica, Departamento de Ecologia, Pontificia Universidad Catolica de Chile,
Santiago, Chile; BMNH- The Natural History Museum [previamente British Museum
(Natural History)], Londres, Inglaterra,; USNM- Museu Nacional de Histéria Natural,
Instituto Smithsonian, Washington DC, Estados Unidos; HZM- Zoologisches Institut
und Zoologisches Museum der Universitat, Hamburgo, Alemanha; MHN- Museu de
Historia Natural de Campinas, Campinas, Brasil; ECOSUR- Coleccion de Referencia,

Chetumal, México.

Espécies Subfamilia Material examinado
Grupo externo
Isolda pulchella F. Muller, 1858 Melinninae MCEM-BPO.....
Glyphanostomum sp Ampharetinae MCEM-BPO.....
Amphicteis gunneri (Sars, 1835) Ampharetinae MCEM-BPO.....

Alvinella pompejana Desbruyeéres & Laubier, 1979
Paralvinella grasslei Desbruyéeres & Laubier, 1982

Grupo interno

MCEM-BPO 1438
MCEM-BPO 1439

Amaena apheles (Hutchings, 1974)
Amaena trilobata (Sars, 1863)

Enoplobranchus sanguinus (Verrill, 1873)

Biremis blandi Polloni, Rowe & Teal, 1973
Hauchiella renilla Hutchings & Glasby, 1986

Hauchiella tribullata McInthosh, 1869

Lysilla bilobata Hutchings & Glasby, 1986
Lysilla jennacubinae Hutchings & Glashy, 1986
Polycirrus abrolhensis Garraffoni & Costas, 2003
Polycirrus broomensis Hartmann-Schroder, 1979
Polycirrus caliendrum Claparede, 1868
Amphitrite cirrata O. F. Muller

Amphitrite rubra (Risso, 1828)

Amphitrite variabilis (Risso, 1826)

Amphitritides gracilis (Grube, 1860)

Amphitritides ithya Hutchings & Glasby, 1988
Arranooba booromia Hutchings & Glasby, 1986
Artacama benedeni Kinberg, 1866

Artacama valparaisiensis Rozbaczylo & Méndez, 1996

Axionice maculata (Dallyell, 1853)
Baffinia biseriata Hutchings & Glashy, 1986
Eupistella darwini (MclInthosh, 1885)

Eupolymnia congruens (Marenzeller, 1884)
Eupolymnia nebulosa (Montagu, 1818)
Eupolymnia nesidensis (Delle Chiaje, 1828)
Hachachaeta aspeta Hutchings, 1977
Hutchingsiella cowarrie (Hutchings, 1997)
Lanassa venustula (Malm, 1874)

Lanassa exelysis Hutchings & Glashy, 1986
Lanice arakani Hissmann, 2000

Lanice conchilega (Pallas, 1766)

Polycirrinae
Polycirrinae

Polycirrinae

Polycirrinae
Polycirrinae

Polycirrinae

Polycirrinae
Polycirrinae
Polycirrinae
Polycirrinae
Polycirrinae
Terebellinae
Terebellinae
Terebellinae
Terebellinae

Terebellinae
Terebellinae
Terebellinae
Terebellinae
Terebellinae
Terebellinae
Terebellinae

Terebellinae
Terebellinae
Terebellinae
Terebellinae
Terebellinae
Terebellinae
Terebellinae
Terebellinae

Terebellinae

AM W199448
NMWZ.1987.067.1407

SMF 11854

USNM 47977 (Paratipo)
AM W199610 (Paratipo), AM
W199611 (Paréatipo)
BMNH ZK 1921.5-1-4120
(Holdtipo)

AM W18947 (Paréatipo)
AM W199644 (Paratipo)
IBUFRJ-0481 (Holétipo)
HZM P-15532 (Holétipo)
SMF- 4646
NMWZ.2000.002.0002
SMF- 2561/2

SMF- 103481
NMWZ.1991.075.2218,
NMWZ.1991.075.2219
AM W200339 (Paréatipo)
AM W203448
MCEM-BPO 252, 253, 254
SSUC-6719 (Paratipo).
NMWZ.1991.075.2296
AM W200438 (Paratipo)
BMNH ZB 1885.12.1.349
(tipo)

MCEM-BPO 1430
NMWZ.1982.067.0057
NMWZ.1989.104.1534
AM W6855 (Paratipo)
AM W22545
NMWZ.1991.075.2337
AM W200604 (Paratipo)
SMF- 9800 (Holétipo), SMF-
9801 (Paratipo)
NMWZ.1991.075.2277
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Tabela 4 (cont.)

Lanicides attenuata Hutchings & Glasby, 1990

Lanicides bilobata (Grube, 1877)

Lanicola lobata Hartmann-Schroder, 1986

Laphania boecki Malmgren, 1866

Leaena ebranchiata (Sars, 1865)

Leaena minuta Hartman, 1965

Loimia contorta (Ehlers, 1912)

Loimia ingens (Grube, 1878)

Loimia sp.

Longicarpus modestus (Quatrefages, 1865)

Longicarpus nodus Hutchings, 1986

Morgana bisetosa Nogueira & Amaral, 2002

Neoamphitrite affins (Malmgren, 1866)

Neoamphitrite figulus (Dalyell, 1853)

Neoleprea booligal Hutchings, 1997

Neoleprea macrocercus Hutchings & Glasby, 1986

Nicolea amnis Hutchings & Glasby, 1986
Nicolea gracilibranchis (Grube, 1878)

Nicolea venustula (Montagu, 1818)

Paraeupolymnia carus Young & Kritzler, 1987

Paraeupolymnia uspiana Nogueira, 2003

Paramphitrite tetrabranchia Holthe, 1976

Paraxionice artifex Fauchald, 1972

Phisidia aurea Southward, 1956

Phisidia rubrolineata Hartmann-Schroder & Rosenfeldt,
1989

Pista corrientis MclIntosh, 1885

Pista sp.

Pista elongata Moore, 1909

Pista lornensis (Pearson, 1968)

Proclea graffii (Langerhans, 1884)

Proclea malmgreni (Ssolowiew, 1899)
Pseudopista rostrata Hutchings & Smith, 1997
Pseudoproclea australis Hutchings & Glashy, 1990
Ramex californiensis Hartman, 1944

Reteterebella aloba Hutchings & Glasby, 1986
Reteterebella queenslandia Hartman, 1963
Scionella japonica Moore, 1903

Spinosphaera hutchingsae Londofio-Mesa, 2003
Terebella lapidaria Linnaeus, 1767

Terebella pappus Hutchings & Murray, 1984
Terebella tantabiddycreekensis Hartmann-Schroder,
1980

Tyira owensis Hutchings, 1997

Decathelepus ocellatus Hutchings, 1977

Euthelepus marchinbar Hutchings 1997

Euthelepus serratus Hutchings & Glasby, 1986
Glossothelepus mexicanus Hutchings & Glasby, 1986
Parathelepus collaris (Southern, 1914)
Pseudostreblosoma longum (Mohammed, 1973)

Pseudostreblosoma serratum Hutchings & Murray, 1984
Pseudothelepus binara Hutchings, 1997

Rhinothelepus lobatus Hutchings, 1974

Rhinothelepus macer Hutchings, 1977

Streblosoma acymatum Hutchings & Rainer, 1979
Streblosoma maligirrima Hutchings, 1997

Streblosoma hartmanae Kritzler, 1971

Thelepus pulvinus Hutchings, 1986

Thelepus cincinnatus (Fabricius, 1780)

Terebellinae
Terebellinae
Terebellinae
Terebellinae
Terebellinae
Terebellinae
Terebellinae
Terebellinae
Terebellinae
Terebellinae
Terebellinae
Terebellinae
Terebellinae
Terebellinae
Terebellinae
Terebellinae
Terebellinae
Terebellinae
Terebellinae
Terebellinae
Terebellinae
Terebellinae
Terebellinae

Terebellinae
Terebellinae

Terebellinae
Terebellinae
Terebellinae
Terebellinae

Terebellinae
Terebellinae
Terebellinae
Terebellinae
Terebellinae

Terebellinae
Terebellinae
Terebellinae
Terebellinae
Terebellinae
Terebellinae
Terebellinae

Terebellinae

Thelepodinae
Thelepodinae
Thelepodinae
Thelepodinae
Thelepodinae
Thelepodinae

Thelepodinae
Thelepodinae
Thelepodinae
Thelepodinae
Thelepodinae
Thelepodinae
Thelepodinae
Thelepodinae
Thelepodinae

AM W22495

SMF- 671

AM W22517, AM W22517
SMF- 5119

SMF- 5118

USNM 24722 (Hol6tipo)
SMF- 3476 (Sintipo)
NMWZ.1986.079.0072
MCEM- BPO 288

AM W200155

AM W201935 (Paratipo)
MHN-BPO 20/2 (Paratipo)
NMWZ.1989.104.1526
NMWZ.1981.075.0025
AM W21978 (Holotipo)
AM W200342 (Paréatipo)
AM W200361
MCEM-BPO 1431
NMWZ.1989.104.1584
USNM 98909 (Paratipo)
MCEM-1622 (Parétipo)
NMWZ.2000.116.0120
LACM-AHF Poly 0972
(Holétipo)
NMWZ.1987.067.1353
HZM P- 19639 (Paréatipo)

MCEM-BPO 279, 280, 281
MCEM-BPO 1432
MCEM-BPO 1433
BMNH ZB 1968.15
(Hol6tipo)

SMF- 4511

MCEM-BPO 1433
USNM 170021 (Paréatipo)
AM W203542 (Paratipo)
LACM-AHF Poly 0220
(Holétipo)

AM W200134 (Parétipo)
AM W12421

USNM 15723

ECOSUR 0045 (Parétipo)
MCEM-BPO 1434

AM W199979

AM W200064

AM W22566

AM W6782 (Hol6tipo)
AM W21889 (Paratipo)
AM W5443 (Paratipo)
AM W199659 (Paratipo)
NMWZ.1991.075.2215
BMNH ZB 1971.55
(Hol6tipo)

AM W195617

AM W22506 (Paréatipo)
AM W12618

AM W8128, AM W17107
AM W8530, AM W10327
AM W21891, AM W21892
NMWZ.1992.034.0005
NMWZ.1986.079
NMWZ.1991.075.2173

83



Tabela 4 (cont.)

Thelepus setosus (Quatrefages, 1865)
Octobranchus floriceps Kingston & Mackie, 1980
Octobranchus longipes Blankensteyn & Lana, 1987
Terebellides anguicomus F. Muller, 1858
Terebellides kowinka Hutchings & Peart, 2000

Terebellides stroemii Sars, 1835
Trichobranchus glacialis Mamlgren, 1886
Trichobranchus lobiungens Hessle, 1917

Thelepodinae

Trichobranchinae
Trichobranchinae
Trichobranchinae
Trichobranchinae

Trichobranchinae
Trichobranchinae
Trichobranchinae

SMF- 4607

NMWZ 1988.143
MCEM-BPO 247 (Hol6tipo)
MCEM-BPO 654, 655
AM-W 11070, AM-W 11098
(Paréatipos)

NMWZ 1986.112.89
NMW?Z 1986.112.86
MCEM- BPO 326

Codificacdo e analise

Foram utilizados 79 caracteres (Tabela 5) codificados como estados multiplos ou
binarios e tratados como ndo ordenados e com pesos semelhantes (1). Os caracteres
referentes as lamelas laterais (caracteres 25-27) tiveram as auséncias e o0s estados dos
caracteres codificados em um mesmo carater. Além disso, alguns caracteres (carater 9:
branquias; carater 29: forma da area glanduar ventral; carater 38: notopodio; carater 52:
neurocerdas; carater 76: tubo) foram codificados conforme o método contigente. Na
codificacdo tipo contingente, um determinado carater geral é codificado como ausente e
presente numa coluna da matriz, sendo, quando necessario, seus diferentes estados
codificados em outras colunas. Assim, as espécies que possuem esse carater geral terdo
valores alfa numeéricos atribuidos a cada um dos seus diferentes estados (Pleijel, 1995;
Forey & Kitching, 2000). Por outro lado, caso o tdxon ndo possua o carater geral, 0s
diferentes estados serdo codificados como inaplicaveis (com o simbolo “?”) nas colunas
correspondentes. Esta mesma notacdo (“?”) foi utilizada para representar caracteres
desconhecidos ou incertos (Pleijel, 1995; Forey & Kitching, 2000).

Algumas espéceis apresentaram caracteres ambiguos ou polimorficos, ou seja,
diferentes membros do téxon terminal podem conter alguns ou todos os estados
alternativos do carater (Kitching et al., 1998). Neste caso foram codificados todos 0s
estados observados nos espécimes analisados.

A matriz de dados foi construida com auxilio do programa NDE Nexus 0.5.0
(Page, 2001) e a analise de parcimonia foi realizada utilizando o programa PAUP
4.0b10 (Swofford, 2001). A opcdo de busca escolhida foi a heuristica, adicao aleatoria,
com 50 réplicas. Os ramos com comprimento zero foram colapsados, MULPARS
ativado e os caracteres otimizados sob o procedimento ACCTRAN. Para sumarizar as
informagdes obtidas foi utilizado o consenso estrito. Os cladogramas obtidos foram
visualizados e analisados com a ajuda dos programas WinClada (Nixon, 1999) e
TreeView (Page, 1996).
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Devido ao grande nimero de espécies codificadas e de caracteres inaplicaveis
“?” na matriz, a quantidade possivel de diagramas ndo enraizados era muito elevada.
Dessa forma, foi necessario estabelecer um ndmero maximo de rearranjos de
300000000 de diagramas nao enraizados. A matriz de dados gerada na presente analise

esta disponivel em http://www.cem.ufpr.br/garraffoni/semliteratura.nex.

Tabela 5. Caracteres utilizados na presente anélise.

1. Forma do prostdmio: (0) distinto do labio superior formando l6bulos; (1) fundido a parte dorsal
do labio superior na forma de uma crista dorsal.

Prostémio fundido ao labio superior na forma de crista dorsal: (0) sem expansdo lateral; (1) com
expansao lateral.

Origem dos tentaculos bucais: (0) peristomiais; (1) prostomiais.

Lébulo superior do peristdmio: (0) alongado; (1) expandido; (2) compacto.

Primeiro segmento: (0) ndo eversivel; (1) eversivel.

Primeiro segmento eversivel: (0) papiloso; (1) sulcado.

Forma do primeiro segmento nédo eversivel: (0) expandido nas laterais formando I6bulos; (1)
continuo; (2) bulboso.

8. Primeiro segmento expandido nas laterais formando I6bulos: (0) sem fenda na regido mediana,
banda conectiva na regido médio-ventral; (1) com fenda na regido mediana, I6bulos
encontrando apenas na base ventral.

9. Branquias: (0) ausentes; (1) presentes.

10. | Superficie branquial: (0) lisa; (1) anelada.

11. [Posicdo das branquias: (0) originando a partir de um Unico ponto no segmento; (1) originando
de vérios pontos distintos no segmento.

12. | Branquias originadas de um Unico ponto: (0) pareadas; (1) Unica.

13. | Posicdo das branquias nos segmentos: (0) mediana; (1) anterior; (2) posterior.

14. | Ramo branquial: (0) presente, conectando o dorso com as dicotomias; (1)ausente, dicotomias
originando diretamente no segmento.

15. | Presenca do ramo branquial: (0) em todos os pares branquiais; (1) apenas no segundo segmento.
16. |Disposicdo das branquias pareadas: (0) todas dispostas em linha; (1) pares posteriores
deslocadas dorsalmente em relag8o ao primeiro par; (2) segundo par deslocado dorsalmente em
relacdo ao primeiro e terceiro segmento.

17. | Origem das dicotomias: (0) originadas de qualquer lugar dos filamentos branquiais secundarios;
(1) originadas apenas nas partes finais dos filamentos branquiais secundarios.

18. | Disposi¢do dos filamentos: (0) dispostos em circulo formando um tufo apical; (1) dispostos de
forma arborescente.

19. | Dicotomias de forma arborescente: (0) ramos secundarios com os mesmos diametros dos ramos
primarios; (1) ramos secundarios com didmetros menores que 0S ramos primarios.

20. |Disposicdo das branquias filamentosas: (0) dois grupos localizados ao lado de cada par de
notopddios; (1) ao longo de todo a parte dorsal do segmento nos primeiros segmentos.

21. | Branquias filamentosas do segundo segmento: (0) indo além dos notopddios; (1) indo até os
notopddios.

22. | Branquias do segundo segmento: (0) dicotémicas; (1) filiformes; (2) subquadradas; (3) penadas.
23. |Branquias do terceiro segmento: (0) dicotdmicas; (1) filiformes; (2) subquadradas; (3)
lamelares; (4) penadas.

24, | Branquias do quarto segmento: (0) dicotdmicas; (1) filiformes; (2) subquadradas; (3) penadas.
25. | Lamelas no segundo segmento: (0) ausente; (1) laterais; (2) ventro-laterais; (3) ventrais.

26. | Lamelas no terceiro segmento: (0) ausente; (1) laterais; (2) ventro-laterais; (3) ventrais.

27. | Lamelas no quarto segmento: (0) ausente; (1) laterais; (2) ventro-laterais.

28. | Area glandular ventral: (0) lisa sem distin¢do da area glandular; (1) saliente com distingdo da
area glandular.

29. | Forma da area glandular ventral: (0) com almofada Unica; (1) com almofada pareada.

30. | Altura das almofadas ventrais pareadas: (0) abaixo da altura das almofadas laterais; (1) acima da
altura das almofadas laterais; (2) do mesmo nivel.

31. | Papilas nefridiais: (0) ausente; (1) presente.

32. | Distribuicdo das papilas nefridiais ao longo do corpo: (0) sempre na mesma posicéo; (1) em
posicdes diferentes.

33. |Posicdo das papilas nefridiais em relacdo a notopddio: (0) superiores; (1) anteriores; (2)
posteriores; (3) inferiores.

n

No o A®
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Tabela 5 (cont.)

34.
35.
36.
37.
38.
39.

40.
41.
42.

43.
44,
45.
46.

47

48.
49.
50.

