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A diversidade é uma lei da natureza;

a uniformidade jamais ocorrera.

Prabhat Rainjan Sarkar
(Neohumanismo, 1982)
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1 INTRODUCAO

1.1 Bryozoa: uma contextualizacio

O filo Bryozoa é representado por invertebrados aquéticos, bentdnicos, suspensivoros
e coloniais, formados por unidades (zooides) polimdérficas muito pequenas (~0,5 mm)
especializados em funcgdes diversas. As primeiras espécies descritas para o filo Bryozoa foram
alocadas no Reino Plantae, baseando-se apenas na aparéncia da morfologia externa dos
espécimes. A primeira mencdo de que Bryozoa poderia se tratar de um animal foi dada em
Dell' Historia Naturale (IMPERATO, 1599), embora sem grande influéncia cientifica para os
demais naturalistas da época. No Systema Naturae, publicado por LINNAEUS (1758),
cnidarios e briozoarios foram incluidos em um mesmo grupo denominado Zoophytes, o qual
incluia organismos considerados como apresentando formas intermediarias entre plantas e
animais. Somente em 1830, os representantes do filo foram definitivamente qualificados
como animais, agrupados por THOMPSON (1830) no filo Polyzoa. Um ano mais tarde,
EHRENBERG (1831), sem tomar conhecimento da publicagdo do ano anterior, propds o
nome Bryozoa (do grego bryon=musgo; zoon=animal) para animais zoofitos caracterizados
por apresentar boca e anus separados (ao contrario dos cnidarios, com boca e anus em
abertura Unica) (RYLAND, 1970); devido a estas publicacbes terem se dado quase
concomitantemente, ambos os nomes — Bryozoa e Polyzoa — foram amplamente aplicados na
literatura do grupo. NITSCHE (1869) sugeriu separar em dois taxons os animais incluidos em
Polyzoa, de acordo com a posicdo do anus em relacdo a coroa de tentaculos: Ectoprocta
(=Bryozoa), que apresenta anus situado fora da coroa de tentaculos, e Entoprocta, com o anus
posicionado internamente & essa coroa. Por esse motivo, o termo Ectoprocta também é
utilizado para se referir aos briozoarios.

Atualmente cerca de 8.000 espécies de briozoarios recentes sdo conhecidas, e outros
estudos revelaram a existéncia de aproximadamente 15.000 espécies fosseis (GORDON et al.,
2009; WAESHENBACK et al., 2012; BOCK & GORDON, 2013; VIEIRA et al., 2015). A
taxonomia do filo Bryozoa é baseada principalmente nas caracteristicas externas dos
autozooides e heterozooides (exoesqueleto), na posicao destes entre si e na colénia, e incluem
dados quantitativos e morfométricos, principalmente para os taxons calcificados (e.g. VIEIRA
et al., 2010, 2012, 2013a, 2013b; ALMEIDA et al., 2015); caracteristicas anatdmicas internas
(polipidio) e de desenvolvimento embrionario (cdmaras embrionarias e estruturas anexas)
também podem ser utilizadas, sobretudo para grupos que ndo apresentam calcificacdo (e.g.
BUSHNELL, 1965a, 1965b, 1965¢; VIEIRA et al., 2014a).



O filo é composto tradicionalmente por trés classes, uma exclusivamente dulcicola —
Phylactolaemata (Fig. 1.1 A), e duas majoritariamente marinhas — Stenolaemata (Fig. 1.1
B) e Gymnolaemata (Fig. 1.1 C-D) (MCKINNEY & JACKSON, 1991; WAESHANBACK
et al., 2012). A Classe Phylactolaemata abriga aproximadamente 100 espécies nao
calcificadas, sendo caracterizada por apresentar lofoforo em forma de ferradura e se
reproduzir assexuadamente pela propagacéo de estatoblastos (MASSARD & GEIMER, 2008;
OKAMURA et al., 2019). Stenolaemata, por sua vez, inclui cerca de 10% (~550) das espécies
marinhas viventes, com coldnia calcificada e autozooides de forma cilindrica e polipidio
envolto em um saco membranoso (COOK et al., 2018); além disso, a classe é a Unica que
apresenta casos de desenvolvimento embrionario multiplo (=poliembrionia) em cémaras
incubadoras (JENKINS et al., 2017). Gymnolaemata inclui a maioria das espécies marinhas
atuais (~90%) e é dividida em duas grandes ordens: Ctenostomata (Fig. 1.1 C) e
Cheilostomata (Fig. 1.1 D); a primeira, com cerca de 5% dos briozoarios viventes (~350
espécies), é caracterizada por zooides quitinosos, e a segunda (~5000 espécies) por zooides
calcificados, geralmente com alto grau de polimorfismo (BOCK & GORDON, 2013;
SCHACK et al, 2018a, 2018b).

Figure 1.1: Representantes do filo Bryozoa. A, Phylactolaemata. B, Stenolaemata — Patinella tonica Marcus,
1955. C, Ctenostomata — Amathia brasiliensis Busk, 1886. D, Cheilostomata — Bugula neritina (Linnaeus,
1758). Imagens: A, Leandro Vieira; B-D, Alvaro Migotto.



Estudos utilizando dados moleculares mostram que Bryozoa é um taxon monofilético,
sendo Phylactolaemata o grupo irmdo de Stenolaemata e Gymnolaemata [(Phylactolaemata
(Stenolaemata (Cheilostomata, Ctenostomata)))] (WAESHANBACK et al., 2012). A anélise
filogenética mais completa publicada indica que dentro de Gymnolaemata a ordem
Ctenostomata, como tradicionalmente definida, € parafilética em relacdo a seu grupo-irméo, a
ordem monofilética Cheilostomata (WAESHANBACK et al., 2012; TAYLOR &
WAESHANBACK, 2015). Contudo, a representatividade de tdxons nessa analise pode ser
ainda insuficiente para ndo se descartar inteiramente a possibilidade de Cheilostomata ser
polifilético, como indicado por estudos morfoldgicos (JEBRAM, 1992).

Briozoarios foram agrupados por HYMAN (1959) juntamente com braquidpodes e
foraminiferos em um ‘superfilo’ denominado Lophophorata, por apresentarem uma coroa de
tentaculos ciliados e um plano corporal trimérico (VALENTINE, 1973). Dados moleculares
guestionaram a monofilia de Lophophorata, mantendo, contudo, os Brachiopoda e Phoronida
em um clado monofilético, mas excluindo Bryozoa (HALANYCH et al., 1995; EERNISSE
1997; COHEN, 1998). No entanto, estudos mais recentes corroboram a monofilia deste
Lophophorata (NESNIDAL et al., 2013), embora as relac@es filogenéticas internas ao grupo
sdo complexas e requerem mais estudos para obter uma topologia estavel.