51.
52.
53.
54.

55.
56.
57.
58.
59.
60.
61.
62.

63.
64.
65.

66.
67.

68.

69.
70.
71.
72.
73.
74.

75.
76.
77.
78.
79.

Papilas nefridiais do terceiro segmento: (0) ausente; (1) presente.

Papilas nefridiais do quarto segmento: (0) ausente; (1) presente.

Papilas nefridiais do quinto segmento: (0) ausente; (1) presente.

Papilas nefridiais do sexto segmento: (0) ausente; (1) presente.

Notopddios: (0) ausente; (1) presente.

Forma dos notopddios: (0) em expansao Unica; (1) varias expanses filamentosas conectadas na
base.

Notocerdas: (0) capilares; (1) pilosas.

Forma das notocerdas nos diferentes segmentos: (0) uma Unica forma; (1) mais de uma forma.
Notocerdas: (0) presentes no méaximo até metade do corpo; (1) presentes até proximo do
pigidio.

Notocerdas do segundo segmento: (0) ausente; (1) presente.

Notocerdas do terceiro segmento: (0) ausente; (1) presente.

Notocerdas do quarto segmento: (0) ausente; (1) presente.

Notocerdas do vigésimo segmento: (0) ausente; (1) presente.

Notocerdas do vigésimo primeiro segmento: (0) ausente; (1) presente.

Limbo nas notocerdas: (0) ausente; (1) presente.

Posicdo dos limbos nas cerdas: (0) nas extremidades; (1) nas bases.

Forma das cerdas notopodiais da fileira secundaria: (0) idéntica a fileira primaria; (1) diferente
da fileira priméria.

Serrilhamento nas notocerdas: (0) ausente; (1) presente.

Neurocerdas: (0) ausente; (1) presente.

Forma das neurocerdas: (0) gancho; (1) espinho.

Ocorréncia das neurocerdas: (0) ao longo de todo corpo; (1) apenas nos segmentos sem
notopddios.

Proa nos uncini aviculares: (0) ausente; (1) presente.

Neurocerdas do quinto segmento: (0) ausente; (1) presente.

Neurocerdas do sexto segmento: (0) ausente; (1) presente.

Neurocerdas do sétimo segmento: (0) ausente; (1) presente.

Neurocerdas do oitavo segmento: (0) ausente; (1) presente.

Neurocerdas do nono segmento: (0) ausente; (1) presente

Processos posteriores: (0) ausente; (1) presente.

Forma dos uncini: (0) a mesma durante todo o desenvolvimento ontogenético; (1) mudanca da
forma avicular para a forma pectinada.

Forma dos uncini no adulto: (0) avicular; (1) pectinado; (2) occipitium fino; (3) bipectinado.
Manubrio dos uncini: (0) curto; (1) longo (na forma de cabo).

Distribui¢do dos uncini no adulto: (0) todos posicionados na mesma direcdo; (1) inversdo da
posicdo de alguns uncini.

Posicdo dos uncini invertidos: (0) face a face; (1) costa a costa.

Término da fileira de uncini invertido: (0) no mesmo segmento do Ultimo notopodio; (1) além
do segmento com o Gltimo notopddio.

Disposi¢do da fileira invertida de uncini: (0) como se fosse uma Unica fileira; (1) em duas
fileiras distintas.

Fileira invertida de uncini do décimo segmento: (0) ausente; (1) presente.

Fileira invertida de uncini do décimo primeiro segmento: (0) ausente; (1) presente.

Fileira invertida de uncini do décimo nono segmento: (0) ausente; (1) presente.

Fileira invertida de uncini do vigésimo segmento: (0) ausente; (1) presente.

Fileira invertida de uncini do vigésimo primeiro segmento: (0) ausente; (1) presente.
Neuropdédios abdominais: (0) liso sem nenhuma expansdo; (1) expansdo na forma de lamela na
parte dorsal.

Forma do diafragma: (0) funil; (1) reto.

Tubo: (0) ausente; (1) presente.

Porcdo distal do tubo: (0) lisa; (1) com ramificagdes.

Retragdo do tentaculo bucal: (0) inexistente; (1) para o interior da boca.

Larva: (0) ndo planctotréfica; (1) planctotréfica (larva aul6fora).

Discussao dos caracteres

Nessa secdo serdo apresentadas detalhadamente todas as interpretacdes e

inferéncias de homologias efetuadas nos caracteres utilizados no presente trabalho. O
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esclarecimento das informacdes contidas na matriz € de grande valia, ja que a anélise de
parcimonia refutara ou ndo as hipoteses de homologias primarias previamente
estabelecidas na matriz. Desta forma, quanto mais fundamentadas as hipdteses de
homologias primarias, maiores serdo as chances delas, apds a andlise, serem
confirmadas em homologias secundarias - sinapomorfias (Patterson, 1982; de Pinna,
1991).

Os numeros entre parénteses representam os numeros dos caracteres listados na
Tabela 5 e sdo indicados como tal. Devido a grande quantidade de taxons analisados no
presente estudo, a discussdo omite referéncias nominais as espécies e géneros
analisados. Para maiores detalhes sobre a codificacdo dos caracteres, a matriz primaria

de dados esta disponivel em http://www.cem.ufpr.br/garraffoni/terebellidae.zip.

Prostémio, peristémio, primeiros segmentos (1-8)

Observagdes detalhadas a respeito do desenvolvimento das diversas estruturas
cefalicas, bem como as origens do prostdmio e do peristdmio, foram feitas no Capitulo
1 desta tese. Dessa forma, no presente estudo serdo comentados apenas 0s padrfes
visualizados na morfologia externa dos adultos das diferentes espécies examinadas.

Apesar da inexisténcia de estudos que discutam de maneira detalhada os
caracteres ligados a forma e posicdo do prostdmio, é inegavel a variabilidade desta
estrutura nas espéecies de Terebellomorpha (Holthe, 1986b). Apenas duas analises
filogeneéticas incluiram os representantes desse taxon (Rousset et al., 2003; Glasby et
al., 2004), codificando dois diferentes estados para esse carater, sendo o estado
“lobado” aplicado as espécies de Ampharetidae, Pectinariidae e Alvinellidae e o estado
“forma de crista” a Terebellidae e Trichobranchidae.

Na presente andlise foram codificados dois distintos caracteres referentes a
posicdo e a forma do prostdmio, cuja posi¢do foi interpretada de maneira similar a de
Rousset et al. (2003) e Glashy et al. (2004), sendo apenas acrescentada a posi¢cdo do
prostdbmio em relacdo ao labio superior (carater 1). Como a presente analise esta focada
nas relagdes internas da familia Terebellidae, diferentemente de Rousset et al. (2003) e
Glasby et al. (2004), foi codificada também uma variacdo na forma do prostémio
fundido ao labio superior. Essa variacdo esta relacionada com a presenca de expansdes
laterais, conferindo uma forma trilobada ao prostdmio, em todas as espécies da
subfamilia Polycirrinae (carater 2).

A discussao a respeito do peristbmio levou em consideracdo a sua origem pré-

segmentar e a presenca dos labios superior e inferior (Rouse & Pleijel, 2001; Rousset et
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al.. 2003; Garraffoni & Lana, 2004b; Capitulo 1 desta tese), ao contrario de Glasby et
al. (2004), que consideraram o peristdmio ou segmento bucal (carater 14) como sendo o
primeiro segmento. Apesar da utilizacdo de trés estados distintos no carater labio
superior (“compacto”, “alongado” e “expandido”; figura 1), algumas espécies (por
exemplo, Hadrachaeta aspeta, Axionice maculata, Thelepus cincinnatus, Amphitritides
gracilis, Terebella pappus) parecem possuir padrdes intermediarios entre os estados
“compacto” e “expandido”. Esta forma intermedidria apresenta pequenas saliéncias
provenientes de lobulos localizdos ao longo de sua margem. Contudo, nitidamente,
estes pequenos lébulos sdo menos desenvolvidos do que as expansfes observadas nos
estados “expandido” ou *“alongado” (figura 1), mas sdo mais salientes do que a ténue
membrana observada no estado “compacto”. Nesse exemplo é evidente o quéo dificil é
delimitar os estados dos caracteres, visto que muitas das diferencas sdo minimas a ponto
de dificultar a compreensdao do nimero correto de padrbes morfolégicos. O padrédo
intermediério foi codificado como “compacto”. Entretanto, é importante ressaltar a
existéncia de uma variabilidade morfolégica maior do que se imaginava quanto a forma
do labio superior em Terebellidae.

A interpretagdo da posicédo e da forma do primeiro segmento foi a mesma
adotada por Garraffoni & Lana (2004b). Entretanto, no presente estudo foi necessaria a
incluséo de novos caracteres que expressassem as variagdes observadas nas espécies das
outras subfamilias de Terebellidae, ja que Garraffoni & Lana (2004b) haviam analisado
apenas as espécies de Trichobranchinae. Um dos novos caracteres adotados diz respeito
a superficie do primeiro segmento eversivel, ja que a presente analise também inclui o
género Artacama. Este possui o primeiro segmento eversivel, como as espécies de
Trichobranchus, mas contém papilas conspicuas dispostas em fileiras longitudinais.
Assim, a superficie do segmento eversivel das espécies de Trichobranchus apresenta o
estado “sulcado” e as espécies de Artacama possuem o estado “papiloso”. Foi detectada
também a presenca de trés diferentes padrdes morfologicos na forma do primeiro
segmento que esta deslocado ventralmente encobrindo parte da regido bucal. A primeira
forma apresenta “l6bulos expandidos nas laterais” com a presenca de “banda mediana
na regido médio-ventral conectando os I6bulos” ou a “presenca de fenda entre os
I6bulos”. Parte dessa nova interpretacdo foi discutida minunciosamente por Garraffoni
et al. (em preparacdo). O segundo padrdo encontrado, forma “continua”, é formado, na
verdade, pelo préprio segmento como uma estrutura continua, sem lébulos ou fenda.
Este estado do carater também apresenta uma grande variacdo no grau de

desenvolvimento da estrutura continua do primeiro segmento, ja que ela pode ser uma
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larga banda continua ao longo de todo o segmento, chegando a encobrir parte da regido
bucal, ou apenas uma pequena cicatriz na base deixando toda a regido bucal a vista. O
terceiro e ultimo padrdo foi a forma bulbosa. Essa estrutura ja foi visualizada em outras
espécies de Polycirrus ndo examinadas no presente trabalho (p. ex. P. paivai Garraffoni
& Costa, 2003, P. boholensis Hutchings & Glasby, 1986, P. parvus Hutchings &
Glasby, 1986) e Lysilla (L. pacifica Hessle, 1917; Hutchings & Glasby, 1986).

Figura 1. Regido anterior de Terebellidae, em vista ventral: trés dos principais
padrées morfologicos relativos a forma do prostdomio (modificado de Hutchings,
2000a). Legenda: LSE, labio superior expandido; LSA, labio superior alongado; LSC,
labio superior compacto. Escala: 1 mm.

Branquias (9-24)

Ha uma grande diversidade nas formas e distribuicdo das branquias dos
Terebellomorpha (Glasby et al, 2004), o que é igualmente valido para o sub-grupo dos
Terebellidae (Figura 2).

Holthe (1986b) discutiu a provavel evolucdo dos diferentes padrdes branquiais
nos terebelideos. Contudo, apesar desse esforco inicial, continua comum, na literatura, a
utilizacdo de termos genéricos e muitas vezes vagos, para descrever a variabilidade
morfoldgica destas estruturas. Estes fatos, aliado a falta de estudos que interpretem e
comparem as diferengas morfoldgicas observadas nas branquias, ocasionaram perda de
informacdes que poderiam contribuir concretamente para a melhoria da sistematica do

grupo. Para tentar reverter este quadro e melhor expressar a variabilidade branquial
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observada, o presente trabalho codificou os varios caracteres branquiais utilizados no
presente estudo levando em consideragdo: 1) formato, nimero, tamanho e posicédo, 2)
forma, posicdo, tamanho e insercdo do pedunculo branquial, 3) forma, diametro e
insercdo dos filamentos branquiais.

De uma maneira geral, trés distintos arranjos podem ser reconhecidos, com base
no formato e nimero das branquias (Figura 2): branquias filiformes ndo ramificadas
originadas em distintos pontos no segmento (Figura 2a), branquias pareadas, que
apresentam varias formas distintas (Figuras 2b, c, d) e branquia lamelar Gnica (3a).

As branquias filiformes ndo ramificadas originadas em distintos pontos podem
estar presentes no segundo e terceiro segmentos, ou do segundo ao quarto segmento.
Estdo distribuidas de forma a “ocupar ininterruptamente toda parte dorsal do segmento”,
ou apresentar um “espaco no centro do conjunto de branquias dispostas ao lado de cada
par de notopddios”. Os individuos que possuem as branquias filiformes distribuidas
ininterruptamente na parte dorsal podem apresentd-las “até préximo a insercdo do
notopddio” ou “estendendo-se além dessa inser¢do”. Um carater ndo utilizado no
presente estudo, mas que podera ser Gtil no futuro, é a disposicdo das branquias
filiformes no dorso, que podem formar uma linha horizontal Gnica ou estar dispersas em
varias fileiras ao longo de todo o segmento.

Branquias pareadas, quando presentes, localizam-se a partir do segundo
segmento, com excecdo de Scionella japonica, na qual se apresentam no quarto
segmento. Como descrito para as branquias filiformes ndo ramificadas, as branquias
pareadas estdo presentes no segundo e terceiro segmentos ou do segundo ao quarto
segmento. Assim, como indicado pelo Capitulo 1 desta tese, o surgimento e
desenvolvimento gradual das branquias ao longo do tempo ocasionardo, em alguns
casos, “diferengas no tamanho dos distintos pares branquiais”, ja que o segundo par de
branquias somente se desenvolvera quando o primeiro par tiver iniciado o seu
crescimento, sendo o mesmo valido para o crescimento do terceiro par. Além da
possivel variacdo no tamanho foi também observada uma variagdo na posic¢do da origem
das branquias no segmento, que podem estar na parte “anterior”, “mediana” ou
“posterior” do segmento. Os pares branquiais existentes nos primeiros segmentos
também podem variar sua disposi¢do ao longo do corpo, estando “dispostas em linha”,
ou “com os pares posteriores deslocados dorsalmente em relacdo ao primeiro par” ou
ainda “com o segundo par deslocado dorsalmente em relacdo aos pares do primeiro e

terceiro segmentos”.
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Figura 2. Padrdes morfoldgicos das branquias em Terebellidae (modificado de
Malmgren, 1866). A. Thelepus cincinnatus (branquias filiformes originadas de varios
pontos), B. Neoamphitrite grayi (brédnquia arborescente com dicotomias originadas
apenas nas partes finais dos ramos branquiais), C. Amphitrite johnstoni (branquias
arborescentes com os ramos secundarios com diamétros menores que 0S ramos
primarios), D. Amphitrite cirrata (branquia com ramos distais filamentosos).

As chamadas “branquias dicotdbmicas” apresentam, na verdade, varios padroes
morfologicos distintos. Assim, preferiu-se codificar, inicialmente, um carater geral,
denominado branquias dicotdmicas, apenas para distinguir esse padrdo dos demais tipos
de branquias presentes no segundo, terceiro e quarto segmentos. Para facilitar as novas
interpretagdes, cabe aqui especificar algumas terminologias adotadas no intuito de obter
maior refinamento nas comparagfes. A branquia pareada possui duas partes distintas: 1)
um pedunculo, ramo ou tronco branquial que conecta a parte dorsal do segmento aos
filamentos branquiais, 2) os filamentos branquiais, que sdo as estruturas propriamente
vascularizadas. Os filamentos branquiais, por sua vez, estdo divididos em filamentos
primarios, originados diretamente do pedunculo braquial, e em filamentos secundarios,
originados dos filamentos primarios.

O tronco branquial pode estar “parcial ou totalmente ausente” em algumas
espécies, sendo os filamentos branquiais originados a “partir de uma pequena base”.
Em raros casos, o ramo branquial estd presente no primeiro segmento com branquia
(segundo segmento) e ausente no segundo segmento com branquia (terceiro segmento).
Rousset et al. (2003) sugeriram que uma das possiveis sinapomorfias para a familia
Terebellidae seria a presenca de um peddnculo branquial liso. Contudo, varias espécies
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analisadas no presente trabalho apresentam anela¢des ndo s6 no tronco branquial, mas
também nos filamentos branquiais.

Foram codificados diversos caracteres associados aos chamados filamentos
branquiais. Eles podem ser de fato “filiformes” (figura 2d) ou “apresentar dicotomias
sucessivas” (Figura 3c), porém, em ambos 0s casos os filamentos partem de um
pedunculo branquial. Fica evidente na literatura o recorrente erro de interpretacdo das
brénquias nos integrantes do género Artacama. Em algumas descri¢fes (p. ex Holthe,
1986b), estas branquias foram consideradas do tipo filiforme sem pedinculo aparente,
ou seja, uma forma de branquia morfologicamente idéntica a encontrada nos integrantes
da subfamilia Thelepodinae. Contudo, o procedimento aqui adotado trata este tipo de
branquia como filiforme (ou ndo ramificada), com origem a partir de um pedunculo
branquial, como ja aventado por Glasby et al (2004).

Nas varias espécies dos terebelideos, é possivel encontrar também variagdes de
didametros, origens e disposi¢cdes dos filamentos branquiais. Assim, os filamentos
primarios podem ser “mais espessos do que os secundarios” ou “ambos os filamentos
podem ser do mesmo diametro”, as dicotomias podem originar-se em “qualquer lugar
dos filamentos primarios” ou apenas “nas partes finais dos filamentos branquiais
secundarios”. Os filamentos branquiais estdo organizados em uma “forma circular,
formando um tufo” (Figura 3b) ou apresentam “formato arborescente” com as
dicotomias originando-se apenas dos filamentos secundarios formando bifurcacédo (Fig.
3c).

Lamelas laterais (25-27)

ProjecOes laterais, quando presentes, estdo aparentes no segundo, terceiro ou
quarto segmentos. Estdo, provavelmente, relacionadas com o aumento da superficie
para realizacdo de trocas gasosas, ja que 0s animais vivos apresentam o tegumento fino
e altamente irrigado. Para facilitar o entendimento dos trés diferentes padrfes de
lamelas laterais, cada um dos segmentos com ou sem lamelas (segundo, terceiro e
quarto segmentos) foi codificado separadamente. O primeiro padrdo foi “lamelas
laterais” (I6bulo localizado na area que corresponde ao espaco entre o notopddio e o
neuropddio). O segundo padrdo foi “lamelas ventro-laterais” ou lamelas semicirculares
e triangulares (I6bulos localizados na area correspondem ao espaco entre o notopodio e
0 inicio do escudo ventral, seqgundo McHugh (1995). Por ultimo, o padrdo “lamelas
dorso-ventrais”, corresponde a um verdadeiro colar presente em toda a circunferéncia

do terceiro segmento.
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Figura 3. Padrdes morfologicos das branquias em Terebellidae. A. Formato
arborescente com as dicotomias originando-se apenas dos filamentos secundarios
(Loimia medus) B. Filamentos brénquiais organizados em uma forma circular (Pista

sp.). C. Branquia lamelar tnica (Terebellides anuicomus). Escalas: A, B: 0,1 mm; C:
0.4mm.

Area glandular ventral (28-30)

McHugh (1995) definiu o escudo ventral, também chamado de A&reas
glandulares, como almofadas segmentares compostas de tecidos glandulares pareados
ao longo da superficie ventral dos terebelideos (ausente nos tricobranquideos). O escudo
¢ a area produtora de muco para a aglutinacdo das particulas que formam os tubos. Por
sua vez, Rousset et al. (2003) codificaram as areas glandulares toracicas como presentes
também em Ampharetidae e Trichobranchidae, e as denominaram “anelagdes ventrais

estendendo transversalmente ao longo do segmento” (por eles codificadas como
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“almofada ventral central” presente para as espécies de Terebellidae e Pectiinaridae).
Glasby et al. (2004), por outro lado, interpretaram esse carater diferentemente de
McHugh (1995) e Rousset et al. (2003) e o codificaram em quatro estados distintos:
“ausente ou pobremente desenvolvido”, “escudo ventral em forma de “V” bem
desenvolvido” em Pectinaria, e na grande maioria dos terebelideos analisados,
“almofadas laterais com estrito e fundo sulco médio ventral” nas especies de
Polycirrinae, “glandular estendendo-se através de toda a superficie antero-ventral” na
grande maioria dos telepodineos analisados. Colgan et al. (2001) consideraram a sua
presenga em Pectinariidae e Terebellidae como homoplastica.

Com base nas propostas existentes, € aqui adotada uma nova maneira de
descrever a regido que contém as areas glandulares (Figura 4). Com isto, a defini¢do dos
caracteres se torna mais objetiva, evitando termos como “ausente ou pobremente
desenvolvido” ou “bem desenvolvido”. Nos tricobranquineos foi observada apenas uma
prolongagdo ventral do tecido muscular presente nas lamelas, sem a presenga de uma
regido glandular distinta (Figura 4a). J& nos demais Terebellomorpha, esta regido
glandular pode estar restrita a apenas uma “banda continua na parte ventral do
organismo” (Figuras 4b e 4c), “bandas pareadas sem distingdo entre amofadas ventrais e
laterais” (Figura 4d), ou “disposta em duas bandas ou almofadas distintas”, sendo uma
ventral e outra lateral (Figuras 4e e 4f). As almofadas ventrais ndo possuem 0 mesmo
grau de desenvolvimento nas diversas espécies ou géneros, podendo ser bem
desenvolvidas e “estender-se acima das almofadas laterais” ou, quando menos
desenvolvidas, “localizadas abaixo das almofadas laterais”. E interessante notar que
mesmo as espécies da subfamilia Polycirrinae, que sdo organismos vageis, possuem

areas glandulares desenvolvidas (Hutchings 2000a; Glasby & Glasby submetido).
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Figura 4. Diferentes padrbes morfologicos da area glandular ventral. A.
Terebellides stroemii (Trichobranchinae), B. Isolda pulchella (Anpharetidae), C.
Alvinella pompejana (Alvinellidae), D. Thelepus sp. (Thelepodinae), E. Terebella
lapidaria (Terebellidae), F. Polycirrus caliendrum (Polycirrinae). Legenda: AGVL.:
area glandular ventral lisa; AGVU: area glandular ventral com almofada Unica; AVPM:
almofadas ventrais pareadas do mesmo nivel; AVPADb: almofadas ventrais pareadas
abaixo da altura das almofadas laterais; AVPAC: almofadas ventrais pareadas acima da
altura das almofadas laterais.
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Nefrideos (31-37)

Hessle (1917) comentou que a utilizacdo de caracteres do sistema excretor seria
de fundamental importancia para a compreensdo das relacbes filogenéticas dos
Terebellidae. Apesar desta correta adverténcia, poucos trabalhos posteriores
acrescentaram novas informacfes a esse respeito. O Unico caréater relativo ao sistema
excretor que aparece com alguma frequéncia nas descri¢bes sdo as papilas nefridiais
localizados nos primeiros segmentos, proximos aos notopodios (Figura 5). Essas
papilas, estruturas visiveis e de facil identificacdo, podem estar “ausentes” (Figura 5a),
localizadas anteriormente ao notopddio (“anterior”, Figura 5b), posteriormente ao
notopddio (“posterior”, Figura 5c¢), entre o notopodio e o neuropddio (“inferior”, Figura
5d) ou dorsal ao notopadio (“superior”, Figura 5e).

Em todas as espécies examinadas, menos naquelas do género Terebella, todas as
papilas nefridiais ocorrem na mesma posi¢cdo ao longo dos primeiros segmentos. As
espécies deste género possuem a papila nefridial superior no terceiro segmento e

inferior nos demais.
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Figura 5. Esquema demonstrando as vérias posi¢cdes das papilas nefridiais em
espécies de Terebellidae.

As papilas também fornecem indicios da existéncia de dimorfismo sexual nos
terebelideos, pelo menos durante o periodo reprodutivo. Benham (1927) comentou que,
apesar de ocorrerem em numero idéntico em ambos 0s sexos, as papilas dos machos séo
mais conspicuas e cilindricas, enquanto as das fémeas sdo mais discretas, reduzidas a
pequenas protuberancias. McHugh (1995: 411, carater 21: Papilas nefridiais do macho:

0; semelhantes as da fémea, 1; maiores que as da fémea) codificou apenas os machos
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das espécies de Nicolea e Ramex como detentores de papilas nefridiais maiores que as
papilas das fémeas. Porém, Benham (1927) comparou e identificou o dimorfismo sexual
entre os machos e as fémeas em varias outras espécies, como por exemplo, Terebella
ehlersi, Amphitrite kerguelensis, Lanicides vayssierei, Pista godfroyi e Leaena
wandelensis. Devido a dificuldade de interpretacdo das duas formas distintas de papilas
nefridiais, as distin¢cbes devidas a dimorfismo sexual ndo foram consideradas no

presente estudo.

Notopdodio e notocerdas (38-51)

Os notopddios estdo “presentes” em quase todas as espécies dos terebelideos como
uma “Unica expansdo” carnosa projetada dorso-lateralmente. Contudo, em algumas
espécies da subfamilia Polycirrinae, os notopddios estdo completamente “ausentes” e na
espécie Enoplobranchus sanguinus aparecem como “vérias expansfes filamentosas
conectadas na base” lembrando uma branquia (Figura 6).

Nos Terebellidae, bem como nos demais Terebellomorpha, a presenca de
notopddios delimita uma porcdo anterior chamada de térax, e uma porcao posterior
chamada de abdémen, independentemente do nimero de segmentos com notopddios.
Assim, a delimitacdo ou reconhecimento de um “torax” ndo se deve a existéncia de uma
divisdo ou septo, mais sim a presenca ou distribuicdo de notopddios, estruturas muito
variaveis nos Terebellidae. Levando em conta a subjetividade desta divisdo, foi evitada a
utilizacdo do termo torax preferindo-se codificar apenas os padrdes de ocorréncia dos
notopddios como presentes até a “metade do corpo” ou “presentes até préximo do
pigidio”. Para detectar a existéncia dos pequenos subgrupos existentes nas especies que
possuem notopddios presentes até a metade do corpo (varios géneros tem 0s nimeros fixos
de segmentos toracicos como caracteristicas diagndsticas correntes) foram codificados
também os segmentos iniciais e 0s medianos.

As variacGes morfoldgicas existentes nas diferentes estruturas presentes nas
notocerdas foram interpretadas e codificadas independentemente, diferindo de McHugh
(1995) e Glashy et al. (2004). Estes autores codificaram todas as variagdes morfoldgicas
das notocerdas, como limbo e serrilhamento, em um Gnico caréter?. Desta forma, em um

primeiro carater foi analisada apenas a “auséncia” ou a “presenca” do limbo, pois esta

2 McHugh (1995): 441, carater 12, notocerda: 0. Lisa, 1. serrilhada e sem limbo, 2. serrilhada e com um
pequeno limbo, 3. serrilhada com limbo na ponta, 4. na forma de saco; Glasby et al. (2004): 964, carater
20, notocerdas primarias: 0. ponta lisa, 1. capilar de ponta serrilhada (“flail tipped™), 2. pinada com pelos
arranjados em fileiras, 3. lisa de ponta serrilhada, 4. fortemente serrilhada (ndo “flail tipped™); carater 21-
notocerdas secundarias: 0. lisa; 1. delicadamente denticulada; 2. pinada com pélos arranjados em fileiras,
3. ponta serrilhada, 4. delicadamente denticulada e de ponta serrilhada, 5. fortemente serrilhada (ndo “flail

tipped”).
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estrutura estd presente apenas nas notocerdas “capilares”, estando completamente ausente
nas notocerdas “pilosas”. Posteriormente foi codificada a posi¢cdo do limbo na cerda
capilar, ja que essa estrutura esta presente na “base” ou no “apice” das cerdas. As
notocerdas que possuirem limbo na base tém a regido superior modificada na forma de
uma “lamina com serrilhas” em um dos lados. Como observado na matriz de dados e por
Glasby et al. (2004), as espécies consideradas detentoras de cerdas serrilhadas diferiram da
codificacdo apresentada por McHugh (1995). McHugh (1995), ao realizar uma analise
prévia para descobrir possiveis grupos externos para a posterior analise de Terebellinae,
considerou notocerdas serradas como presentes nos Polycirrinae e Ampharetidae e
ausentes em Trichobranchidae e Thelepodinae.

Notocerdas

Notopaodio
~ ramificado

Figura 6. Notopddio ramificado da regido anterior de Enoplobranchus sanguinea.
Escala: 0,1 mm.

A codificacdo dos diferentes feixes de notocerdas seguiu o padréo estabelecido por
Glasby et al. (2004), ja que cada fileira presente no notopodio foi codificada
separadamente. No presente trabalho foi considerada primaria a fileira com cerdas
maiores, e, correspondentemente, como secundaria a fileira com as cerdas menores. Com
esse tipo de divisao foi possivel detectar certos padrGes referentes as mudancas na forma
das cerdas entre as duas fileiras no mesmo notopodio, ou as mudancas na forma das cerdas

ao longo do conjunto de segmento com notocerdas. Assim, foram detectados trés padrbes
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distintos: 1) um tipo de cerda na fileira primaria e segundo tipo de cerda na fileira
secundaria ao longo de todos os segmentos com notopodios, 2) um mesmo tipo de cerda
em ambas as fileiras ao longo de todos os segmentos com notopddios, e 3) um tipo de
cerda em ambas as fileiras na parte anterior dos segmentos com notopddios e um segundo

tipo de cerda em ambas as fileiras na parte posterior dos segmentos com notopdodios.

Uncini (52-74)

As cerdas neuropodiais estdo “presentes” em quase todos os terebelideos sob a
forma de espinhos ou ganchos. Além disso, 0s uncini podem estar distribuidos apenas
nos segmentos sem notopodios ou ao longo de todo o corpo. Para facilitar o
entendimento dos diferentes padrBes existentes, assim como no caso das lamelas
laterais, cada um dos primeiros segmentos com ou sem neurocerdas (quinto, sexto,
sétimo e oitavo segmentos) foi codificado separadamente.

As variacbes morfoldgicas mais drasticas dos uncini ocorrem nos niveis
genéricos e subfamiliares (Holthe, 1986b; Garraffoni & Lana, 2004b). Contudo, apesar
das diferencas encontradas, ndo é dificil observar um padrdo comum a todas as formas.
Nesse sentido, os Capitulos 2 e 3 desta tese utilizaram a morfometria e diferentes tipos
de andlises multivariadas para estabelecer classes morfologicas que refletissem
diferentes estados quanto a forma geral das neurocerdas. Como resultado, trés padrdes
morfoldgicos gerais foram reconhecidos para a forma dos uncini: padrdo 1- “avicular”,
presente nas espécies das subfamilias Terebellinae-Thelepodinae; padrdo 2 -
“occipititum fino” presente nas espécies da subfamilia Polycirrinae; padrdo 3 -
“manubrio longo na forma de cabo”, presente na subfamilia Trichobranchinae. Foram
também identificados dois grupos morfolégicos dependendo do grau de
desenvolvimento do manudbrio, um primeiro com manubrio longo na forma de cabo, e
um segundo com manubrio curto. Por Gltimo, os Capitulos 2 e 3 também demonstraram
a inexisténcia de homologia entre 0 manudbrio longo na forma de cabo e o processo
posterior, sendo este Gltimo carater codificado distintamente da forma do manubrio.
Essa auséncia de homologia foi observada, de forma independente, tanto no Capitulo 1
desta tese como por Hausen (2005), ao analisar a quetogénese de espécies de
Terebellidae e constatar que cada uma das duas estruturas possui origem em regides
distintas da cerda.

Anadlises cladisticas anteriores (McHugh, 1995; Rousset et al, 2003; Glashy et
al, 2004) e descricOes das espécies de Terebellinae sempre se referiram a existéncia de

uma dupla fileira de uncini nos neuropodios. McHugh (1995) até sugeriu que a
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caracteristica seria uma apomorfia compartilnada pelas espécies dessa subfamilia.
Entretanto, estudos ontogenéticos fornecem informacg6es sobre a existéncia de apenas
uma fileira, com o deslocamento dos uncini, ao longo do desenvolvimento, para outras
regides do segmento (Capitulo 1 desta tese). Desta forma, a presente analise, seguindo a
interpretacdo proposta no Capitulo 1 desta tese, registrou a inversao na posicao de
alguns uncini (todas as espécies de Terebellinae, Figuras 7b, ¢, d) ou a permanéncia de
todos os uncini numa mesma direcdo (demais espécies analisadas, Figuras 7a, e, f). Nos
animais em que a fileira invertida esta presente, 0s uncini estdo posicionados de forma a
ficarem uns de frente para os outros (face a face, Figuras 7b, c), ou um de costa para o
outro (costa a costa, Figura 7d), estado observado apenas nas espécies de Lanice e
Loimia. Além da variacdo da posicdo do uncini na fileira invertida, também pode
ocorrer a variacdo no deslocamento dos mesmos. A fileira invertida pode estar alocada
junto com a primeira fileira estando apenas a posi¢cdo dos uncini invertida dando a
impressdo de existir apenas uma fileira (Figura 7c¢) ou a fileira invertida pode

efetivamente estar alocada em uma fileira separada da primeira (Figura 7b).
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Figura 7. Distribuicdo esquematica dos uncini da familia Terebellidae. A.
Espécies de Thelepodinae e algumas espécies de Polycirrinae (espécies que possuem
uncini nos neuropddio); B. Parte das espécies da subfamilia Terebellinae (p. ex.
Terebella, Pseudopista rostrata, Leaena abranchiata); C. Parte das espécies da
subfamilia Terebellinae (p. ex. Nicolea, Eupolymnia, Pista); D. Parte das espécies da
subfamilia Terebellinae (Loimia e Lanice); E. Parte das espécies da subfamilia
Trichobranchinae (Octobranchus, Trichobranchus e Unobranchus); F. Parte das
especies da subfamilia Trichobranchinae (Terebellides).
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Expansdo lamelar no neuropdédio (74)
Pequena expansao posicionada entre a parte lateral do corpo e a parte superior
do neuropodio abdominal (Figura 8). Este carater foi visualizado apenas nas espécies

Artacama valparaisiensis e A. benedeni.

Figura 8. Expanséo lateral do neuropddio abdominal (ELNA) visualizado numa
espécie do género Artacama (modificado de Rozbaczylo & Méndez, 1996).

Diafragma (75)

A codificagdo desse carater foi inteiramente baseada no trabalho de Zhadan &
Tzetlin (2003), que realizaram estudos anatémicos em diversas espéecies de Terebellidae
e descreveram a presenca de diafragma na forma de funil ou reto. Apesar de se
referirem a posicdo do diafragma, o carater ndo foi utilizado devido a incongruéncias
nas informac6es. Zhadan & Tzetlin (2003) afirmaram que Terebellides stroemii possui 0
diafragma entre o quarto e quinto segmentos. Contudo, nos espécimes analisados no
presente trabalho e na figura do trabalho original (Zhadan & Tzetlin, 2003: 272, fig. 6)
observa-se claramente que o diafragma esta localizado entre o terceiro e quarto

segmentos ou entre o primeiro e segundo quetigero.

Caracteres ecoldgicos (76-78)

Quase todos os Terebellidae, com excecdo dos Polycirrinae que ndo constroem
tubos, posicionam seus tubos parcialmente enterrados no sedimento, com os tentaculos
bucais se protraindo da regido anterior. A Unica excecao € o género Lanice que possui a
abertura na parte inferior, enterrada no sedimento, estando a parte superior fechada por
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varias ramificacdes do tubo. Estas ramificacbes podem alterar o proprio padrdo das

correntes em areas densamente povoadas por estes animais (Callaway, 2003).