Outros estudos baseados em dados moleculares sugerem que Bryozoa e Entoprocta
s&o grupos irméos (BAGUNA et al., 2008; PAPS et al., 2009); dados morfoldgicos n&o tém
oferecido resultados satisfatorios para esta questdo, sendo geralmente contraditorios
(NIELSEN 1971, 2002). Um estudo mais recente, baseado na anatomia do sistema nervoso,
sugere que o loféforo tenha surgido independentemente em ambos os filos e que, por esse
motivo, estes grupos podem ndo ter relagdes filogenéticas comuns (BORISANOVA et al.,
2019).

1.2 Aspectos ecologicos

Colbnias de briozoarios sdo importantes constituintes da fauna benténica marinha,
atuando como bioconstrutures e servindo de abrigo para diversos organismos sésseis ou
vageis, tais como algas, esponjas, hidrozoarios, poliquetas e crustaceos, além de outros
briozoarios (CUFFEY, 1972; RAMALHO et al., 2011; BHAVE & APTE, 2012; MINCHIN
et al., 2012; WOOD et al., 2012). Além disso, também sdo fonte de alimento para inUmeros
organismos, como anfipodes, copépodes, poliquetas e nudibranquios (COLEMAN, 1989;
ROBINSON, 2004; LIDGARD, 2008; PEREIRA et al., 2012).

O filo ocupa uma variedade de habitats, de regides entremarés até aguas profundas, em

todos os oceanos (AMINI et al., 2004; BARNES & GRIFFITHS, 2008; GORDON, 2018),
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ocorrendo em substratos minerais que variam desde gréos de areia (WINSTON et al., 2013) a
grandes rochas, e em suportes biolégicos, como algas e animais diversos, como esponjas,
hidrozoérios, conchas de gastropodes e bivalves, corais e outros briozoarios (VIEIRA et al.,
2012; ALMEIDA et al., 2017).

Briozoarios sdo um dos grupos de organismos marinhos com maior potencial de
bioincrustacdo conhecidos (ALMEIDA et al., 2015; FERRARIO et al., 2018). Por serem
intensivamente encontrados sobre materiais decorrentes de atividades humanas, incluindo
estruturas de concreto, cascos de embarcacOes, boias de sinalizacdo e equipamentos de
aquicultura (WINSTON, 1982; WANG et al., 2017; FERRARIO et al., 2018; MIRANDA et
al., 2018), espécies que geralmente apresentam col6nias com capacidade de crescimento
rapido, acumulando grandes massas de material biolégico, tém potencial de causar impactos
econbmicos negativos relacionados ao crescimento das col6nias em partes submersas de
embarcacGes e equipamentos pesqueiros, além da capacidade de obstruir tubulacbes e
instalagdes industriais costeiras (WILLIAMS, 2007; AMAT & TEMPERA, 2009), tanto em
ambiente dulcicola (WANG et al., 2017), quanto marinho (CARLTON & ELDREDGE,
2009; HIPOLITO et al., 2010; FARRAPEIRA, 2011; LOPEZ-GAPPA & LIUZZI, 2016).

Além de causarem prejuizos econdmicos, o crescimento de coldnias de briozoarios em
embarcacdes, plataformas petroliferas e boias, além de lixo flutuante, permite que as espécies
sejam dispersadas e introduzidas em locais onde naturalmente ndo ocorreriam, podendo
causar impactos negativos sobre a biota nativa (VIEIRA et al., 2014b; DOBRETSOV, 2015;
ULMAN et al., 2017; MIRANDA et al., 2018). Esses impactos (econdmicos e ecoldgicos)
também tém sido observados em outros organismos incrustantes, como ¢ o caso do ‘coral-
sol’, cnidario invasor que se alastrou por todo o litoral do Brasil (SOARES et al., 2006;
CREED, 2006; SANTOS et al., 2019).

A distribuicdo das espécies de briozoarios é bastante variavel, muitas sdo endémicas a
determinadas regides, enquanto outras sao aparentemente cosmopolitas (MACK et al., 2000).
Trés questdes tém sido levadas em consideracdo em relacdo as espécies de briozoarios com
distribuicdo supostamente muito ampla: 1) que estas espécies sdo de fato um conjunto de
espécies cripticas, isto &, espécies morfologicamente idénticas mas geneticamente diferentes,
2) que estas especies representem complexos de especies, isto é, espécies muito semelhantes
morfologicamente mas que séo relatadas sob um mesmo nome, ou 3) que estas espécies foram
ou tém sido amplamente introduzidas em diversas localidades por meio antrdpico.

Investigagdes utilizando dados moleculares acerca de espécies previamente
consideradas cosmopolitas, revelaram que muitas delas perfazem complexos de espécies

cripticas com distribuicdo restrita (e.g. DAVIDSON & HAYGOOD, 1999; HOARE et al.,
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2001; MCGOVERN & HELLBERG, 2003; MACKIE et al., 2006, 2012; NIKULINA et al.,
2007; SCHWANINGER, 2008; LARUSON et al., 2012; FEHLAUER-ALE et al., 2014).
Outros estudos, revelaram que algumas espécies com larga distribuicdo compreendem
complexos de espécies com diferenciacdo morfoldgica detectavel (=ndo cripticas), embora
tenham sido, por diversas razoes, registradas sob o mesmo nome (HARMELIM, 2006;
ROSSO, 2004; SOUTO et al., 2018). Por exemplo, andlises utilizando sequéncias de DNA
ribossomal e imagens de MEV de espécimes de Virididentula dentata (Lamouroux, 1816) de
diferentes regies (Australia, Polinésia Francesa, Africa do Sul, Namibia e Brasil), revelaram
que a espécie apresenta pelo menos 7 morfotipos, que representam espécies ndo descritas
(NASCIMENTO et al., dados ndo publicados).

Por outro lado, diferentes espécies bioldgicas cujas amplas distribuicdes geograficas
foram confirmadas por estudos morfoldgicos e moleculares, como os cheilostomados
Watersipora subatra (Ortmann, 1890) (MACKIE et al. 2006, 2012), Watersipora arcuata
(Banta, 1969) (MACKIE et al., 2012) e Bugula neritina (e.g., MACKIE et al., 2006;
FEHLAUER-ALE et al., 2014), podem estar associadas a vetores antropogénicos que
possibilitam o seu transporte por longas distancias, além daquelas possiveis por meios
naturais (e.g. larvas, rafting sob substrato flutuante natural) .

Casos de cosmopolitismo por introducéo antrépica tém sido amplamente constatados
ndo apenas para briozoarios, mas também para outras espécies de invertebrados marinhos
(e.9. DAWSON & JACOBS 2001; BLEIDORN et al., 2006; KVIST et al., 2010; PEREZ-
PORTELA et al., 2013). O briozoario Amathia verticillata (delle Chiaje, 1822)
(Ctenostomata), por exemplo, é uma espécie de ocorréncia global em mares tropicais e
temperados, principalmente em areas de portos e marinas, com potencial de crescimento
rapido, sobretudo em substrato antropico, como cascos de embarcacbes (CALRTON &
ELDREDGE, 2009; WIRTZ & CANNING-CLODE, 2009). Dados moleculares corroboram a
hipotese prévia de que a espécie tem se dispersado em escala global a partir de uma Unica
populagédo (NASCIMENTO, 2015).

Estudos recentes e analises quimicas de compostos de briozoarios utilizados para
defesa da coldnia (antimicrobiano e antipredacdo) tém revelado que estas substancias
possuem potencial farmacologico, sobretudo antiviral e anticancerigeno (DAVIDSON et al.,
2001; PRINSEP et al., 2004; SHARP et al., 2007; SIMA & VETVICKA 2011; FIGUEROLA
et al.,, 2014). No entanto, estudos com este foco em briozoarios ainda sdo escassos;
FIGUEROLA & AVILA (2019), apontam, como um dos fatores triviais para essa escassez, a

falta de conhecimento taxondmico do filo.
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1.3 A questao taxonémica

Embora Bryozoa seja um filo amplamente diverso e de importancia ecoldgica e
econdmica, muitos dos seus taxons internos foram pouco estudados, como é o caso da classe
Phylactolaemata (=briozoarios de agua doce), a qual carece de estudos morfologicos e
moleculares que permitam analises filogenéticas mais amplas (WAESHANBACK et al.,
2012). O estudo taxondmico do filo intensificou-se no inicio do século XIX, com um aumento
expressivo a partir desse século, quando uma grande quantidade de espécimes foi obtida por
meio das chamada grandes expedicdes (e.g. ‘Challenger’: BUSK, 1884; ‘Siboga’: HARMER,
1915, 1926, 1957; ‘Discovery’: HASTINGS, 1943; ‘Allan Hancock’: OSBURN, 1950, 1952,
1953; ‘Atlantide’: COOK, 1968), o que resultou em importantes trabalhos faunisticos e
aumento da representatividade do filo em colegbes cientificas. Entretanto, ainda é
relativamente baixo o nimero de estudos para o tdxon, o que em parte explica o fato de que
muitas espécies sejam erroneamente consideradas cosmopolitas ou possuindo ampla variacao
morfolégica (e.g. DAVIDSON & HAYGOOD, 1999; HOARE et al., 2001; MCGOVERN &
HELLBERG, 2003; MACKIE et al., 2006, 2012; NIKULINA et al., 2007; SCHWANINGER,
2008; FEHLAUER-ALE et al., 2014).

Apesar da grande quantidade de material bibliografico e de cole¢bes gerados durante
as expedigdes, muitos tadxons foram pobremente descritos e/ou descritos com poucos
caracteres morfolégicos diagnosticos. Além disso, muitos espécimes, sobretudo os mais
antigos, estdo mal preservados e/ou consistem em poucas coldnias ou fragmentos pequenos, 0
que dificulta a comparacdo descritiva e analitica dos espécimes. Estes sdo problemas
recorrentes relacionados ao estudo de briozoarios e grande parte deles sucedeu devido as
condicGes de coleta, armazenamento (e.g. colecOes secas) e equipamentos (e.g. microscopios
e estereoscOpios com baixo aumento) utilizados e, sobretudo, pela auséncia de ferramentas
como a microscopia eletrdnica de varredura (MEV) e o0 sequenciamento de DNA.

Apenas na segunda metade do século XX foram concluidos estudos taxondmicos
utilizando técnicas de MEV (SOULE & SOULE, 1970) e somente nos ultimos 20 anos tém
sido publicados trabalhos que utilizam caracteres taxonémicos revelados devido ao emprego
desta ferramenta, o que permitiu produzir inferéncias filogenéticas mais abrangentes e
confiaveis (e.g. GORDON, 2000; GRISKENKO et al., 2004; GORDON & TAYLOR, 2008;
JACKSON & CHEETHAM, 1994; TILBROOK et al., 2001, 2006; BERNING et al., 2008;
WINSTON & WOOLLACOTT, 2008; VIEIRA et al., 2013a, 2013b, 2014b; ALMEIDA et
al., 2015; SOKOLOVER et al., 2016).

O uso de dados moleculares é ainda mais recente, mas tem avancgado rapidamente e

gerado resultados importantes para a compreensédo do filo, principalmente para a taxonomia
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(e.g. LEE et al., 2011; VIEIRA et al., 2012) e relacionamentos filogenéticos (e.g. DICK et al.,
2003; FUCHS et al., 2009; HAO et al., 2005; HIROSE et al., 2008; WAESCHENBACH et
al., 2009, 2012, 2015; KNIGHT et al., 2011; FEHLAUER-ALE et al., 2011, 2014, 2015;
TAYLOR & WAESHANBACK, 2015). Adicionalmente, tém sido realizadas pesquisas que
utilizam ambos os métodos, morfolégicos e moleculares, para inferir relagdes filogenéticas, 0s
quais tém se mostrado muito eficientes nesse sentido, indicando que, quando realizadas em
conjunto, essas analises sdo geralmente complementares e ndo divergentes (e.g. NIKULINA,
2008; FUCHS, et al., 2009; WAESCHENBACH et al., 2009; KNIGHT et al., 2011,
FEHLAUER et al., 2011).

No entanto, embora estudos com dados moleculares tenham significado um avango
para 0 conhecimento filogenético de briozodrios (e.g. FUCHS et al., 2009;
WAESHANBACK et al., 2012) e contribuido para o conhecimento taxondémico do filo
(WAESHANBACK et al., 2009; 2015), uma vez que algumas espécies representam espécies
cripticas detectaveis apenas por sequenciamento genético (e.g. FEHLAUER-ALE et al.,
2014), estes estudos ainda sdo escassos, e contam com uma amostragem de taxons
relativamente pequena, quando comparados a contribuicdo taxondmica tradicional. Contudo,
a taxonomia morfologica é imprescindivel para o conhecimento do grupo em geral, para a
compreensdo da sua evolucdo e para dar suporte a inferéncias moleculares.