Reproducéo (79)

A utilizacdo de caracteres larvais e dos modos de reproducdo ndo é novidade nos
estudos cladisticos em Polychaeta (Rouse & Fitzhugh, 1994, Nygren, 1999; Nygren &
Sundberg, 2003; McDonald, 2003; Kupriyanova, 2003). Infelizmente ndo foi possivel
utilizar muitos caracteres reprodutivos devido a sua grande homogeneidade na familia
Terebellidae (Capitulo 1 desta tese). Isto se torna evidente com a comparacdo das
especies de Terebellidae com as especies de Sabellidae. Rouse & Fitzhugh (1994)
utilizaram varios caracteres reprodutivos em sua analise cladistica destes ultimos, como
0 modo de reproducdo (carater 38), distribuicdo dos gametas ao longo do corpo (carater
39), espermiogénese (carater 41) e morfologia do espermatozdide (carater 42). Tais
caracteres ndao sdo aplicaveis aos terebelideos (p. ex. 0os gametas estdo dispersos por
toda a cavidade celomatica ou ha apenas reproducdo sexuada com sexos separados, nao
havendo nenhum registro de hermafroditismo ou reproducéo assexuada). Por outro lado,
até mesmo as informagdes béasicas sobre a reproducdo destes animais sdo insuficientes
ou ausentes. Jamieson & Rouse (1989) registraram apenas a existéncia de
espermatozéide do tipo “ect-aquasperm” em Streblosoma acymatum e o tipo “ent-
aquasperm” em Nicolea zostericola.

O unico dado reprodutivo mais consistente diz respeito ao aparecimento da larva
aul6fora nas espécies de Loimia e Lanice. Bhaud (1988a), Marconi & Bhaud (1995) e
no Capitulo 1 desta tese teceram uma série de comentarios a respeito das adaptacGes das

larvas planctotréficas envoltas por um tubo mucoso, tipicas destes géneros.

Discrepancias entre as descricdes da literatura e a morfologia dos espécimes
observados

Devido ao grande nimero de taxons analisados, algumas discrepancias foram
encontradas ao se comparar as observacgdes efetuadas com as informagdes derivadas da
literatura (Tabela 6). Nestas situacdes a codificacdo foi sempre feita de acordo com as

observacdes pessoais do autor.
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Tabela 6. Discrepancias entre as informagdes da literatura e as observagdes da

presente analise.

Espécie

Descricao na referéncia original

Observado no presente trabalho

Amphitritides gracilis

Arranooba booromia

Artacama benedeni
Axionice maculata
Eupolymnia nesidensis

Hadrachaeta aspeta

Lanice conchilega

Lanicides attenuata

Longicarpus modestos

Eupolymnia nebulosa
Nicolea amnis

Neoleprea
macrocercus

Neoleprea booligal
Pseudoproclea
australis
Reteterebella aloba
Reteterebella
queenslandia

Terebella pappus

Terebella
tantabiddycreekensis

Labio superior moderadamente
(Holthe, 1986a)

Ocelos ausentes, no desenho da descricdo
original as fileira de uncini invertidos
encontra-se  em duas fileiras distintas
(Hutchings & Glasby, 1988)

N&do existe informagdo sobre os cirros
pigidiais Blankensteyn (1988)
Papilas nefridiais no sexto e
segmentos (Holthe, 1986a)

Papilas nefridiais do terceiro ao oitavo
segmento (Holthe, 1986a)

Lamelas pobremente desenvolvidas no
quarto e quinto segmentos (Hutchings, 1977)

longo

sétimo

Ocelos e papilas nefridiais no terceiro
segmento presentes (Holthe, 1986a)

Uncini das fileiras invertida dispostos “frente
a frente” e papilas nefridiais do oitavo ao
décimo segmento (Hutchings & Glashy,
1990)

Presenca de cerdas serrilhadas (Hutchings &
Murray, 1984)

Tronco branquial liso (Rousset et al., 2003)
16 e 17 pares de segmento com notopddios
(Hutchings & Murray, 1984; Hutchings &
Glasby, 1988), Hutchings & Murray (1984)
descreveram essa espécie como tendo
“uncini a partir do quinto segmento,
inicialmente em uma Unica fileira e em duas
fileiras a partir do décimo segundo segmento
(sétimo uncinigero)”. Entretanto, caso o
primeiro segmento com duas fileiras seja o
sétimo segmento com uncini, entdo os uncini
em fileiras invertidas iniciam-se do décimo
primeiro segmento

Uncini em fileiras invertidas a partir do
décimo primeiro segmento (Hutchings,
1997)

Nefrideos do terceiro segmento presente,
fileira de uncini invertida a partir do nono
segmento (Hutchings & Glashy, 1988)
Fileira de uncini invertida a partir do décimo
segmento (Hutchings & Glasby, 1990)
Papilas nefridiais do terceiro ao quinto
segmentos (Hutchings & Glasby, 1988)
Lamelas laterais presentes (Hartman, 1963;
Hutchings & Glasby, 1988), papilas
nefridiais no terceiro e do sexto ao oitavo
segmentos (Hutchings & Glashy, 1988)
Ocelos presentes, papilas nefridiais presentes
no terceiro segmento (Hutchings & Murray,
1984)

Terceiro par de branquias localizado na
juncdo do quarto e quinto segmentos
(Hutchings & Glasby, 1988)

Labio superior compacto

Ocelos presentes em duas manchas
laterais no prostbmio, ambas as
fileiras invertidas dispostas em uma
Unica linha

Cirros pigidiais presentes

Papilas nefridiais do quinto ao sétimo
segmento

Papilas nefridiais do terceiro ao quinto
segmento

Lamelas presentes apenas no terceiro
e quarto segmentos, sendo que a
lamela do quarto segmento era menor
que do segmento anterior

Ambas estruturas estavam ausentes

Uncini das fileiras invertida dispostos
“costa a costa” e papilas nefridiais do
sexto ao nono segmento

Auséncia de cerdas serrilhadas

Tronco branquial com anelacdes

19 pares de segmento com
notopddios, uncini em filieras
invertidas a partir do décimo
segmento

Uncini em fileiras invertidas a partir
do nono segmento

Nefrideos do terceiro segmento
ausente, fileira de uncini invertida a
partir do décimo primeiro segmento.
Fileira de uncini invertida a partir do
décimo primeiro segmento

Papilas nefridiais do terceiro ao
sétimo segmentos

Lamelas laterais ausentes, papilas
nefridiais do terceiro ao quinto
segmentos.

Ocelos ausentes, papilas nefridiais
presentes no terceiro e do sexto ao
nono segmentos.

Terceiro par de branquias localizado
efetivamente no quarto segmento, mas
na sua parte posterior.
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Tabela 6. (Cont.)
Ramex californiensis

Hutchingsiella
cowarrie

Tyira owensi
Spinosphaera
hutchingsae
Euthelepus marchinbar
Euthelepus serratus
Rhinothelepus macer
Pseudothelepus binara

Amaeana apheles

Thelepus pulvinus

Lanassa venustula

Papila do primeiro notopddio (terceiro
segmento) sem cerda (Hartman, 1944)
Ocelos presentes, uncini das
invertidas  dispostos  “costa a
(Hutchings, 1997)

Labio superior compacto (Hutchings, 1997)
Ocelos presentes em duas manchas laterais
no prostdmio (Londofio-Mesa, 2003)

Uncini a partir do quarto segmento
(Hutchings, 1997)

Notocerdas presentes até proximo do pigidio.
(Hutchings & Glasby (1986¢)

Ocelos presentes em duas manchas laterais
no prostémio (Hutchings, 1997)
Uncini a partir do sexto
(Hutchings, 1997)

Notopddios a partir do terceiro segmento
(Hutchings & Glashy, 1986b)
Papilas nefridiais ndo
Hutchings (1990)

fileiras
face”

segmento
visiveis

eram

Papilas nefridiais presentes no terceiro, sexto
e no sétimo segmentos (Holthe, 1986a)

Papila nefridial presente no terceiro
segmento

Ocelos ausentes, uncini das fileiras
invertidas dispostos “face a face”.

Léabio superior expandido

Ocelos  presentes em  fileiras
irregulares ao longo do prostémio
Uncini a partir do quinto segmento

Notocerdas presentes no maximo até
metade do corpo
Ocelos ausentes

Uncini a partir do quinto segmento

Notopédios a partir
segmento

Presenca de um par de pequenas
expansdes cilindricas, papilas
nefridiais, na parte posterior do
notopddio do quarto segmento

Papilas nefridiais presentes apenas no
terceiro segmento

do segundo

RESULTADOS

Foram gerados 96543 cladogramas mais parcimoniosos, com 384 passos, indice
de consisténcia igual a 0,2552, indice de retencdo igual a 0,7617e indice reescalonado
de 0,1944. Para se ter uma melhor idéia de quais clados foram integralmente suportados
nos 96543 cladogramas foi realizado o consenso estrito (Figuras 9-10). O cladograma
de consenso apresentou varios ramos resolvidos entre as espécies do grupo interno,
além de demonstrar a condicdo monofilética da familia Terebellidae. O maior numero
de relacdes filogenéticas ndo resolvidas (politomias) ocorreu entre as espécies da
subfamilia Thelepodinae, que se mostrou ndo monofilética apo6s o teste de parcimonia,
ja que uma unica espécie deste taxon, Laphania boecki, apareceu, em todos os
cladogramas mais parcimoniosos, como grupo irmao da subfamilia Polycirrinae, outro
taxon monofilético. Contudo, esse posicionamento pode estar mais relacionado com
problemas metodolégicos intrinsecos a codificagdo adotada do que refletir um real
compartilhamento de novidades evolutivas, como discutido adiante. A subfamilia
Trichobranchinae foi o Unico tdxon que apresentou, ao mesmo tempo, a condi¢do
monofilética e uma resolucdo total das relacdes filogenéticas das espécies inclusas..

Apesar do consenso apresentar uma boa resolucdo, quase todas as relagdes
filogenéticas foram suportadas por homoplasias e poucos clados apresentaram
agrupamentos suportados por sinapomorfias. Dos 31 géneros com um ndmero minimo

de representantes para teste da condicdo monofilética, apenas seis apresentaram
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novidades evolutivas exclusivas apds o teste de parcimoénia e outros cinco géneros
apresentaram homoplasias como caracteristicas sinapomarficas. Nem mesmo o grupo de
especies de terebelineos conhecidos como abranquiados, em uma clara referéncia a uma
perda secundaria da estrutura branquial, formaram um taxon monofilético, pois das 15
espécies codificadas apenas 11 compartilharam um ancestral exclusivo.

Sinapomorfias ndo homoplasticas apareceram para alguns poucos grupos:

- 0 clado formado pelas espécies da familia Terebellidae (prostémio, na forma de
uma crista dorsal, fundido a parte dorsal do labio superior; tentaculos bucais
prostomiais; area glandular ventral saliente com distincdo das almofadas; tentaculos
bucais ndo retrateis- caracteres 1-1; 2-1; 29-1; 81-0).

- 0 clado formado pelas espécies da subfamilia Polycirrinae (prostbmio com
expansoes laterais, almofadas ventrais abaixo das almofadas laterais, forma dos uncini
no adulto do tipo occipitium fino, tubo presente- caracteres 2-1, 30-0,63-2, 76-1).

- 0 clado formado pelas espécies da subfamilia Trichobranchinae (area glandular
lisa sem formacéo de almofadas; manubrio longo na forma de cabo- caracteres 28-0,64-
1).

- 0 clado formado pelas espécies do género monofilético Terebellides (presenca
de branquias originadas de um Unico ponto- carater 12-1);

- 0 clado formado pelas espécies do género monofilético Artacama (expansdes
na forma de lamela na parte dorsal dos neuropddios abdominais- carater 74-1);

- 0 clado formado pelas espécies do género monofilético Terebella (distribuicdo
das papilas nefridiais em posicoes diferentes ao longo do corpo- carater 32-1);

- 0 clado formado pelas espécies do género monofilético Loimia (mudanca da
forma avicular para a forma pectinada- carater 62-1; forma dos uncini no adulto
pectinada- carater 63-1, );

- 0 clado formado pelas espécies do género monofilético Lanice (tubo com

ramificado no exterior- carater 80-1).
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L—— Octobranchus longipes
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Terebellides stroemi

— Trichobranchus lobiungens

L—— Trichobranchus glacialis
— Aracama benedini

b———— Artacama valparaisiensis

Amphitrite cirrata
— Amphirite rubra

L—— Longicarpus modesta

Amphitrite variabilis

Amphiritides graciis

Amphitrtides thya

Arranooba boaromia
— Axionice maculata

L Paraxionice artifex
Baffinia bizeriata

Hutchingsiella cowarrie

Lanassa exelysis

Morgana bisetosa
Phisidia aLrea

{ Phisidia rubrineata
Proclea malmgreni

Pseudoproclea australis

Spinosphaera hutchingsae

Eupistella darwini

Eupolyming congruensis

Eupolymnia nesidensis

Eupolymnia nebuloza
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— Lanazsa venustula

L | eaena abranchista

Lanicides aftenuata
— Lanice conchilega
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—— Loimia ingens

b————— | oimia sppgua
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Lanicola lobata

Leaena minuta

Longicarpus nodus
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Figura 10

Neoamphitrie affinis

Grupo externo

Trichobranchinae

Terehellinae

Figura 9. Consenso estrito sumarizando as relagdes filogenéticas obtidas em 96543
cladogramas mais parcimoniosos, com 384 passos, indice de consisténcia igual a
0,2552, indice de retencdo igual a 0,7617e indice reescalonado de 0,1944.
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Nealeprea hooligal
—’—: Neoleprea macrocirrus
Tyra owensi

Nicolea amnis

Nicoles gracilibranchis
Nicolea venustila

Paraeupolymnia carus

Paraeupolymnia uspiana

Paramphitrite tretrabranchiata

Pista elongata

Pista corriertis

Pista cristatapgua
Pista lornensis

Proclea graffi

Pseudopista rostrata
Rameyx californiensis

— Reteterebella aloba

L Reteterebella queensland

Scionelia japonica

Terebela lapidaria

_: Terebella pappus
Terehella tantabidycreek

Laphania boeki

Amaeana apheles
{ Amaeana triobata
Polycirrus caliendrum

Lyssila jennacubinae

Palycirrus abrolhensis

Lyssilla hilobata
Biremis blandi

_: Enoplobranchus sanguineus
Hauchiella renila

Hauchiglla tribullata

Polycirrus broomensis

Decathelepus ocellatus

Glogsothelepus mexicanus

Parathelepus collariz

Rhincthelepus lobatus

Rhincthelepus macer

— Euthelepus serratus
Euthelepus marchinbar
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{ Pseudostreblozoma longa
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Streblozoma harimanae
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Figura 10. Continuacdo do consenso estrito da figura 9.
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DISCUSSAO

A monofilia de Terebellidae

A dificuldade para reconhecer um ou mais carateres derivados que definam os
Terebellidae como grupo natural esta implicita nas analises filogenéticas do taxon, tanto
de base molecular como morfoldgica, devido ao baixo nimero de representantes e ao
restrito conjunto de caracteres utilizados (Féral et al., 1992; Brown et al., 1999; Colgan
et al., 2001; Rousset et al., 2003, mas veja McHugh, 1995; Rousset et al., 2003; Glasby
et al., 2004).

As analises moleculares sempre se ressentiram da utilizacdo de um baixo
nimero de tdxons terminais para representar os terebelideos, caso das trés espécies na
analise de Brown et al. (1999), quatro em Rousset et al. (2003), cinco em Feral et al.
(1992) e nove em Colgan et al. (2001). Além disso, os poucos representantes da familia
apareceram sempre como um grupo ndo monofilético. Apesar disto, em cada uma das
diferentes analises moleculares, compartilhavam diferentes ancestrais comuns com
espécies integrantes da Alvinellidae, ou dos Pectinariidae e até mesmo dos Echiura. Por
outro lado, analises morfoldgicas, além de enfrentarem o0s mesmos problemas
reportados para as andlises moleculares, tém tido dificuldades para reconhecer
homologias primarias, 0 que torna pouco robusta a hipdtese de monofilia do grupo.

McHugh (1995) foi a primeira autora a indicar a monofilia dos terebelideos em
uma analise que utilizou apenas um representante de cada uma das quatro subfamilias
de Terebellidae (Amphitritinae, Thelepodinae, Artacaminae, Polycirrinae) como grupo
interno, e dois representantes da familia Trichobranchinae (Terebellides,
Trichobranchus) como grupo externo, além de utilizar somente seis caracteres.
Posteriormente, Fauchald & Rouse (1997), baseados em informacgdes da literatura,
comentaram que a presenca de multiplos palpos sulcados de origem prostomial poderia
ser uma sinapomorfia do taxon. Rousset et al. (2003) também sugeriram a monofilia do
grupo, em uma analise baseada em quatro espécies de Terebellidae, propondo como
carater derivado a presenca de branquias lisas. Por ultimo, Glasby et al. (2004)
afirmaram que a presenca da membrana tentacular na forma de crista seria uma
sinapomorfia para os terebelideos, excluindo os tricobranquideos. Este tltimo grupo foi
codificado como detentor de membrana tentacular lobada, assim como os representantes
dos Ampharetidae, Pectinariidae e Alvinellidae (Glasby et al., 2004).

Neste contexto, o presente estudo realizou a analise mais abrangente dos taxons

supra-especificos referidos a Terebellidae, utilizando 82 caracteres de morfologia
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externa, interna ou ecoldgicos observados em 96 espécies. Devido a abrangéncia, tanto
no namero de representantes utilizados quanto na diversidade morfoldgica mapeada, a
demonstracdo conclusiva da monofilia da familia deve ser considerada relevante para a
estabilizagdo nomenclatural do grupo, pelo menos dentro de uma perspectiva lineana.

Esta analise contribui para corrigir alguns erros resultantes de incongruéncias
correntes que dificultam as definicdes de apomorfias para os terebelideos. Rousset et al.
(2003) comentaram que as branquias lisas poderiam representar uma novidade evolutiva
compartilhada pelos integrantes do tdxon Terebellidae. Entretanto, utilizaram poucos
tAxons em sua analise, além da sua lista de caracteres estar voltada primariamente para o
estudo das relagcdes filogenéticas da familia Alvinellidae Assim, ndo observaram a
existéncia de branquias aneladas em varios outros terebelideos (Glasby et al., 2004;
presente trabalho), caracteristica também presente nos grupos externos, como é o caso
dos anfaretideos Glyphanostomum sp. e Isolda pulchella.