Estima-se que apenas 1% das espécies viventes de briozoéarios tenham sido
sequenciadas, com importantes tadxons ainda muito pouco representativos (e.g.
Phylactolaemata; TAYLOR & WAESHANBACK, 2015). Embora este cenario venha
mudando gradualmente com a facilidade de extragdo a sequenciamento em centros de
pesquisa e com o desenvolvimento de técnicas cada vez mais avancadas para obtencdo de
DNA, estes ainda sdo insuficientes, por exemplo, para sequenciar material fdssil, assim como
espécies depositados em museus, sobretudo os de grandes expedicdes cientificas dos séculos
passados.

A descricdo de espécies € a base para a ciéncia ecoldgica e, consequentemente, de
conservacdo (ROWDEN, 2016); é a partir destas defini¢cdes que podemos inferir relaces
entre espécie nativas e invasores, além de compreender acerca do potencial de organismos
especificos causarem prejuizos econdémicos ou contribuirem para a ciéncia farmacéutica, por
exemplo. Contudo, para BRADFORD-GRIEVE (2016), a ciéncia taxondmica tem passado
por uma crise e a formacdo de especialistas capazes de compreender as caracteristicas

taxonémicas e sistematicas de um grupo tem sido um novo desafio para a ciéncia atual.
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1.4 Breve abordagem morfoldgica

As col6nias dos briozoarios sdo formadas por unidades polimdérficas denominadas
zooides (RYLAND & HAYWARD, 1977). O autozooide é o principal constituinte colonial,
sendo funcionalmente independente e especializado na funcao de alimentacdo. Estes zooides
tém um exoesqueleto calcario ou quitinoso, revestido por uma epiderme interna; ao conjunto
de ambos (exoesqueleto e epiderme) denomina-se cistidio ou zoécio, o qual envolve um
polipidio: estrutura eversivel de alimentacdo com uma boca situada no interior de uma coroa
de tentaculos delgados e ciliados, denominada loféforo, e um intestino em forma de U, com o
anus proximo a abertura oral, porém fora da cora de tentaculos (HAYWARD & RYLAND,
1979; HAYWARD, 1985; Fig. 1.2 A-B). Em Cheilostomata, a abertura oral por onde o
lof6foro everte é geralmente protegida por um opérculo, movido por contragcdo muscular
(Fig. 1.2 C). Em todos os grupos de briozoarios, os zooides da coldnia permanecem
conectados entre si por meio de poros simples ou em grupos de poros (placas de roseta ou
séptula) em um sistema interzooidal, pelos quais nutrientes sdo transportados continuamente
(RYLAND & HAYWARD, 1977; Fig. 1.2).

Em briozoéarios calcificados, o exoesqueleto € composto por carbonato de calcio
geralmente calcitico, ocasionalmente aragonitico, ou ambos (SMITH et al., 2006); duas
camadas distintas estdo presentes: uma externa, correspondente a parede zooidal, denominada
gimnocisto, e um camada interior, o criptocisto, a qual encerra o0 espago celdmico. Em
Cheilostomata, uma cuticula estd presente sob ou sobre essas camadas, denominada
membrana frontal (RYLAND & HAYWARD, 1977); a area frontal ocupada por essa
membrana é chamada opésio (HAYARD & RYLAND, 1979). Briozoérios cheilostomados
foram tradicionalmente divididos em dois grupos, de acordo com a posi¢ao desta membrana
em relagdo a parte calcificada: ‘anasca’, com membrana frontal exposta acima do
exoesqueleto, e ‘ascophora’, com a membrana frontal encoberta pela parede frontal
calcificada (HAYARD & RYLAND, 1979); estudos mostraram que estes grupos nao sdo
monofiléticos, ndo sendo aceitos atualmente (WAESCHENBACH et al., 2012).
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Figura 1.2: Esquema de um briozoario com (A-B) autozooides em forma vaso separados entre si e (C)
autozooides em forma de barco, justapostos entre si. Imagem adaptada de © Copyright C. Nielsen disponivel em
http://bryozoa.net/bryointr.html.

Figura 1.1: Esquema de (A) formas de avicularios e (B) vibraculario. A, (i) aviculario séssil, (ii) aviculario
tubular, (iii) aviculario colunar e (iv) aviculario “cabe¢a de ave”. B, (i) vibraculario em vista frontal e (ii)
vibraculério em vista lateral. Imagem adaptada de SCHACK et al., 2018a.

Zooides polimérficos, denominados genericamente heterozooides, sdo especializados
em variadas fungdes que ndo alimentacdo; por isso sdo dependentes dos autozooides.
Aviculario, espinho, rizoide, estoldo, ooécio e gonozooide sdo heterozooides. Cenozooides
sdo heterozooides simples, desprovidos de orificio, loféforo e musculos (RYLAND &
HAYWARD, 1977; HAYARD & RYLAND, 1979). Avicularios séo zooides com polipidio
reduzido e opérculo modificado em uma mandibula movel, a qual é movimentada por
musculos adutores em resposta a estimulos mecanicos ou quimicos (Fig. 1.3 A); tais
estruturas sdo multifuncionais, podendo apresentar fungGes relacionadas a defesa e limpeza da
colonia. Avicularios podem ser sésseis, colunares, tubulares ou em forma de “cabec¢a de ave”
(SCHACK et al, 2018a) e estdo presentes em muitas especies, destacando-se as do género
Bugula Oken, 1815 (VIEIRA et al., 2012), com avicularios articulados em forma de “cabega

de ave”. Vibracularios sdo considerados aviculdrios modificados com mandibula muita
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longa, em forma de seta (HAYWARD & RYLAND, 1998; Fig. 1.3 B); também podem estar
relacionados a defesa da colbnia, embora possam desempenhar a fungdo de limpeza. Em
briozoarios de vida livre, como as espécies da familia Cupuladriidae Lagaaij, 1952, os
vibracularios estéo ligados a funcdo de locomocdo (HERRERA-CUBILLA et al., 2008).

Figura 1.2: Tipos de (A-B) projecBGes provenientes de evaginacfes da parede do zoécio, (C-D) espinhos
cenozooidais cilindricos e (E-F) espinhos modificados em escudos. A, Beania sp. 11; B, Beania erecta Waters,
1904; C, Beania americana Vieira, Migotto & Winston, 2010; Beania elongata (Hincks, 1885); E-F, Licornia
sp. Imagens: C, E, F, Leandro Vieira.
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Espinho € um termo genérico aplicado para diferentes estruturas; podem ser projecdes
provenientes da evaginacdo do zoécio (geralmente pequenos) contendo uma cavidade ligada
ao celoma (Fig. 1.4 A-B) ou cenozooidais (SCHACK et al., 2018a), estruturas mais
complexas, com separacdo da cavidade interior e o celoma (Fig. 1.4 C-D). Ambos os tipos de
espinhos sdo ocos e calcificados, mas os espinhos cenozooidais podem ser diferenciados das
projecdes pela presenca de uma regido constrita na extremidade proximal (RYLAND &
HAYWARD, 1977). Espinhos cenozooidais podem formar um escudo disposto sobre a
membrana frontal, protegendo-a parcialmente ou grande parte (VIEIRA et al., 2013a; Fig. 1.4
E-F). Os espinhos cenozooidais podem ser articulados e sua funcionalidade pode estar
relacionada a protecdo da superficie membranosa frontal do autozooide (SCHACK et al.,
2018a). Em alguns grupos, como na familia Cribrilinidae Hincks, 1879, os espinhos opesiais

podem se fundir sobre a membrana frontal, cobrindo-a completamente (YANG et al., 2018).

Figura 1.3: Tipos de (A-C) rizoides e (C) estoldo. A, rizoides curtos com extremidade ramificada (setas); Beania
cribrimorpha Gordon, 1984. B, rizoides longos e robustos sem ramificacdo, Beania aff. magellanica (Busk,
1852). C, rizoides curtos e ramificados (circulos) partindo de estolao (setas); Stolonella clausa Hincks, 1883.

Rizoides séo cenozooides alongados, geralmente situados na regido basal ou abfrontal
dos autozooides, fixando-os ao substrato por meio de ramificacBes da extremidade distal,
dando sustentacdo para a col6énia (SCHACK et al., 2018a), como observado nas espécies da
familia Beaniidae Canu & Bassler, 1927 (Fig 1.5 A-C). EstolGes (Fig 1.5 C) também séo
prolongamentos cenozooidais com funcédo de fixacédo e sustentacdo; no entanto, os zooides sao
aderidos a estes pela regido proximal. EstolGes estdo intimamente ligados ao sistema de
transporte de nutrientes entre os zooides e, em ctenostomados estoloniferos, estdo
relacionados ao brotamento zooidal (HAYWARD, 1985), como em Amathia brasiliensis
Busk, 1886 (Fig. 1.1 C).

Embora as coldnias dos briozoarios sejam hermafroditas, 0s zooides que as constituem
podem ser gonocoricos, hermafroditas ou mesmo estéreis. O ciclo de vida desses animais
compreende um estagio larval plancténico livre-natante, que pode ser tanto planctotrofico
como lecitotréfico, os quais, em seguida ao assentamento e em decorréncia da metamorfose,

formam um ou mais zooides fundadores (ancéstrula) que originam 0s demais zooides da
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colénia por brotamento (RYLAND & HAYWARD, 1977; OSTROVSKY, 2013). As espécies
que ndo incubam os embrides formam larvas planctotroficas denominadas cifonautas (Fig.
1.6 A), que podem permanecer na coluna d’agua por semanas. Por outro lado, a maioria das
espécies de briozoarios é incubadora, produzindo larvas lecitotroficas chamadas coronadas
(Fig. 1.6 B), que geralmente assentam e metamorfoseiam pouco tempo depois, geralmente
horas, de sua liberagdo no ambiente peldgico (OSTROVSKY, 2013).

{

Figura 1.4: Formas de (A-B) larvas e de (C) mecanismos de dispersdo em briozodrios. A, larva cifonauta; B,
larva coronada; C, estatoblasto. Imagens: A-B, Alvaro Migotto; C, Leandro Vieira.

Os briozoarios estdo entre 0s poucos invertebrados que podem apresentar uma
estrutura analoga a placenta dos mamiferos, possibilitando a nutricdo dos embribes dentro das
camaras incubadoras, em uma relacdo parental denominada matrotrofia ou nutricdo
extraembrionaria (OSTROVSKY et al., 2009). Em Cyclostomatida (Stelonaemata), estas
camaras se desenvolvem em zooides modificados, denominadas gonozooides (RYLAND &
HAYWARD, 1977; Fig. 1.7 C-D). Em Cheilostomata, as camaras de incubagdo embrionéaria
possuem maior grau de complexidade e variabilidade, sendo classificadas quanto a sua
estrutura e posicdo na colénia (OSTROVSKY, 2008). A forma mais representativa dentre as
espécies da ordem e também a mais estudada é a cdmara embrionaria calcificada denominada
ovicelo, com varios tipos descritos. O mais comum — o ovicelo hiperistomial — consiste de
uma parede calcificada dupla com uma cavidade celémica entre elas (o 0oécio), uma regido
distal ndo calcificada do autozooide maternal e uma cavidade interna entre estes dois ultimos
(OSTROVSKY, 2013).

Briozoarios de dgua doce se reproduzem assexuadamente pela formacéo e liberacao de
estruturas chamadas estatoblastos (Fig. 1.6 C). Os estatoblastos, corpos encapsulados com
potencial germinativo, mantém-se na coluna d’agua em estado de dorméncia, fixando-se ao
substrato e originando uma nova colbnia quando encontram condigdes adequadas (RAO,
1979).
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Figura 1.5:Camaras de incubacdo embrionaria. A-B, ovicelos (seta); C, gonozooides (seta). A, Bugula neritina
(Linneus, 1758); B, Virididentula dentata (Lamouroux, 1816); C, Crisia pseudosolena (Marcus, 1937). Imagens:
A-B, Alvaro Migotto; C, bryozoa.net.