A presencga de uma &rea glandular ventral saliente com almofadas distintas foi
considerada uma caracteristica apomorfica para os Terebellidae (perdida em
Trichobranchinae), com um segundo estado, area glandular ventral composta por uma
almofada Unica, referido para Ampharetidae e Alvinellidae. Com essa codificacdo, as
espécies das trés familias possuem uma area glandular, mas com dois padrdes distintos.
Assim, o reconhecimento de um padrdo morfologico compartilhado Unico e exclusivo
nos terebelideos ocorreu devido a reinterpretacdo efetuada no presente trabalho (mais
detalhes na discussao dos caracteres). Anteriormente, McHugh (1995) havia demostrado
que o caréater escudo ventral seria uma caracteristica sinapomorfica para os Terebellidae.
Contudo, estudos posteriores contestaram a validade desta condicdo apomérfica como
sinapomorfia dos terebelideos, j& que um escudo ventral também estava presente em
outros Terebellomorpha (Pectinariidae, Ampharetidae e Alvinellidae), sendo
provavelmente plesiomorfico para esse Ultimo tdxon (Rouse & Pleijel, 2001; Glasby et
al., 2004).

A reinterpretacdo das estruturas prostomiais, contrariando a analise de Glasby et
al. (2004), também favoreceu o aparecimento de mais uma sinapomorfia para 0s
Terebellidae. Glasby et al (2004) codificaram 0 mesmo estado do carater para as
especies de Trichobranchidae e Ampharetidae (Glasby et al., 2004: 964, carater 44:1) e
um segundo estado para as espécies de Terebellidae (Glasby et al., 2004: 964, carater
44:2). Contudo, a analise do desenvolvimento da regido cefalica (Capitulo 1 desta tese
mais a definicdo para a crista dorsal fornecida por Glasby et al. (2004), regido que

comporta os ocelos), torna plausivel a inferéncia de homologia entre as estruturas
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presentes na regido anterior de todos os terebelideos, incluindo os tricobranquideos.
Esta inferéncia de homologia pode tornar-se uma hipdtese ainda mais robusta quando
considerada, como no presente trabalho, a origem dos tentaculos bucais, ja que nas

espécies de Terebellidae sdo de origem prostomial e nos Ampharetidae, peristomial.

A possivel monofilia da subfamilia Terebellinae

A espécie Laphania boecki, integrante da subfamilia Terebellinae, foi a Unica
das 63 espécies utilizadas no presente trabalho a se posicionar fora da subfamilia,
aparecendo como grupo irmao do clado que contém todos os integrantes da subfamilia
Polycirrinae. Todavia, a relacdo filogenética (L. boecki (Polycirrinae)) foi
provavelmente causada por problemas inerentes a codificacdo dos caracteres e ndo ao
compartilhamento de algum carater apomorfico presente no ancestral exclusivo dos dois
grupos. Este problema de codificacdo se deve provavelmente ao fato de L. boecki ndo
possuir branquias, o que forcou a aplicacdo de “?” aos varios caracteres subordinados.
Além disso, € a Unica espécie dos terebelideos a apresentar os primeiros uncini no nono
segmento. A presente codificacdo dos primeiros segmentos com uncini foi realizada
apenas para 0 quinto, sexto, sétimo, e oitavo segmentos. Sendo assim, o caso de L.
boecki ndo deve ser considerado razéo para refutar a monofilia de Terebellinae, ja que
se trata muito mais de um artefato de técnica do que de uma real auséncia de
sinapomorfia. Além disso, outro fator que reforca a idéia de monofilia deste taxon é a
andlise cladistica realizada por McHugh (1995) que demostrou a condigdo apomdrfica
do carater fileira dupla de uncini, encontrado apenas nos terebelineos.

E interessante notar que apesar da subfamilia apresentar sinapomorfias, como a
altura das almofadas ventrais pareadas acima da altura das almofadas laterais ou
branquias dicotémicas, sua diagnose corrente esta formulada a partir de caracteristicas
plesiomérficas, adicionalmente delimitadas a partir de caracteres genéricos que pouco
auxiliam na diferenciacdo dos grupos (Tabela 7). A Unica caracteristica presente na
diagnose corrente da subfamilia e que apareceu como apomorfica , foi a presenca de
fileiras duplas de uncini. Porém, devido a reinterpretacdo proposta no Capitulo 1 e da
forma com que este carater foi codificado, a caracteristica exclusiva foi denominada

como fileira de uncini invertida presente no décimo primeiro segmento.

A monofilia da subfamilia Polycirrinae
A monofilia de Polycirrinae foi suportada pela presenca do prostomio fundido ao

labio superior na forma de crista dorsal com expansao lateral, almofadas ventrais abaixo
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das almofadas laterais e auséncia de tubo. Polycirrinae é a Unica subfamilia de
Terebellidae, que, independentemente da analise (Colgan et al. 2001; Glasby et al.
2004; presente analise) ou da natureza dos caracteres analisados (morfologicos ou
moleculares), sempre aparece como grupo monofilético. Ao contrério do que ocorre
com Terebellinae e Thelepodinae, algumas das apomorfias compartilhadas pelas
especies de Polycirrinae estdo incorporadas na diagnose corrente do grupo (Tabela 7).
Um exemplo disto pode ser encontrado na revisdo dos Polycirrinae da Australia
(Hutchings & Glasby, 1986b), que registrou na diagnose da subfamilia a presenca de
membrana tentacular (prostdmio) expandida com expansdes laterais (Tabela 7).

A ndo-monofilia da subfamilia Thelepodinae

A subfamilia Thelepodinae, independente do método utilizado, morfoldgico
(Glashy et al. 2004; Garraffoni, submetido; presente analise) ou molecular (Colgan et
al. 2001), sempre apareceu como ndo monofilética. A presente analise apenas reforcou
0 quao problematico € esse taxon, ja que apos o teste de parcimoénia ndo foi encontrada
nenhuma sinapomorfia que suportasse a monofilia do taxon. Além disto, algumas
espécies da subfamilia compartilharam mais sinapomorfias (homoplasias) com espécies
de Polycirrinae do que as demais espécies dos telepodineos.

Desta forma, o presente estudo apenas reforca a idéia da ndo validade dos
Thelepodinae como grupo natural. No entanto, como ndo houve consenso sobre o
relacionamento filogenético das espécies que compdem a subfamilia, ndo foi possivel

avangar na formulag&o taxondmica de um novo subgrupo natural.

Tabela 7. Relacdo das subfamilias dos Terebellidae com
diagnoses e referéncias na literatura.

suas respectivas

Subfamilia

Diagnose

Referéncias

Terebellinae

Thelepodinae

Trichobranchinae

Polycirrinae

Branquias presentes e usualmente perdidas, prostdmio pequeno
na forma de colar, cerdas na forma de uncini com varias fileiras
de dentes acima do dente principal, uncini toracicos em fileiras
duplas ou invertidas em pelo menos alguns setigeros.

Branquias presentes como filamentos branquiais, prostémio
usualmente pequeno na forma de colar, cerdas na forma de
uncini, uncini em fileiras simples, animal com uma forma quase
linear.

Neurocerdas toracicas com ganchos com cabo longo e ganchos
curtos no abddémen, branquias sempre presentes.

Brénquias ausentes, prostdmio frequentemente largo e com
reentrancias, cerdas na forma de uncini, uncini em fileiras
simples.

Day, 1967; Fauchald,
1977; Holthe, 19864a;
Hutchings & Glasby,
1988; Hilbig, 2000

Day, 1967; Fauchald,
1977; Holthe, 19864a;
Hutchings & Glasby,
1987; Hilbig, 2000

Day, 1967; Fauchald,
1977; Holthe, 19864;
Hutchings & Peart,
2000, Hilbig, 2000

Day, 1967; Holthe,
1986a; Hutchings &
Glashy, 1986b;

Fauchald, 1977
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Problemas na monofilia e no relacionamento filogenético dos géneros de
Terebellidae

Uma constatagdo importante da presente andlise foi a baixa quantidade de
caracteres apomdrficos no suporte das relacGes filogenéticas, tanto no nivel dos géneros
estudados quanto das espécies incluidas. Este fato ndo € surpreendente, ja que McHugh
(1995) havia corretamente afirmado ndo ter ddvidas quanto a existéncia de varios
géneros ndo monofiléticos em Terebellinae. O baixo suporte das relagdes de parentesco
entre as espécies de Terebellidae e dos Terebellomorpha de uma maneira geral também
foi observado por Glasby et al. (2004). Na presente analise, os clados obtidos possuiam
um valor de Bootstrap muito baixo; poucos possuiam valores maiores que 50%, caso de
Terebellides narribri, Trichobranchus bunnabus (84), Amphitrite pachyderma,
Longicarpus modestus (52), e todos os integrantes da subfamilia Polycirrinae:
Hauchiella renilla, Amaeana aphales, Lysilla bilobata, Polycirrus bicrinalis,
Pseudoampharete tentaculata (64). Por ultimo, Garraffoni (submetido) também
demonstrou que nenhum dos géneros da subfamilia Thelepodinae (Glossothelepus,
Parathelepus, Decathelepus, Pseudothelepus, Euthelepus, Rinothelepus, Thelepus,
Streblosoma, Pseudostreblosoma) possui sinapomorfias identificadas. Os grados
formados entre as espécies dos diferentes géneros foram suportados por caracteres
homoplasticos.

E interessante notar que Hutchings & Glasby (1986a) consideravam o primeiro
segmento com notopodio e neuropddio e a forma do I6bulo tentacular (labio superiror
no presnte trabalho) como caracteristicas Uteis para diagnosticar os géneros de
telepodineos. Além disso, Glasby et al. (2004) apontaram que o l6bulo tentacular
expandido, considerado como labio superior expandido na presente andlise, poderia ser
um carater sinapomorfico para alguns taxons dentro dos telepodineos, como
Rhinothelepus, Decathelepus, Telothelepus e Glossothelepus. Entretanto, apesar de tais
informacdes estarem contidas na matriz de dados, nenhum dos géneros desta subfamilia
foi suportado, nem mesmo por caracteres homoplasticos. Um resultado parecido ocorreu
com os policirrineos, pois dos quatros géneros com mais de uma espécie, apenas
Amaeana apareceu como monofilética devido ao compartilhamento de uncini
modificados na forma de espinhos. Este resultado € inesperado, ja que espécies de
alguns géneros, como Lysilla ou Hauchiella, apresentam caracteristicas Unicas como,
respectivamente, auséncia total de neurocerdas e auséncia total de noto e neurocerdas
(Holthe, 1986b; Hutchings & Glasby, 1986; presente trabalho). A falta de resolucdo
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entre 0s tdxons componentes da subfamilia Polycirrinae também foi constatada por
Glasby et al. (2004). No cladograma de consenso obtido por estes autores, a Unica
resolucdo visivel entre as espécies dessa subfamilia foi (Biremis blandi (Polycirrus
bicrinalis, Pseudoampharete tentaculata, Hauchiella renilla, Lysilla bilobata, Amaeana
apheles)).

A auséncia de suporte filogenético para os géneros correntes de Terebellidae
pode estar relacionada com o mesmo problema reportado para as subfamilias
Terebellinae e Thelepodinae (Tabela 7), ou seja, diagnoses formuladas a partir de
caracteristicas plesiomdrficas ou delimitadas a partir de caracteres genéricos que pouco
ajudam na diferenciacdo dos diferentes subgrupos existentes no interior do clado dos
terebelideos.

Paradoxalmente, as poucas caracteristicas que suportaram o teste de parcimonia
e foram confirmadas como sinapomorfias ndo estdo presentes nas diagnoses dos seus
respectivos géneros (Tabela 8). Entretanto, é importante salientar que apesar de nédo
comporem as diagnoses dos respectivos géneros, estas sinapomorfias estdo presentes
nas descricdes das espécies. Como exemplos desta incongruéncia podem-se citar os
trabalhos de Rozbaczylo & Méndez (1996) que descreveram a presenca de lamela
neuropodial na descricdo original de Artacama valparaisiensis, ou Hutchings & Glasby
(1988) que descreveram a mudanca da disposicdo das papilas nefridiais ao longo do
corpo na descricdo original de Terebella pappus, sem que estas caracteristicas tenham
sido incorporadas as diagnoses dos géneros Artacama ou Terebella (Tabela 8).

Sdo igualmente comuns os problemas relacionados com a defini¢do dos géneros
a partir de caracteristicas genericas e/ou plesiomorficas. Na diagnose de varios géneros
(Tabela 8), é possivel observar a utilizacdo do carater branquia simplesmente como
dicotdmica. Contudo, como discutido na secdo de avaliacdo dos caracteres, a utilizacdo
de termos gerais ocasiona a perda de informacao que auxiliaria na melhor separacéo dos
varios padrdes morfologicos, aumentando a precisdo da diagnose dos grupos. Outro
problema comum nas diagnoses dos géneros é a referéncia apenas ao numero de
segmentos com notopddios. As espécies dos géneros Reteterebella e Nicolea (tabela 8)
tém 16 pares de notopddios. No entanto, os notopddios estdo presentes do quinto até o
vigésimo segmento no género Reteterebela, enquanto as especies do género Nicolea
apresentam notopodios do quarto até o décimo nono segmento.

Outro fator que pode ter prejudicado a obtencdo de cladogramas com um maior
nimero de agrupamentos monofiléticos e, consequentemente, um maior nimero de

relacdes de grupos irmé&os € o excesso de géneros monotipicos nos Terebellidae. Dos 72
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géneros analisados, 22 eram monotipicos. Nos procedimentos taxonémicos
convencionais, a descricdo de um novo género costuma ser baseada nas diferencas
entre 0 novo taxon e aqueles pré-existentes, sem maiores preocupacgdes quanto ao fato

destas diferengas serem apenas uma autapomorfia da nova espécie.

Trichobranchinae ou Trichobranchidae? Uma discusséo do status
taxonémico do grupo
Os resultados apresentados no presente estudo mostram que, independentemente
do status taxonémico lineano concedido aos tricobranquineos, suas espécies formam um
grupo monofilético e, portanto, valido. O agrupamento natural ¢ formado pelo
compartilhamento das apomorfias, como a presenca de area glandular ventral lisa sem
distingdo de almofadas para a secre¢do de substancia formadora do tubo e manubrio
longo na forma de cabo. O resultado pode ser considerado esperado, ja que diversas
analises anteriores haviam demonstrado a condi¢do monofilética do taxon (McHugh,
1995; Fauchald & Rouse, 1997; Glasby et al. 2004; Garraffoni & Lana, 2004b).

Apesar do consenso sobre a condicdo monofilética, ha discordancias nas
diversas andlises filogenéticas sobre o grupo irmdo deste clado, dentre os demais
Terebellomorpha. As analises de Rousset et al. (2003) e Glasby et al. (2004) indicaram
que a familia Trichobranchidae ndo seria grupo irmdo de Terebellidae, mas sim,
respectivamente, dos Alvinellidae ou daqueles que representariam o grupo irmdo de
todos os demais Terebellidae. Assim, tomando como base apenas as duas filogenias,
independentemente do fato de cada uma delas apontar distintos grupos irméos para o
Trichobranchidae, o status de familia seria justificado. Entretanto, caso a hipdtese de
Rousset et al. (2003) e Glashy et al. (2004) sobre a inexisténcia de um ancestral comum
e exclusivo entre esse grupo e os terebelideos seja aceita, a origem prostomial dos
tentaculos e a formacdo dos labios peristomiais deverdo ser necessariamente
consideradas como homoplésticas e as semelhancas existentes entre os dois grupos
tratadas como caracteres plesiomdrficos. Além disso, um problema metodoldgico
enfrentado por Rousset et al. (2003) e Glasby et al. (2004) foi o baixo suporte nas
relacdes filogenéticas entre as espécies analisadas, como evidenciado nos baixos valores

das analises de Bootstrap e de suporte de Bremer.
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Tabela 8. Relacdo dos géneros dos Terebellidae com suas respectivas diagnose e referéncia na literatura.

Género Diagnose Referéncia
Amaeana Branquias ausentes, notopodios a partir do terceiro segmento, lébulo superior trilobado, 9-13 pares de notopddios, Holthe, 1986b;
notocerda denticulada ou plumosa, neurocerdas torcica ausente, neurocerda abdominal em forma de espinho.
Amphitrite 3 pares de branquias (raramente 2), branquias com peddnculo originando ramos dendridicos ou filiformes, nefrideos no Hutchings & Glashy, 1988;
terceiro segmento, l6bulos laterais presente, notopddios a partir do quarto segmento, notocerdas serrilhadas distalmente, Holthe, 1986b;
13-25 pares de notopodios, neurocerdas a partir do quinto segmento, segunda fileira a partir do décimo primeiro
segmento até o Gltimo segmento com notocerdas, segunda fileira de uncini alternado em uma Unica fileira ou em 2
fileiras distintas.
Amphitritides 2 pares de branquias dicotdbmicas no segundo e terceiro segmentos, lébulos ausentes, notopddios a partir do quarto Hutchings & Glashy, 1988;

Arranooba

Artacama

Articulatia

Axionice

Baffinia

Bathya
Betapista

Biremis
Colymmatops
Decathelepus

Enoplobranchus
Eupistella

segmento continuando por varios segmentos, notocerdas serrilhadas, neuropddios a partir do quinto segmento, presenca
da segunda fileira.

Branquias ausentes, prostdmio compacto, 17 pares de notopodios, l6bulos laterais presente, notocerdas a partir do quarto
segmento, notocerdas do décimo quinto segmento grande e fina, neurocerda a partir do quinto segmento, segunda fileira
a partir do décimo primeiro segmento até o final do térax.

3 pares de branquias com pequeno pedinculo originando numerosos filamentos, I6bulos laterais ausentes, sem ocelos,
primeiro segmento modificado na forma de proboscide papilosa, notocerdas a partir do quarto segmento, 17 pares de
notopddios, neurocerdas a partir do quinto segmento.

Branquias ausentes, notocerdas a partir do quinto segmento continuando por varios segmentos, notocerdas limbadas e
serrilhadas, algumas neurocerdas serrilhadas com articulagfes, neuropodios a partir do quinto ou sexto segmento,
segunda fileira de neurocerdas a partir do décimo primeiro segmento.

1 par de brénquias arborescente com pedunculo distinto no segundo segmento, ocelos presente, lébulos laterais no
terceiro segmento, notocerda a partir do quarto segmento, 15-16 pares de notopddios, notocerdas lisas, neurocerda a
partir do quinto segmento.

Branquias ausentes, lébulos laterais ausentes, notopddios a partir do quarto segmento continuando por varios segmentos
(Fauchald, 1977 reporta a partir do terceiro segmento), 2 tipos diferentes de notocerda ao longo do corpo, notocerda
serrilhada, neurocerda a partir do quinto segmento, segunda fileira de uncini por varios segmentos.

Branquias ausentes, cerdas capilares.

3 pares de branquias arborescentes entre o terceiro e quinto segmentos, notopodios a partir do quarto segmento, 17 pares
de notopddio, neuropdédios a partir do quinto segmento, uncini com processo posterior.

Lobulo cefalico desenvolvido, segmentos toracicos aquetos, um auséncia de ocelos e branquias

3 segmentos com lamelas laterais, 13-14 pares de notopddio, notocerdas distalmente serrilhadas.

Labio superior alongado, inimeras branquias ndo ramificadas no segundo e terceiro segmentos, notocerdas a partir do
terceiro segmento, 15 pares de notopddios, neurocerdas a partir do décimo segundo segmento.

Branquias ausentes, I6bulos notopodiais alongados, vascularizados em parte furcados ou ramificados, notocerdas pinadas
2 pares de branquias na forma de filamento simples, lamelas laterais presente, notocerda simples, 17 pares de notocerda,
processo posterior presente, notopodios a partir do quarto segmento, neuropédios a partir do guinto segmento.

Holthe, 19863;

Hutchings & Glasby, 1988;
Fauchald, 1977; Holthe, 19864;
Day, 1967

Nogueira, 2003

Fauchald, 1977; Holthe, 1986%
Malmgren, 1866

Holthe, 1986a; Hutchings &
Glasby, 1988; Fauchald, 1977

Fauchald, 1977
Banse, 1980

Polloni, Rowe & Teal, 1973
Fauchald, 1977
Hutchings, 1977

Fauchald, 1977
Fauchald, 1977
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Tabela 8 (cont.)
Eupolymnia

Euthelepus

Glossothelepus

Hadrachaeta

Hauchiella
Hutchingsiella

Lanassa

Lanice

Lanicides

Lanicola

Laphania

Leaena

Loimia

3 pares de branquias dicotdbmicas com pontas curtas com peddnculo mais ou menos distinto, prostdbmio compacto,
I6bulos laterais no segundo, terceiro e quarto segmentos, notopodia a partir do quarto segmento, 17 pares de notopddios
lisos, neurocerdas aviculares a partir do quinto segmento.

3 pares de longas branquias, l6bulos laterais no segundo e terceiro segmentos, notopddios a partir do terceiro segmento e
continuando por varios segmentos, todos as cerdas limbadas ou mistura de limbadas e serrilhadas, neuropddios a partir
do quinto segmento.

Prostdbmio expandido com numerosos tentaculos, numerosos filamentos branquias simples, notocerdas a partir do terceiro
segmento, pelo menos 23 notopddios toracicos, notocerdas lisas e limbadas, neurocerdas a partir do nono segmento.
Prostdmio compacto, 3 pares de filamentos branquias ndo ramificados a partir de um curto pedinculo, l6bulos laterais
pobremente desenvolvidos, notopddios a partir do quarto segmento, 16 pares de notopddios, notocerdas serrilhadas,
neuropddios a partir do sexto segmento, 4 primeiros segmentos com uncini fortemente quitinisados e com cabos longos,
posteriormente segunda fileira de uncini aviculares por 11 segmentos.

Labio superior alongado, labio inferior inconspicuo, branquias ausentes, nimero mais ou menos distintos de escudos
ventrais, todas as cerdas ausentes.

Branquias ausentes, ocelos presentes, lamelas laterais ausentes, notopddios a partir do quinto segmento continuando por
varios segmentos, notocerdas serrilhadas e lisas, neurocerdas a partir do sexto segmento.

Branquias ausentes, lébulos laterais possivelmente presentes, notopédios a partir do quarto segmento, 11 ou 15 pares de
notopddios, notocerdas serrilhadas, neuropédios a partir do quinto segmento, segunda fileira entre o décimo primeiro ao
décimo oitava segmentos.

3 pares de branquias dicotdmicas com um curto pedinculo entre o segundo e quarto segmentos, I6bulos laterais no
primeiro (muitas vezes reportado como peristdmio) e terceiro segmentos, notopddio a partir do quarto segmento, 17 pares
de notopddios, neurocerdas a partir do quinto segmento, segunda fileira de neurocerda entre o décimo primeiro e
vigésimo segmentos, neurocerdas costa a costa.

2 ou 3 pares de branquias entre o segundo e terceiro segmentos ou entre 0 segundo e quarto segmentos, l6bulos laterais
presentes no primeiro (Hutchings & Glashy, 1988 reportou peristdmio) e terceiro segmentos, notopddios a partir do
quarto segmento, 17 ou 19-20 pares de notopddios, neuropddios a partir do quinto segmento, presenca de processo
posterior, segunda fileira entre o décimo primeiro e vigésimo ou vigésimo segundo ou terceiro, uncini face a face.

2 pares de branquias, ocelos ausentes, I6bulos laterais no terceiro segmento, notopddios a partir do quarto segmento, 17
pares de notopddios, neuropodios a partir do quinto segmento.

Branquias ausentes, colar na forma de anel ao redor do corpo no segundo segmento, neurocerdas a partir do nono
segmento, 17 pares de notopodios, uncini aviculares com pequeno processo posterior, segunda fileira de uncini alternado
em uma Unica fileira.

Branquias ausentes, lamelas laterais presentes, notopddio a partir do quarto segmento, 10-17 pares de notopddios,
notocerdas lisas, neuropodios a partir do quinto segmento, segundo fileira entre 0 11 e 20-23.

3 pares de branquias, lamelas laterais no primeiro (Hutchings & Glashy, 1988 reportam peristdbmio) e terceiro
segmentos, notopodio a partir do quarto segmento, 17 pares de notopddios, neuropddios a partir do quinto segmento,
segunda fileira do décimo primeiro ao vigésimo, uncini costa a costa.

Hutchings & Glashy, 1988;

Holthe, 19863;

Hutchings & Glashy, 1986c;
Hutchings, 1997; Garraffoni
(submetido)

Hutchings & Glasby, 1986b

Hutchings & Glasby, 1988;
Hutchings, 1977

Holthe, 198643;

Hutchings, 1997; Londofio-
Mesa, 2003

Hutchings & Glashy, 1988;
Holthe, 198643;

Hutchings & Glashy, 1988;
Holthe, 1986a; Day, 1967,

Hissmann, 2000

Hutchings & Glasby, 1988

Hutchings & Glasby, 1988

Holthe, 1986a; Hutchings &
Glasby, 1988

Holthe, 1986a;

Hutchings & Glashy, 1988;
Hutchings, 1977; Day, 1967
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Tabela 8 (cont.)
Longicarpus

Lyssila

Morgana

Navena
Neoamphitrite

Neoleprea

Nicolea

Octobranchus

Opisthopista

Paraeupolymnia

Paralanice

Paramphitrite

Parathelepus

Paraxionice

3 pares de branquias, lamelas laterais pobremente desenvolvidas, notocerda a partir do quarto segmento, 23 pares de
notopodios, notocerdas serrilhadas, processo posterior alongado, neuropédios a partir do quinto segmento, segunda fileira
a partir do décimo ou décimo primeiro segmento.

Labio superior alongado, labio inferior proeminente, branquias ausentes, escudo ventral indistinto, notocerdas a partir do
terceiro segmento, 6-12 pares de notopddios, restrito nimero de segmentos anteriores com notocerdas lisas, pinadas e
pilosas, neurocerdas ausentes.

Prostdmio bilobado projetando ventral, branquias ausentes, 18 pares de notocerdas (alguns individuos com mais de 25
pares), notocerdas limbadas e serrilhadas, neurocerdas a partir do sexto segmento, neurocerdas avicular, segunda fileira
face-face a partir do décimo primeiro segmento.

2 pares de branquias, lamelas ausentes, notopddios a partir do segundo segmento, 27 pares de notopodios, neuropddios a
partir do quarto segmento.

3 pares de branquias com pedinculo originado ramos dicotdbmicos, lobulos laterais presentes, notocerdas a partir do
quarto segmento, neurocerda a partir do quinto segmento, 17-25 pares de notopddios, notocerdas serrilhadas.

2 pares de branquias dicotdmicas, lamelas laterais ausentes, notopddios a partir do terceiro segmento, notocerdas lisas e
serrilhadas, continuando por varios segmentos, neurocerdas a partir do quinto segmento, segunda fileira a partir do nono
ou décimo primeiro segmentos continuando préximo do pigidio.

2 pares de branquias dicotdmicas com pedinculo distinto, 16bulos ausentes, notopddios a partir do quarto segmento, 15-
40 pares de notopddios, cerdas lisas, neuropédios a partir do quinto segmento, papilas nefridiais no terceiro, sexto e
sétimo segmentos.

4 pares de branquias filiforme, subquadradas ou foliaceas, ocelos presentes, l6bulos laterais presentes, 16 pares
notopodiais, notocerdas a partir do quarto segmento, neurocerdas a partir do sétimo segmento, uncini com manubrio
longo na forma de cabo no tdrax, uncini abdominal acicular.

2 pares de branquias ramificadas, lamelas laterais presentes pelo menos no segundo e no quarto segmentos, notocerda a
partir do quinto segmento, neurocerdas a partir do sexto segmento, uncini com processo posterior.

2 pares de branquias dicotdbmicas, lamelas laterais presentes, notocerda a partir do quarto segmento, 17 pares notocerdas,
notocerdas lisas e limbadas, neurocerdas a partir do quinto segmento, neurocerdas aviculares, segunda fileira a partir do
décimo primeiro segmento.

3 pares de branquias ramificadas, lamela bucal lateral conectado através do dorso com “crest”, lamelas laterais presentes
no segundo ou terceiro segmento, notocerdas a partir do quarto segmento, 17 pares de notopddios, notocerdas capilares
lisas.

2 pares de branquias dicotbmicas com um peddnculo mais ou menos reduzido, I6bulos laterais presentes, notocerda a
partir do quarto segmento, neurocerda a partir do quinto segmento, 13 pares de notopodios, notocerdas serrilhadas, uncini
aviculares.

3 pares de branquias lamelas laterais ausentes, notocerdas a partir do terceiro segmento, neurocerdas a partir do décimo
primeiro segmento.

1 par de branquias ramificadas com base dupla no segundo e terceiro segmentos, 16 pares de notocerdas, notocerdas
lisas, parte ventral do terceiro e quinto segmentos cobertos por um aparato glandular que abre anteriormente no terceiro
segmento em duas aberturas.

Hutchings & Glasby, 1988

Holthe, 1986a; Hutchings, 1977

Nogueira, 2001

Fauchald, 1977
Holthe, 19863;

Hutchings & Glashy,
Hutchings, 1997

1988;

Holthe, 1986a; Hutchings &
Glasby, 1986, Fauchald, 1977;
Day, 1967

Holthe, 1986a; Garraffoni &
Lana, 2000; Hutchings & Peart,
2001

Fauchald, 1977

Young & Kriztler, 1986;
McHugh, 1995; Nogueira, 2003

Fauchald, 1977

Holthe, 19863;

Fauvel, 1927; Fauchald, 1977

Fauchald, 1977
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Tabela 8 (cont.)
Phisidia

Pista

Polycirrus

Polymniella
Proclea

Pseudopista

Pseudoproclea

Pseudostreblosoma

Pseudothelepus
Ramex

Reteterebella

Rinothelepus

Scionella

Scionides

Branquias ausentes, lébulos laterais ausentes, notopddios a partir do quarto segmento, 13-14 pares de notopddios,
notocerdas de 2 tipos ambas distalmente serrilhadas, neuropddios a partir do quinto segmento, segunda fileira entre o
décimo primeiro e vigésimo segmentos, uncini avicular.

Prostémio compacto, 1 a 3 pares de branquias arborescentes com peddnculo distinto, branquias da esquerda e direita
freqlientemente de tamanhos desiguais, I6bulos no primeiro (Hutchings & Glasby, 1988 reportaram peristdmio) ao quarto
segmentos, notopddios a partir do quarto segmento, 17 pares de notopddios, neuropddios a partir do quinto segmento,
segunda fileira entre o décimo primeiro e vigésimo segmentos, uncini com processo posterior.

Labio superior alongado, 2 tipos de tentaculos bucais, sem branquias, notopédios a partir do segundo ou terceiro
segmentos, segmentos toracicos variados, neuropddios a partir do sétimo ou décimo oitavo segmentos, cerdas lisas,
pinadas e hirsute, uncini abdominais sempre presentes.

3 pares de branquias no primeiro segundo e quinto segmentos, notocerdas a partir do primeiro segmento, 22 ou mais
pares de notocerdas, notocerdas marginalmente dentadas, neurocerdas a partir do segundo segmento.

Branquias ausentes, lamelas laterais presentes, notocerdas a partir do quarto segmento, neurocerdas a partir do sexto
segmento, 16-23 pares de notocerdas, notocerdas de 2 tipos, uncini aviculares.

Lobulos laterais pobremente desenvolvidos no segundo e terceiro segmentos, notocerda a partir do quarto segmento, 21
pares de notopddios, notocerdas lisas e serrilhadas, neuropddios a partir do quinto segmento, processo posterior curto,
uncini em fileira dupla a partir do décimo primeiro segmento.

Branquias ausentes, lébulos laterais ausentes, notopddios a partir do quarto segmento, 16 pares de notocerdas,
neuropdédios a partir do quinto segmento, cerdas de 2 tipos variando ao longo do corpo, 16 pares de notopédios, segunda
fileira de uncini até proximo ao pigidio.

Prostdmio compacto, 3 pares de branquias entre 0 segundo e quarto segmentos, cada uma composta por indmeros
filamentos sésseis, notocerdas limbadas e serrilhadas, notocerdas a partir do segundo segmento continuando por varios
segmentos, neurocerdas a partir do quinto segmento.

Labio superior compacto, 3 pares de branquias ndo ramificadas, notopddios a partir do terceiro segmento, notocerdas
lisas e limbadas, neuropddios a partir do sexto segmento, lamelas desenvolvidas no sexto segmento.

1 par de branquias ramificadas no segundo segmento, notocerdas a partir do quarto segmento, notocerdas distalmente
lisas.

3 pares de brénquias, lamelas laterais inconspicuas ou ausentes, notopddios a partir do quinto segmento, 16 pares de
notocerdas, neuropodios a partir do quinto segmento, segunda fileira de uncini entre o décimo e vigésimo segmentos,
segunda fileira entre o décimo e o vigésimo segmento, uncini face-face, papilas nefridiais entre o terceiro e quinto
segmentos.

Labio superior alongado com intimeros tentaculos orais, lamelas laterais ausentes, branquias com filamentos simples no
segundo e terceiro segmentos, notocerda a partir do terceiro segmento, 15 pares de notopodios, neurocerdas a partir do
oitavo segmento.

1 par de branquias no segundo ou quarto segmento dicotbmicas com pedinculo distinto, ocelos ausentes, l6bulos laterais
no segundo e terceiro segmentos, notocerda a partir do quarto segmento, notocerda lisa, uncini aviculares.

3 pares de branquias ramificadas, 17 pares de notopédios, notocerdas a partir do quarto segmento, notocerdas distalmente
lisas, segunda fileira de neurocerdas costa a costa

Hutchings & Glashy, 1988;
Holthe, 1986a

Hutchings & Glashy, 1988;
Holthe, 1986a; Hutchings,

1977; Day, 1967

Holthe, 1986a

Fauchald, 1977
Holthe, 19863;

Hutchings & Smith, 1997
Hutchings & Glashy, 1991
Hutchings & Murray, 1984;
Hutchings & Glasby, 1987
Hutchings, 1997

Fauchald, 1977

Hutchings & Glasby, 1986

Hutchings, 1974; Hutchings,
1977; Hutchings & Glasby,
1987

Moore, 1903; Pearson, 1969;
Holthe, 198643;

Fauchald, 1977
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Tabela 8 (cont.)
Spinosphaera

Spioverma

Streblosoma

Stschapovella

Telothelepus

Terebella

Terebellides

Terebellobranchia
Thelepides

Thelepus

Trichobranchus

Tyira

Unobranchus

Branquias ausentes, lamelas laterais ausentes, notopodios a partir do quarto segmento continuando por varios segmentos,
notocerdas serrilhadas e lisas, neurocerdas a partir do oitavo segmento, 3 tipo de cerdas.

1 par de branquias sésseis cada uma com no méaximo 8 filamentos no segundo segmento, 16 pares de notopddios,
notocerdas serrilhadas, corpo fortemente espiralado.

Labio superior compacto, 3 pares (raramente 2) de branquias filamentosas ndo ramificadas dispostas em 2 grupos,
I6bulos laterais ausentes, escudo ventral geralmente presente notopodios a partir do segundo segmento, notocerdas lisas,
neuropdédios a partir do quinto segmento.

Branquias ausentes, lamelas laterais presentes, notocerdas a partir do quarto segmento, 16 pares de notopddios,
notocerdas lisas raramente limbadas, todos os nefrideos livres um dos outros.

Prostdbmio alongado com varios tentaculos, branquias filamentos simples numerosos surgindo em uma elevagédo dorsal
proeminente no segundo e terceiros segmentos, lamelas laterais ausentes, 15 pares de notocerdas, notocerdas a partir do
terceiro segmento continuando por varios segmentos, neurocerda toracica ausente, neurocerdas abdominais aviculares
presentes.