1.5 A familia Beaniidae

Embora considerada incorreta atualmente, a divisdo da ordem Cheilostomata em
Anasca e Aschophora colaborou para a compreensédo e organizacdo dos grupos de briozoarios
nas classificacdes tradicionais, em parte ainda utilizadas. Tradicionalmente, as familias
incluidas no grupo Anasca apresentam membrana frontal protegida por espinhos opesiais e
um orificio distal ndo calcificado fechado por um opérculo. Atualmente, este grupo foi
dividido em sete subordens: Membraniporina, Scrupariina, Aeteina, Tendrina,
Thalamoporellina, Belluloporina e Flustrina, com esta Gltima classe também incluindo
familias anteriormente consideradas em Ascophora. A maioria das espécies de ‘Flustrina-
Anasca’ sdo caracterizadas por apresentar uma membrana ocupando uma grande area da
parede frontal, com a borda bem marcada e com heterozooides (como espinhos e avicularios).

A subordem Flustrina compreende atualmente 16 superfamilias, dentre estas
Buguloidea. Cinco familias sdo incluidas neste ultimo tadxon: Beaniidae Canu & Bassler,
1927, Bugulidae Gray, 1848, Candidae d'Orbigny, 1851, Epistomiidae Gregory, 1893 e
Jubellidae Reverter-Gil & Fernandez-Pulpeiro, 2001.

As espécies da familia Beaniidae sdo caracterizadas por colénias unisseriadas ou
reticuladas, com autozooides conectados uns aos outros por estruturas tubulares e parede
frontal totalmente membranosa. Seis géneros foram descritos para o grupo, mas apenas trés
sdo aceitos atualmente: Beania Johnston, 1840, com 68 espécies distribuidas mundialmente,
de regides tropicais a polares, sendo duas destas fosseis, é caracterizada por apresentar
autozooides conectados entre si por projecdes tubulares e zooides heterozooidais; Stolonella
Hincks, 1883, um género monotipico, apresenta autozooides ligados entre si por estoldes; e
Amphibiobeania Metcalfe, Gordon & Hayward, 2007, um género também monotipico, €
caracterizada por apresentar col6nias reticuladas e zooides monomorficos pouco calcificados.
Diachoris Busk, 1852 e Chaunosia Busk, 1867 foram classificados como sindnimos juniores

de Beania (JELLY, 1889) e Dimorphozoum Levinsen, 1909 foi realocado em outro taxon.
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Beania ¢ um dos géneros mais numerosos, diversos morfologicamente e com ampla
distribuicdo da ordem Cheilostomata. Algumas caracteristicas, tais como a disposi¢do e
formato dos zooides, conectividade entre eles, e presenca/auséncia, disposi¢do, forma e
numero de espinhos e avicularios sdo frequentemente utilizados para diferenciar as espécies
de Beania (VIEIRA et al., 2010). No entanto, muitas das caracteristicas usadas para
diagnosticar espécies do género tém sido citadas de forma geral ou ndo sdo informadas pelos
autores; por exemplo, os espinhos orais podem se formar a partir da evaginacdo da parede do
zoécio, ou compreender espinhos cenozooidais, embora tal informacdo ndo conste nas
descricdes das espécies de Beania. Os espinhos abfrontais e basais também ndo tém sido
caracterizados corretamente em relagdo a sua posi¢do no zooide. As descrigdes geralmente
ndo mencionam a posi¢do e forma dos ovicelos nos autozooides, bem como a posigdo dos
espinhos orais em autozooides ovicelados. A posicdo e modo de formacdo dos tubos
conectores também ndo tém sido reportados de forma adequada nas espécies unisseriais ou
reticuladas. Além disso, algumas outras estruturas, como as ‘pontas duplas’ e os ‘dentes’
presentes em mandibulas de aviculdrios de algumas espécies, raramente sdo empregadas
como caracteres taxondmicos (RAMALHO et al., 2010). E notavel também que Beania
crotali (Busk, 1852) apresenta uma estrutura Unica dentre as espécies do filo Bryozoa — uma
probdscide —, que ainda ndo foi devidamente descrita na literatura. Embora sejam pouco
mencionados ou sequer utilizados na literatura do grupo, esses caracteres morfoldgicos
externos podem ser informativos para a compreensdo da historia evolutiva do género e da
familia, e se mostraram fundamentais para a diferenciacdo morfolégica das espécies
estudadas.

A espécie-tipo do género, Beania mirabilis Johnston, 1840, foi considerada
cosmopolita (WINSTON, 1982; RAMALHO et al., 2010). No entanto, atualmente o nome €
tratado como incluindo mais de uma espécie, ou, ainda, incluindo um complexo de espécies
(COOK, 1985; LOPEZ-GAPPA, 2001; TILBROOK et al., 2001; VIEIRA et al., 2010).
TILBROOK (2006) descreveu uma espécie anteriormente identificada como B. mirabilis para
a regido indo-pacifica (HARMER, 1926; TILBROOK et al., 2001) com base nas diferencas
de tamanho e posicdo dos espinhos opesiais. VIEIRA et al. (2010) observaram que um
morfotipo registrado por varios autores (OSBURN, 1914, 1940; MARCUS, 1937;
WINSTON, 1982, 1986; LOPEZ-GAPPA, 2001; VIEIRA et al., 2008; RAMALHO et al.,
2010) como B. mirabilis para 0 Oceano Atlantico ocidental se tratava de uma nova espécie,
Beania mirabilissima Vieira, Migotto e Winston, 2010, distinta pelo nimero de espinhos e

caracteristicas morfométricas dos zooides. Espécimes provenientes da Africa apresentam
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numero de espinhos diferente dos observados em B. mirabilis, B. mirabilissima e Beania
lagenula Tilbrook, 2006 podendo representar, portanto, uma espécie distinta (COOK, 1985).

Outras espécies como em Beania cupulariensis Osburn, 1914, Beania klugei Cook,
1968, Beania hirtissima (Heller, 1867) e Beania magellanica (Busk, 1852) também séo
relatadas como tendo ampla distribuicdo geografica. HARMER (1926) registrou dois
morfotipos de B. cupulariensis, que provavelmente representam duas espécies distintas, ndo
descritas para a ciéncia (VIEIRA et al., 2010), um com 7-9 pares de espinhos marginais
direcionados sobre a membrana e outra com 3-4 pares de espinhos marginais curtos,
provavelmente representando duas espécies distintas. Ademais, VIEIRA et al. (2010) sugerem
que B. cupulariensis do Brasil ¢ morfologicamente diferente dos espécimes de Gana, podendo
representar uma espécie distinta. MARCUS (1937) relatou B. klugei para o Brasil sob 0 nome
Beania intermedia (Hincks, 1881), e espécimes semelhantes relatados por HAYWARD &
RYLAND (1995) foram redescritos por TILBROOK et al. (2001) como Beania cookae
Tilbrook, Hayward & Gordon, 2001, o que demonstra a dificuldade de os especialistas em
distinguir muitas das espécies do género. Da mesma maneira, B. magellanica e conhecida por
apresentar grande variedade morfoldgica, incluindo morfologias diferentes do aviculario, o
gue sugere que este nome tém sido aplicado para mais de uma espécie (VIEIRA et al. 2010).
Um trabalho recente (SOUTO et al., 2018), baseado em dados morfol6gicos, descreveram
duas novas espécies de Beania, Beania mediterranea Souto, Nascimento, Reverter-Gil &
Vieira, 2018 e Beania serrata Souto, Nascimento, Reverter-Gil & Vieira, 2018, previamente
identificadas como B. magellanica, corroborando a ideia de que essa espécie nominal perfaz
um complexo de espécies.