3 pares de branquias dicotbmicas, I6bulos laterais ausentes, notopddios a partir do segmento quarto continuando por
varios segmentos, neuropédios a partir do quinto segmento, nefrideos no terceiro segmento 3, segunda fileira a do
décimo ou décimo primeiro segmentos até proximo ao pigidio face a face.

1 brénquia lamelar, ocelos ausentes, uncini toracico do oitavo segmento com manubrio longo na forma de cabo sem
dentre principal e demais uncini toracicos com manubrio longo na forma de cabo, uncini abdominal acicular.

Muito parecido com Terebella exceto pela disposicdo das branquias, existe 3 pares de branquias em intervalos ao longo
do térax no terceiro, sétimo e décimo terceiro, mais de 19 pares de notopédios.

3 pares de branquias filiformes, lamelas laterais presentes, notocerdas a partir do terceiro segmento, 17 pares de
notocerdas, notocerda lisa.

2 ou 3 pares de branquias filamentosas ndo ramificadas em fileiras transversais, I6bulos laterais ausentes, notopédios a
partir do terceiro segmento continuando por varios, notocerdas lisas, neuropdédios a partir do quinto segmento.

2 ou 3 pares de branquias filiformes, ocelos presentes ou ausentes, primeiro segmento eversivel na forma de uma
proboscide, 1ébulos laterais presentes, 15-17 pares de notopddios com notocerdas lisas, uncini com manubrio longo na
forma de cabo.

Prostdbmio compacto, 2 pares de branquias dicotdmicas no segundo e terceiro segmentos, l6bulos ausentes, notopddio a
partir do segundo segmento, 19 pares de notopddios, notocerdas limbadas e serrilhadas, neurocerdas a partir do quarto
segmento, segunda fileira de segmentos a partir do décimo primeiro segmentos e continuando até proximo do pigidio.
Unica branquia lanceolada presente na regido médio dorsal do segundo segmento, notocerdas a partir do terceiro
segmento, 12 notocerdas toracicas, neurocerdas a partir do sexto segmento.

Londofio-Mesa, 2003

Fauchald, 1977

Holthe, 19863;

Hutchings,

1977; Hutchings & Glasby,

1987; Kritzler, 1971
Fauchald, 1977

Day, 1967; Fauchald, 1977

Holthe, 1986a; Hutchings &

Glasby, 1988

Holthe, 1986a; Garraffoni &

Lana,
Peart, 2001

2004b; Hutchings &

Day, 1967; Fauchald, 1977

Fauchald, 1977

Holthe, 19863;

Hutchings,

1977; Hutchings & Glashy,

1987

Holthe, 1986a; Garraffoni &
Lana, 2002; Hutchings & Peart,

2001
Hutchings, 1977

Fauchald, 1977
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Os trabalhos de McHugh (1995), Rouse & Fauchald (1997), Colgan et al.
(2001), Rouse & Pleijel (2001) e o presente estudo relataram a existéncia de um
ancestral comum e exclusivo entre os tricobranquineos e os terebelineos. Desta forma,
qualquer tratamento distinto do relacionamento de parentesco entre estes dois grupos
poderia implicar a ndo monofilia dos terebelideos (Rouse & Pleijel, 2001). Na presente
analise, as sinapomorfias de Terebellidae, incluindo Trichobranchinae, foram o
prostdbmio na forma de uma crista dorsal fundido a parte dorsal do labio superior, a
origem prostomial dos tentaculos bucais, a presenca de area glandular ventral lisa sem
distincdo da area glandular, a presenca de tentaculos bucais ndo retrateis e de branquias
aneladas e a forma reta do diafragma, sendo que as duas ultimas sofrem reversdes em
alguns ramos internos. Assim, a manutencdo de Trichobranchidae como familia torna a
familia Terebellidae um agrupamento ndo monofilético, na medida em que Terebellidae
teria de incluir o ancestral mais recente e todos 0s seus descendentes, para ser
considerado monofilético (Amorim, 1997; Kitching et al., 1998). A presente analise
reforca a decisdo de Rouse & Pleijel (2001) de proporem o nivel hierarquico de
subfamilia para os Trichobranchinae, na auséncia de qualquer sinapomorfia que suporte
este grupo como distinto dos Terebellidae.

Independente dos resultados das analises cladisticas e com base apenas no
conhecimento pretérito gerado pela taxonomia lineana, € interessante avaliar a
consisténcia e coeréncia dos procedimentos correntemente utilizados para separar as
subfamilias de Terebellidae (Thelepodinae, Terebellinae e Polycirrinae) e o0s
Trichobranchidae. Utilizando as chaves de identificacdo de trabalhos como Fauvel
(1927), Day (1967), Fauchald (1977), Kritzler (1984a,b), Holthe (1986a), Amaral &
Nonato (1996), Glasby et al. (2000) e Rouse & Pleijel (2001), observa-se que 0s
caracteres correntemente utilizados para distinguir os grupos sao a forma e nimero dos
uncini e a forma, nimero, presenca ou auséncia das brénquias. Ou seja, as
caracteristicas utilizadas para distinguir cada uma das trés diferentes subfamilias
pertencentes aos Terebellidae sdo as mesmas utilizadas para distingui-las dos
Trichobranchidae. Da mesma forma, as chaves de identificacdo de Holthe (1986a), que
considera os tricobranquideos como familia, e de Day (1967), que os trata como
subfamilia, utilizaram as mesmas caracteristicas para separar Trichobranchidae de
Thelepodinae, Terebellinae e Polycirrinae ou Trichobranchinae de Thelepodinae,
Terebellinae e Polycirrinae. Neste contexto, soa inconsistente tratar um grupo como
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Trichobranchidae, e os demais como Thelepodinae, Polycirrinae e Terebellinae, pois
todos estes taxons sdo diferenciados, na pratica taxondmica, pelos mesmos caracteres.
Com base nestas consideragdes, tanto filogenéticas como taxonémicas, €
proposto formalmente que estes quatro clados sejam tratados na mesma categoria
lineana de subfamilia, j& que seria incoerente conferir a apenas um deles o status

taxondmico de familia.

Considerac0es finais

Todos os trabalhos que objetivam reconhecer e avaliar as relagdes de parentesco
entre tdxons animais procuram igualmente gerar um sistema de classificacdo que reflita
a filogenia. E essencial incorporar o conhecimento filogenético aos esquemas de
classificacdo existentes, na medida em que tais esquemas deveriam representar historias
evolutivas focadas em grupos monofiléticos. Desta forma, a condi¢do de grupo natural
para os terebelideos esta fortemente evidenciada, ndo restando duvidas sobre a condi¢éo
monofilética deste taxon, bem como sua posi¢do nas categorias taxonémicas lineanas.

Os resultados deste trabalho acentuam a necessidade de se repensar 0s rumos da
sistematica nos clados internos do tdxon Terebellidae. Foram relevantes e informativas
as inferéncias sobre as relacdes filogenéticas dos niveis taxonémicos mais elevados,
como a demonstracdo da condicdo monofilética dos policirrineos e dos
tricobranquineos, bem como o rebaixamento do segundo grupo para a categoria de
subfamilia. Por outro lado, 0 mesmo ndo é valido para 0s niveis mais baixos,
principalmente genéricos. Isto sugere que ndo basta acumular conhecimento sob a forma
de descri¢cbes de novas espécies, com base apenas na morfologia externa dos adultos.
Esta continua sendo uma fonte limitada de informacGes de fato relevantes para umo
melhor conhecimento taxondmico e filogenético do grupo. Esta analise mostra que o
baixo nivel de conhecimento de varios caracteres impede o estabelecimento de
hipbteses de homologia consistentes e conseqlientemente dificulta o reconhecimento de
apomorfias. Neste contexto, € importante ressaltar trés problemas listados por
Radashevsky (em preparacdo), em sua andlise dos Spionida, que dificultariam a
obtencdo de relacBes filogenéticas mais informativas e conclusivas e que sédo
perfeitamente aplicaveis para os Terebellidae: 1- utilizacdo de taxons terminais supra-
especificos ndo monofiléticos, 2- utilizacdo de conjuntos de caracteres baseados apenas

em morfologia externa utilizada na taxonomia, e 3- baixo conhecimento dos integrantes
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do grupo interno de uma andlise. Bartolomaeus et al. (2005) seguiram a mesma linha de
raciocinio proposta por Radashevsky (em preparacdo) reforcando a idéia de que as
analises cladisticas em Polychaeta sofrem com conjuntos de dados incompletos e
codificacbes ambiguas dos caracteres resultando em cladogramas conflitantes.

E mais do que necessario o inicio imediato de estudos que fornecam outros
conjuntos de caracteres, ndo focados apenas na morfologia de adultos, para gerar
formulacBes ou hipdteses filogenéticas que melhor reflitam as relagcdes de parentesco
dos subgrupos de Polychaeta e gerem diagnoses consistentes que auxiliem na distingdo
dos diferentes taxons. Estes novos conjuntos de caracteres podem provir da morfologia
larval, da morfologia interna e da ultraestrutura dos organismos, da morfologia do
espermatozdide, da historia de vida e de analises moleculares mais inclusivas, com

maior nimero de representantes.
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Capitulo 5. Padrdes de distribuicdo em Terebellidae (Annelida: Polychaeta): uma

aplicaco da analise de parciménia de endemismo (PAE)*

RESUMO

Este trabalho discute os padrdes biogeograficos da familia Terebellidae, por meio da analise
de parcimonia de endemismo (PAE), aplicada a espécies e géneros distribuidos em aguas rasas e na
plataforma continental de todo o globo. Os padrdes hierarquicos foram identificados nos
cladogramas da analise de parcimoénia de endemismo pelo teste de congruéncias a partir de padrdes
derivados da biogeografia cladistica e evidéncias geoldgicas. Os dois cladogramas de areas obtidos
indicam que muitos dos terebelideos existentes atualmente no Hemisfério Sul (Clado Gondwanico)
originaram-se de ancestrais da Laurasia ou que vicariaram diretamente de uma linhagem ancestral
comum a algumas areas do Norte, caso dos clados Brasileiro, América do Sul e Antartico. A
presente analise também mostrou um alto nivel de endemismo das espécies estudadas, além da
existéncia de incongruéncias com outras andlises biogeograficas aplicadas a outros grupos de

invertebrados marinhos, como as esponjas.

Palavras chaves: Trichobranchinae, Thelepodinae, Polycirrinae, Terebellinae, areas de

endemismo, biogeografia, PAE.

INTRODUCAO

Estudos biogeograficos possuem dois estagios distintos, o primeiro baseado na conjectura da
histéria comum, ou seja, na suposicdo de que diferentes tdxons estdo integrados no espaco e no
tempo (homologia biogeografica primaria) e o segundo, no estudo da analise de parciménia que
refuta ou corrobora a hipdtese da homologia biogeografica priméaria previamente estabelecida em
homologia biogeografica secundaria (Morrone, 2001).

A Panbiogeografia é uma ferramenta utilizada na identificacdo e deteccdo da homologia
biogeografica primaria, enquanto a biogeografia cladistica € usada para a refutacdo ou confirmagéo
da homologia biogeogréfica secundaria (Morrone e Crisci, 1995). Por outro lado, uma metodologia

! Artigo formatado, submetido e aceito (no prelo) por Scientia Marina
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alternativa ao conhecimento cladistico, mas que também permite a elucidacdo de padrBes de
distribuicdo faunal utilizando a similaridade da biota estudada, é a andlise de parciménia de
endemismo (em inglés Parsimony Analysis of Endemicity). A PAE, segundo Cracraft (1991), esta
baseada na condicdo a priori de que o grupo interno (taxondmico) seja monofilético.

Fazendo um paralelo entre a analise cladistica e a analise de parcimdnia de endemismo, 0s
tradicionais taxons do grupo interno e externo representam as areas geograficas (“taxons-como-
areas”). Desta forma, os caracteres representam as distribuicdes dos taxons nas diferentes areas de
ocorréncia (“caracteres-como-taxons”). As areas as quais 0s animais estdo distribuidos sdo
chamadas de “unidades geogréficas operacionais” (UGOs). Para a utilizacdo da PAE é necessario o
reconhecimento dos “UGOs” através de uma das trés maneiras possiveis: localidades (Rosen,
1988), areas previamente delimitadas (Cracraft, 1991), ou quadrantes (Morrone, 1994).

Atualmente, a PAE tem sido utilizado ndo somente como ferramenta para a detec¢cdo de
padrdes de distribuicdo, mas também para a deteccdo de areas de endemismo (e.g. Silva e Oren,
1996; Linder, 2001). Diferentemente da biogeografia cladistica, a PAE ndo necessita de um estudo
filogenético prévio do grupo estudado (Rosen, 1988; Glasby e Alvarez, 1999). Dessa forma, a
utilizacdo deste metodo possibilita apenas a identificacdo da histéria das areas e localidades
analisadas, ndo demonstrando ou revelando nenhuma informacdo a respeito do processo que
acarretou a distribuicdo observada atualmente.

Os terebelideos, um dos grupos mais diversificados dentro dos poliquetas, possuem uma
distribuicdo mundial, ocorrendo de &guas rasas até oceanos profundos (Holthe, 1986a; Hutchings,
2000; Capitulo 4 desta tese). A familia compreende mais de 550 espécies agrupadas em quatro
subfamilias, Terebellinae, Polycirrinae, Thelepodinae, e Trichobranchinae (Rouse e Pleijel, 2001;
Garraffoni e Lana, 2004a; Capitulo 4 desta tese). Contudo, o status taxonémico desta Gltima
subfamilia ndo é consensual (Hutchings, 2000; Colgan et al., 2001; Rousset et al., 2003; Glasby et
al., 2004; Garraffoni et al. 2005).

Apesar dos excelentes trabalhos taxonémicos desenvolvidos por Hessle (1917), Fauvel
(1927), Hutchings (1977, 1990, 1997a,b), Hutchings e Glasby (1986a,b,c, 1987, 1988, 1990), Banse
(1980) e Holthe (1986a), as informacdes biogeograficas a respeito dos terebelideos sdo bastante
escassas. Esse mesmo panorama € observado nos demais taxons que compdem o0s Polychaeta

(Glasby, 1999) ou para os demais organismos marinhos (Hajdu, 1998). O d(nico estudo
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biogeografico publicado para os Terebellidae foi realizado por Hutchings e Glasby (1991) que
estudaram somente as espécies ja descritas para a Australia. Entretanto, estes autores nao utilizaram
nenhum método analitico explicito de biogeografia para testar suas hipdteses de trabalho.

O presente trabalho teve como objetivo analisar os padrbes de distribuicdo das espécies de
Terebellidae encontradas mundialmente em aguas rasas e na plataforma continental, utilizando a
analise de parcimdnia de endemismo (PAE). Devido a caréncia de estudos filogenéticos
conclusivos utilizando espécies de Terebellidae como grupo interno (McHugh 1995; Glasby et al.
2004; Capitulo 4 desta tese), a PAE é atualmente a Unica metodologia consistente para estudos e
descricdes de padrdes de distribuicdo nesse grupo. Para a analise dos padrdes de distribuicdo foi
considerado que nenhuma area de endemismo existente para as espécies de Terebellidae foi
derivada a partir da divisdo da Pangea em Laurasia e Gondwana. A hipdtese foi contrastada, na
medida do possivel, com outros grupos marinhos a fim de delimitar padrbes de distribuicao

observados em larga escala entre esses diferentes taxons.

MATERIAL E METODOS

Areas de endemismos

A partir dos trabalhos de Craw (1988), Cracraft (1991), Morrone (1998) e Glasby e Alvarez
(1999), as areas de endemismo foram delimitadas a priori. Para uma determinada regido ser
considerada como area de endemismo, deve conter pelo menos duas espécies que possuam 0S
mesmaos limites de distribuicdo ou limites muito proximos (Platnick, 1991). 30 areas de endemismo
ou UGOs (Fig. 1) foram reconhecidas e utilizadas na presente andlise, tomando-se como base
estudos similares com distintos invertebrados marinhos (van Soest e Hajdu, 1997; Hajdu, 1998;
Glasby, 1999).

Escolha dos taxons

O conjunto de dados estudados foi restrito apenas as areas de plataforma continental. As
areas de endemismo presentes em oceanos profundos foram excluidas por quatro motivos: 1) as
espécies de Terebellidae sdo pobremente conhecidas e subamostradas nesses ambientes; 2) oceanos
profundos sdo barreiras naturais para a maioria das espécies que ocorrem na plataforma continental

(Glasby e Alvarez, 1999); 3) distintas pressdes evolutivas operam sobre os taxons que habitam as
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zonas de mar profundo e os tdxons que habitam aguas mais rasas, 4) ha dificuldades reais para o
reconhecimento dos limites das UGOs em aguas profundas.

Figura 1. Areas de endemismo utilizadas no presente estudo e numeradas de 1-30
(modificado de van Soest e Hajdu, 1997; Glasby, 1999). 1, Artico; 2, Boreal Atlantico Leste; 3,
Boreal Atlantico Oeste; 4, Atlantico Nordeste; 5, Mediterraneo Oeste; 6, Mediterraneo Leste; 7,
Californiano; 8, Pacifico Oeste; 9, Caribenho; 10, Brasileiro; 11, Oeste Da Africa; 12, Mar
Vermelho; 13, Oceano indico Oeste; 14, Oceano indico Central; 15, Indo Malasiano; 16, Pacifico
Central; 17, Noroeste Australiano; 18, Nordeste Australiano; 19, Africa do Sul; 20, Sudoeste
Africano; 21, Sudoeste Atlantico; 22, Chileno; 23, Nova Zelandia; 24, Sudoeste Australiano; 25,
Sudeste Australiano; 26, Tasmanico; 27, Antértico; 28, Magelanico; 29, Mar do Japdo-China; 30,
Pacifico Boreal.

A presente andlise incluiu 208 espécies representando 62 géneros validos das quatro
subfamilias de Terebellidae. Nem todas as espécies foram incluidas, j& que muitas delas possuiam
apenas um unico registro, ndo fornecendo nenhuma informacao para o esclarecimento das relacdes

entre as areas estudadas (Glasby e Alvarez, 1999; Enghoff, 2000). Além disso, juntamente com a

137



distribuicdo das espécies foi considerada também a distribuicdo de 36 géneros que possuiam pelo
menos duas espécies presentes em no minimo duas areas de endemismo distintas (Platnick, 1991;
Glasby e Alvarez, 1999).