Cerca de 60% das espécies deste género foram registradas no século XIX e inicio do
século XX utilizando poucas caracteristicas distintivas, sendo estas descritas de forma muito
geral. Muitos autores atribuiram seus espécimes a muitas das espécies que foram
originalmente pobremente descritas, baseando-se apenas nos poucos, e muitas vezes dubios,
caracteres morfoldgicos e figuras das respectivas descri¢cGes originais, sem terem examinado
0s materiais-tipo. Essas identificacbes e ocorréncias errdneas quando citadas por outros
autores sem avaliacdo critica, frequentemente ampliaram e consolidaram o erro, dificultando a
percepcdo das diferencas morfologicas entre as espécies e da diversidade especifica do
género. A solucdo para o problema esta na redescricdo das espécies com base no material-tipo
e a luz de novos caracteres, muitos dos quais somente compreendidos por meio de imagens
obtidas por MEV. Isto pode ajudar a resolver, por exemplo, 0 caso de espécies de Beania que

apresentam ampla distribuicdo.
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Embora haja alguns artigos recentes sobre o género, a maioria deles descreve novas
espécies ou reporta novos registros de ocorréncia (LOPEZ-GAPPA, 2001; TILBROOK et al.,
2001; TILBROOK, 2006; FLORENCE et al., 2007; RAMALHO et al., 2010; VIEIRA et al.,
2008, 2010), sendo poucos os trabalhos de maior abrangéncia. LOPEZ-GAPPA (2001), por
exemplo, descreveu a ocorréncia de Beania mirabilis pela primeira vez para a Argentina e
apresentou uma chave de identificacdo para as espécies de Beania relatadas para o litoral do
pais. RAMALHO et al. (2010) revisaram a taxonomia do grupo para a costa do Rio de
Janeiro, descrevendo uma nova especie, Beania maxilladentata Ramalho, Muricy & Taylor,
2010, e relatando novos registros de ocorréncia de B. mirabilissima (erroneamente
identificada como B. mirabilis) e B. klugei, e apresentando uma chave de identificacdo das
espécies do género para o Brasil. VIEIRA et al. (2010) revisaram a taxonomia do grupo para
0 Brasil, bem como descreveram quatro novas espécies: B. mirabilissima, Beania americana
Vieira, Migotto & Winston, 2010, Beania correiae Vieira, Migotto & Winston, 2010 e Beania
metrii Vieira, Migotto & Winston, 2010. A publicacdo mais recente é a de SOUTO et al.
(2018), com a reavaliagdo de B. magellanica, e a identificacdo de duas novas espécies para o
complexo B. magellanica . No entanto, nenhum trabalho tratou o grupo como um todo ou teve
como finalidade discutir sobre os demais géneros de Beaniidae, tampouco sobre a familia.

Além do problema de relagdes morfoldgicas intraespecificas no género Beania, ha
duvidas quanto a classificacdo de espécies do género em relagdo aquelas dos demais géneros
de Beaniidae. Stolonella clausa Hincks, 1883, por exemplo, é morfologicamente mais
semelhante a Beania australis Busk, 1852 do que a espécies de Beania com padrdo de col6nia
reticulado, como Beania americana e Beania erecta Waters, 1904. Ao contrario destas duas
ultimas espécies, B. australis e S. clausa tém em comum autozooides eretos, em forma de
vaso, com espinhos orais curtos e opesiais curvados sobre a membrana frontal, e nédo
apresentam avicularios e ovicelos. A similaridade entre as espécies destes géneros sugere que
estas podem ser tdo proximas que representem espécies congenéricas.

Embora ndo haja trabalhos que abordem relacGes entre Beaniidae e os demais taxons
de Flustrina, é visto que estes compartilham caracteres morfolégicos. Col6nias unisseriadas,
como em B. mirabilis, podem ser encontradas em Candidae (e.g. Sinocellaria Vieira, Spencer
Jones, Winston, Migotto & Marques, 2014); colbnias reticuladas, como em B. americana,
também séo encontradas em Microporoidea (e.g. Mollia Lamouroux, 1816) e Calloporoidea
(e.g. Cauloramphus Norman, 1903 e Retevirgula Brown, 1948). As conexdes tubulares dos
autozooides de Beania também podem ser observadas em véarios Calloporoidea, que também

podem apresentar uma parede frontal membranosa e espinhos marginais (WINSTON et al.,
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2014). Por fim, todos os géneros de Candidae também apresentam rizoides abfrontais que
fixam o autozooide ao substrato (VIEIRA et al., 2013a).

Anélises comparativas de sequéncias de DNA podem ser fundamentais para verificar
homologias e sustentar novas hipoteses filogenéticas quanto as relagdes dos taxons internos
de Flustridae, como tem sido realizado com outros grupos de briozoarios (e.g. FEHLAUER-
ALE et al., 2015; WAESCHENBACH et al., 2015). Embora ndo existam estudos moleculares
envolvendo a familia Beaniidae quanto a aspectos inter e intra-familiares, alguns trabalhos
recentes que visavam propor relacoes filogenéticas entre grupos de Cheilostomata, incluiram
representantes de Beania — embora o género ndo estivesse entre 0s grupos-alvo de suas
anélises (KNIGHT et al., 2011; FEHLAUER-ALE et al., 2015). Primeiramente, 0 estudo
baseado nos genes mitocondriais COX1 e 16S rRNA e no nuclear 18S rRNA deixa evidente
que a relagdo de Beania dentro de Buguloidea é incerta (KNIGHT et al., 2011). Ademais,
FEHLAUER-ALE et al. (2015), baseados em sequéncias de DNA dos genes mitocondriais
COX1 e 16S rRNA concatenados, mostraram uma profunda divergéncia entre as espécies do
género Beania, reunindo Beania hexaceras (Ortmann, 1890) em um clado com o género
Virididentula Fehlauer-Ale, Winston, Tilbrook, Nascimento & Vieira, 2015 (Bugulidae)
(pp=72); Beania vegae Silén, 1941 em um clado com Caberea Lamouroux, 1816 e Tricellaria
Fleming, 1828 (Candidae) (pp=93); e Beania plurispinosa Uttley & Bullivant, 1972 em outro
clado com Caberea (pp=94) (Candidae).