Como sugerido por Glasby e Alvarez (1999), foram excluidos a priori as espécies
cosmopolitas. Na pratica, é dificil definir se os registros de cosmopolitismo constituem padrdes
naturais ou se apenas refletem amostragens inadequadas, problemas na taxonomia da espécie ou
simplesmente identificacBes incorretas. Muitas das espécies de terebelideos aqui analisadas, antes
tratadas como cosmopolitas, mas estdo sendo paulatinamente redescritas e reconhecidas como
espécies novas (Williams, 1984; Hutchings e Glasby, 1986a, b, c; Solis-Weiss et al., 1991;
Hutchings e Peart, 2000).

Os dados de distribuicdo das espécies foram obtidos diretamente da literatura, priorizando as
monografias, revisoes e listas de espécies produzidas por especialistas no grupo (Malmgren, 1866;
Hessle, 1917; Fauvel, 1927; Monro, 1936; Day, 1955, 1967; Hartman, 1955, 1965, 1966; Imajima e
Hartman, 1964; Hartmann-Schroder, 1965; Knox e Cameron, 1971; Kritzler, 1971; Hutchings,
1977, 1990, 1993, 1997a,b; Hutchings e Glasby 19864, b, c, d, 1987, 1988, 1991, 1995; Banse,
1980; Kingston e Mackie, 1980; Williams, 1984; Imajima e Williams, 1985; Holthe, 1986a, b;
Blankensteyn, 1986; Blankensteyn e Lana, 1987; Solis-Weiss et al., 1991; Hutchings e Smith,
1997; Hutchings e Peart, 2000; Nogueira e Amaral, 2001; Nogueira et al., 2003; Garraffoni e Lana,
2003), na impossibilidade de checar ou identificar toda a literatura relevante, dispersa em centenas

de referéncias de dificil acesso.

Anélise da matriz de dados

A matriz de dados foi construida e editada no programa Nexus Data Editor 0.0.5 (Page,
2001) e a analise de parcimdnia de Dollo foi realizada através do programa PAUP 4.0 betalO
(Swofford, 2001); a opcao de busca escolhida foi a heuristica, com adicdo aleatoria, 100 réplicas, 0s
ramos com comprimento zero foram colapsados e 0 MULPARS foi ativado. Os taxons foram
codificados apenas como ausente (0) e presente (1) em cada uma das areas constituintes da matriz
de dados, integralmente disponivel em http://www.cem.ufpr.br/garraffoni/paedollo.nex. As areas
hipotéticas ancestrais utilizadas na presente analise para o enraizamento do cladograma foram todas

codificadas como “zeros” (ausente).

138



A matriz de dados resultante (http://www.cem.ufpr.br/garraffoni/paedollo.nex) foi analisada
segundo a metodologia da PAE (Rosen, 1988; Platnick, 1991; Glashy e Alvarez, 1999) usando a
parcimonia de Dollo. Esse tipo de parciménia permite que um dado tdxon apareca apenas uma vez

numa determinada UGO, mas podendo ser perdido quantas vezes for necessario.

RESULTADOS

Nivel de endemismo

Baseados nos dados de distribuicdo das UGOs, os integrantes da familia Terebellidae
exibiram um alto grau de endemismo (Tabela 1), com praticamente metade das espécies analisadas
ocorrendo em apenas uma area (92 especies ou 44,4% do total analisado). No entanto, esta taxa de
endemismo pode ser considerada baixa quando comparada aos resultados obtidos por Glashy e
Alvarez (1999), que investigaram a distribuicdo austral das familias Eunicidae, Lumbrineridae,
Oenonidae, Onuphidae, Serpulidae e Spionidae, com taxas superiores a 60%. As areas do Atlantico
Boreal Oeste, Atlantico Noroeste e Tasmanico exibiram os menores niveis de endemismo, com
apenas uma espécie em cada area de endemismo. Por outro lado, apenas 5,4% das espécies (11
espécies) compartilharam o maximo de cinco areas distintas, sendo esse ultimo resultado muito
semelhante ao obtido por Glasby e Alvarez (1999). As &reas do Sudeste Australiano e da Antartica

possuiram os maiores niveis de endemismo com nove espécies cada uma (Tabela 2).

Tabela 1. Nivel de endemismo entre as espécies de terebelideos distribuidas em 30
diferentes areas de endemismo.

Ne de areas de N° de espécies (total em %)
endemismo
1 area 92 (44, 4 %)
2 &reas 53 (25, 6 %)
3 areas 32 (15, 5 %)
4 &reas 19 (9, 2 %)
5 &reas 11 (5,4 %)
Total 208

O grande nimero de espécies presente no Sudeste Australiano ndo foi um resultado

inesperado, visto que as areas Australianas foram muito bem estudadas por Pat Hutchings e
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colaboradores. O mesmo padrdo aqui mostrado para os Terebellidae foi independentemente,
observado em outros grupos de Polychaeta no mesmo continente (Hutchings, 1974; Hutchings et
al., 1978; Hutchings e Rainer, 1979a,b; Hutchings e Murray, 1984).

Tabela 2. Endemismo das espécies nas 30 areas de distribuicdo mundial mostrando o
numero de espécies endémicas e sua porcentagem em relacao ao total.

Area de endemismo N° de espécies endémicas
Sudoeste Australiano 9(9,7%)
Antartico 9(9,7 %)
Mar do Japdo-China 8 (8, 6 %)
Caribenho 7 (7,5 %)
Nordeste Australiano 6 (6, 5 %)
Boreal Atlantico Leste 55,4 %)
Californiano 55, 4 %)
Pacifico Oeste 55, 4 %)
Noroeste Australiano 5 (5, 4 %)
Atlantico Nordeste 55,4 %)
Chileno 5(5, 4 %)
Oceano indico Central 4 (4,3 %)
Africa do Sul 4 (4,3 %)
Indo Malasiano 3(3,2%)
Nova Zelandia 3(3,2%)
Oeste da Africa 2(2,1%)
Mar Vermelho 2(2,1%)
Oceano indico Oeste 2(2,1%)
Boreal Atlantico Oeste 1(1,9 %)
Atlantico Noroeste 1(1,9%)
Tasmania 1(1,9 %)

PAE

Um total de 208 taxons distribuidos mundialmente foi incluido na presente analise,
representando aproximadamente 55% das espécies atualmente conhecidas. Independente do fato de
96 espécies ndo serem informativas para a presente analise, o numero final de espécies informativas
(112) e muito superior as 80 propostas por Glasby e Alvarez (1999) para atender o critério de uma
distribuicdo similar dos caracteres.

A analise da parciménia de Dollo gerou dois cladogramas mais parcimoniosos, com
topologias praticamente idénticas (Figura 2A e B), com 696 passos, indice de consisténcia (IC) =
0,351, e indice de retencédo (IR) = 0,881. A Unica diferenca entre os dois cladogramas foi a mudanca

no posicionamento da area do Atlantico Boreal Oeste. Em um dos cladogramas (Figura 2A), o
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Atlantico Boreal Oeste foi arranjado como grupo irméo do clado formado por Atlantico Boreal
Leste + todas as demais areas de endemismos. No segundo cladograma (Figura 2B), a area do
Atlantico Boreal Oeste foi grupo irmdo apenas do clado das areas (Atlantico noroeste ((
Mediterraneo Oeste, Mediterraneo Leste) (((Oeste Africano, Oeste da Africa do Sul) ((((Africa do
Sul (((((Oceano Indico Central ((((((Mar vermelho, Oeste do Oceano indico)))))).

Em ambos os cladogramas, os clados mais apicais foram formados por areas derivadas da
supercontinente Gondwana (Caribenha ((Magelanico, Antarctica) (((Brasileiro, Sudoeste Atlantico)
((((Chileno, Nova Zelandia)))) ou ((Nordeste Australiano) (((Pacifico Central, Noroeste
Australiano) ((((Sudeste Australiano) (((((Sudoeste Australiano, Tasmaénico))))))), enquanto 0s
clados basais foram formados por areas provenientes da Laurasia. Entretanto, ndo foi observada

uma completa e/ou esperada divisdo em dois clados, um Gondwanico e outro Laurasico.

DISCUSSAO

LimitacGes do estudo

Apesar da presente andlise ter priorizado, para a obtencdo dos padrdes de distribuicdo, a
literatura produzida por especialistas, a acuracia das identificacbes continua sendo um fator
limitante da técnica. Neste sentido, os padrdes biogeograficos discutidos a seguir sdo totalmente
dependentes da qualidade de tais identificacbes. Como destacado por Glasby e Alvarez (1999) e de
Grave (2001), outras limitagbes importantes na analise de parcimdnia de endemismo sdo a
capacidade de dispersdo das larvas e o numero relativo de taxons escolhidos nas diferentes areas de
endemismo.

Em relacdo a capacidade de dispersdo larval, Glasby e Alvarez (1991) sugeriram que
espécies planctotroficas devem ser excluidas da analise. Esse tipo de larva sobrevive por longos
periodos na coluna d’agua, possibilitando assim, uma ampla distribuicdo dos adultos. Até o
momento, a biologia da reproducdo e histdria de vida foram estudados em pelo menos 25 espécies
de Terebellidae distribuidas em 17 géneros diferentes (Garraffoni e Lana, 2004b). Desse total,
apenas as espécies dos géneros Loimia e Lanice possuem a larva do tipo aulofora que pode
sobreviver longos periodos (meses ou até mesmo um ano) no plancton (Bhaud, 1988; McHugh,

1993; Garraffoni e Lana, 2004b; Capitulo 1 desta tese). Outros géneros estudados, como Thelepus,
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Figura 2. Dois cladogramas igualmente parcimoniosos com a pressuposic¢éo de nao dispersdo (parcimonia de Dollo) para

as 30 areas de endemismo.
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Trichobranchus, Terebellides, Neoleprea, Neoamphitrite, Nicolea, Eupolymnia, Amphitrite
e Amaena, possuem larvas lecitrotéficas (que permanecem por poucas horas ou dias no
plancton) ou desenvolvimento direto no interior do tubo ou em uma massa gelatinosa nas
suas proximidades. No presente trabalho foram utilizadas apenas trés espécies de Lanice e
seis espécies de Loimia contra um total de 201 espécies que, provavelmente, possuem
desenvolvimento direto ou larva lecitotréfica (Capitulo 1 desta tese). Assim, 0 pressuposto
de que a ampla distribuicdo ou cosmopolitismo de uma dada espécie ndo pode ser tratado
como limitante da presente analise.

Outro possivel problema é que o nivel do conhecimento taxonémico e dos padrdes
de distribuicdo variam com as areas de endemismo. Atualmente, as faunas de poliquetas da
Africa do Sul, Australia, Mar do Norte, Europa e leste e oeste da América do Norte sdo
muito mais conhecidas do que nas demais areas do globo (Hessle, 1917; Hartman, 1955,
1965; Day, 1955, 1967; Holthe, 1986a, b; Hutchings, 1977, 1990, 1993, 1997a; Hutchings e
Glasby, 19864, b, ¢, 1987, 1988, 1991, 1995). Por outro lado, extensas &reas da América do
Sul e das costas africanas permanecem virtualmente inexploradas no que se refere aos
terebelideos.

Cracraft (1991), Glasby e Alvarez (1991) e de Grave (2001) também enfatizaram
que infelizmente a PAE ndo é capaz de utilizar a informacao biogeogréfica oriunda de um
tdxon presente em apenas uma area de endemismo, ja que ele ndo fornece nenhuma
informacdo que auxiliard na identificacdo da historia de relacdo entre as areas de

endemismo irmas analisadas.

Padrdes hierarquicos

Os padrdes de distribuicdo (Figs. 2 e 3) mostraram um padrédo hierarquico, com as
areas do hemisfério Norte ocupando a porcao basal nos cladogramas, e as massas de terra
originadas da quebra de Gondwana predominantemente em ramos apicais. Tal
posicionamento das areas de endemismo define claramente que os continentes Africano,
Sul Americano-Antartico e Australiano sdo independentemente enraizados por ex-
componentes da Laurasia.

Baseados nos resultados da analise de parciménia de endemismo, os padrbes
hierarquicos mostram que a forma ancestral do grupo que habita hoje o hemisfério Sul foi

143



originada no hemisfério Norte. Uma outra interpretacdo possivel € que o clado formado
pelas areas Caribenha e Brasileira vicariaram diretamente de uma linhagem ancestral
comum a algumas areas do Norte. Os cladogramas da PAE também indicam que as areas

Euro-americanas (p.ex. Atlantico Boreal, Atlantico Nordeste, Mediterrdneo) sdo mais

antigas que as areas Asiaticas, Australianas e da Ameérica do Sul.

Figura 3. Cladograma da figura 2A plotado sobre o mapa mundi.

Infelizmente, poliquetas, incluindo os terebelideos, ndo sao facilmente fossilizados e
seus registros sdo bastante escassos. Thomas e Smith (1998) descreveram possiveis fosseis
de tubos de terebelideos na Inglaterra e Canadd do Siluriano. Pickett (1972) também
reportou tubos fossilizados na formacéo Erins Vale do Permiano superior e identificou
como sendo produzidos por espécies da familia. Thomson (1979) descreveu e estimou para
0 Devoniano um dos fdésseis mais antigos de Flabelligeridae (um taxon dentro do clado
Terebellida, de acordo com Rouse e Pleijel, 2001, mas veja Hall et al., 2004 e Glasby et al.,
2004) encontrado na Australia. Hay (2002), por sua vez, estudou fosseis de flabeligerideos

de Francis Creek em lIllinois, estimando o seu aparecimento no Carbonifero superior.
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Apesar da caréncia de dados fdsseis, as poucas informacdes disponiveis reforcam os
padrdes hierarquicos demonstrados pela PAE no presente estudo. Os registros do Siluriano
(Thomas e Smith, 1998) da Inglaterra e do Canad& séo indicadores faunisticos da grande
extensdo do continente Euro-americano no passado. Sendo assim, a distribuicdo dos
padrdes baseados nos registros fosseis das areas da América do Norte e da Europa indicam
um forte relacionamento entre essas &reas. Outro ponto interessante é a estreita relacéo
entre as areas Indo-malasianas, Mar do Japdo-China e Australianas. Esta alta congruéncia
entre o Sudeste e Leste da Asia com a massa de terras Australianas esta de acordo com as
reconstrucdes dos mapas geologicos hipotetizados para os periodos Devoniano, Siluriano e
Pré-Siluriano (Hallam, 1994).

Outro forte indicativo da correta interpretacdo sobre a origem Euro-Americana dos
terebelideos e posterior diversificacdo através do hemisfério Sul, é a existéncia de alguns
géneros da familia que compartilham as mesmas areas de distribuicdo, como por exemplo,
Baffinia, Laphania, Leaena, Neoamphitrite, Nicolea, e Scionella. Todos esses géneros
estdo distribuidos pelas regides Euro-americanas, Sudeste e leste da Asia e Australasia, e
seus padrOes de distribuicdo podem sugerir que eles sdo provavelmente indicadores
faunisticos da historia geoldgica daquelas areas.

Apesar da congruéncia das datas geoldgicas, o presente resultado ndo foi similar aos
padrbes descritos para esponjas (Hajdu, 1995; van Soest e Hajdu, 1997). Hajdu (1995)
utilizou a Analise de Parcimdnia de Brooks, PAE e analises de tracos (Pan-biogeografia),
obtendo um cladograma de areas com a indicacao de uma possivel origem gondwanica para
a maioria das esponjas tropicais. Na mesma linha, os resultados experimentais das relacfes
das areas de endemismo de van Soest e Hajdu (1997), gerados a partir de trés metodologias
distintas (Analise de Parcimonia de Brooks, andlise de componentes, e Andlise de Trés
Areas) e codificando estratégias diferentes (“pressuposicdo 0” e “sem pressuposicio”),
foram muito proximas daqueles relatados por Hajdu (1995). Fauchald (1984) ja havia
alertado para a possivel existéncia de incongruéncias de padrdes geograficos de poliquetas
no nivel taxondmico de familia com qualquer grupo zooldgico que ndo tenha surgido até o
Mesozdico ou Cenozdico, ja que a maioria dos tdxons de poliquetas ja estava presente
desde o Paleozdico.

Os padrdes gerais descritos por Hajdu (1995; 1998) e van Soest e Hajdu (1997)
apresentaram baixa similaridade com os resultados obtidos no presente estudo. Contudo,
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apesar disso, foi possivel notar que alguns padrdes de distribuicdo apresentados por Hajdu
(1995; 1998) e van Soest e Hajdu (1997) tiveram tendéncias similares as mostradas para 0s
terebelideos. Os padrdes de tracos gerais descritos por Hajdu (1998: 100, fig. 3) foram
semelhantes aos padrdes biogeograficos baseados nas espécies de Terebellidae em relacéo
ao relacionamento de grupo irmdo entre as UGOs Brasileiro+Atlantico Sudoeste, Mar do
Japédo-China+Indo Malasiano, Atlantico Norte+ Nordeste e Mediterrano Oeste+Leste.
Similarmente, De Grave (2001) usando PAE para um grupo de camardes (Pontoniinae)
também encontrou relagcBes muito proximas entre areas do Indo-Pacifico. Infelizmente, os
resultados obtidos por Glasby e Alvarez (1999) para poliquetas austrais sdo de uso limitado
para o propdsito do presente estudo, visto que incluem apenas areas pertencentes ao
dominio Austral, nominalmente, Africa do Sul, América do Sul, Antartica, Australia, Nova
Zelandia e outras areas correlatas.

Os padrdes biogeograficos de Terebellidae aqui reportados foram comparados com
outros grupos de invertebrados marinhos, ja que ainda ndo existem estudos similares com
outros grupos de poliquetas. Interpretacdes biogeogréficas mais realistas e consistentes
deverdo resultar de um maior e melhor conhecimento da taxonomia e filogenia dos

poliquetas como um todo.
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