As evidéncias moleculares presentes em KNIGHT et al. (2011) e FEHLAUER-ALE et
al. (2015) indicam o género Beania como um taxon polifilético. Tendo em vista as relacdes
problematicas descritas acima para a familia Beaniidae, sobretudo para o género Beania
(espécies-tipo pobremente descritas, dificuldades de identificagdo de espécies por
pesquisadores, falta de caracteres morfologicos especificos para o género e provaveis
complexos de espécies), fica claro a necessidade de se realizar um estudo abrangente visando
a compreensao da diversidade do taxon para, entdo, tentar elucidar as questdes filogenéticas

dentro da familia.
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2 OBJETIVOS

Revisar as espécies da familia Beaniidae, incluindo como objetivos especificos:
e Reavaliar espécies descritas depositadas em cole¢des museoldgicas;

e Reavaliar os caracteres morfolégicos comumente utilizados na taxonomia da

familia e propor novos caracteres utilizando MEV;

e Elaborar uma chave de identificagcdo para a familia Beaniidae.
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6 CONCLUSOES

1. O presente estudo revelou a existéncia de uma diversidade desconhecida de
briozoarios da familia Beaniidae (Cheilostomata), a qual compreende espécies com
morfologia externa variada, sobretudo as espécies do género Beania.

2. Das 70 espécies descritas para a familia Beaniidae, 54 foram analisadas e redescritas.

3. Imagens de microscopia eletronica de varredura (MEV) mostraram-se indispensaveis
para a distincdo das espécies da familia, e possibilitaram a redescricdo da maioria das
espécies conhecidas e o reconhecimento de 25 novas espécies do género Beania e uma
do género Stolonella.

4. Trés espécies previamente identificadas na literatura como cosmopolitas, B.
hirtissima, B. magellanica e B. mirabilis foram consideradas como sendo complexos
de espécies.

5. Uma espécie, B. klugei, € possivelmente um complexo de espécie cripticas.

6. Os resultados obtidos poderdo embasar outras analises morfoldgicas e filogenéticas
envolvendo a familia Beaniidae, para uma melhor compreensdo da biodiversidade e

evolucéo do filo Bryozoa.
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Resumo

A familia Beaniidae, atualmente composta por trés géneros, Beania Johnston, 1840,
Stolonella Hincks, 1883, e Amphibiobeania Metcalfe, Gordon & Hayward, 2007, tem sido
caracterizada por ter colonias com tubos conectores ou estolGes entre os autozooides, uma
superficie frontal inteiramente membranosa, e rizoides anexando a colénia ao substrato.
Varias espécies foram descritas para a familia, das quais cerca de 2/3 foram mal descritas e
baseadas em relativamente poucos espécimes. 1sso e o fato de os briozoarios geralmente
exibirem certo grau de plasticidade morfologica podem levar a suposi¢des erradas quanto a
variabilidade intraespecifica de caracteres morfoldgicos e delimitacdes de espécies, tornando
a taxonomia da familia bastante complexa e confusa. Como resultado, a avaliacdo de sua
diversidade, bem como as andlises de distribuicGes geograficas e a avaliacdo de espécies
exoticas e invasoras, sdo prejudicadas. Portanto, o objetivo deste estudo foi realizar uma
revisdo taxondémica da familia Beaniidae, realizando anélises quantitativas e qualitativas dos
caracteres morfoldgicos de col6nias recém-colhidas em vérias localidades do mundo e das
colecBes cientificas onde esta é mais bem representada. Cerca de 700 espécimes referentes
aos géneros Beania (68 espécies), Stolonella (1 espécie) e Amphibiobeania (1 espécie),
depositados em diferentes cole¢fes bioldgicas (Victoria Museum, Australia; Natural History
Museum of London, UK; National Institute of Water and Atmospheric Research, Nova
Zelandia; Museu de Zoologia da Universidade de S&o Paulo, Brasil; Museu Nacional do Rio
de Janeiro, Brasil), foram examinados sob microscopia eletronica de varredura. Entre esse
material, ha aqueles reunidos em grandes expedi¢des do século XIX e inicio do século XX.
Das 70 espécies descritas para a familia, 54 foram analisadas, incluindo o material-tipo de 39.
Este estudo revelou novos caracteres para a distingdo de espécies na familia, principalmente
para 0 género Beania, incluindo forma, tamanho, posicdo e numero de espinhos, aviculariao
tubos conectores, rizoides e camaras de incubacdo embrionéria e larval. 70 espécies descritas
validas e 26 outras espécies novas para a ciéncia (a serem formalmente descritas) sdo
reconhecidas para a familia. Além disso, 3 espécies sdo sinonimizadas; 2 sdo consideradas
espécies invalidas; e 5 espécies nominais possivelmente compreendem complexos de
espécies. As espécies conhecidas de Beania foram categorizadas, empregando 0S novos
caracteres, em quatro subgrupos: 1) col6nia unisserial com tubo conector longo, 2) colénia
unisserial com tubo conector curto, 3) col6nia reticulada com tubos conectores proximais e, 4)
col6nia reticulada com seis tubos conectores (proximal, mediano e distal). Se esses subgrupos
devem ser elevados ao nivel de género depende de futuras analises filogenéticas morfologicas

e moleculares.
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Abstract

The family Beaniidae, currently comprising three genera, Beania Johnston, 1840, Stolonella
Hincks, 1883, and Amphibiobeania Metcalfe, Gordon & Hayward, 2007, has been
characterized by having colonies with connecting tubes or stolons linking the autozooids, an
entirely membranous frontal surface, and rhizoids attaching the colony to the substrate.
Several new species have been assigned to the family, about 2/3 of which were poorly
described and based on relatively few specimens. This and the fact that bryozoans commonly
exhibit certain degree of morphological plasticity may led to wrong assumptions regarding
intraspecific variability of morphological characters and species delimitations, making the
taxonomy of the family rather complex and confuse. As a result, the evaluation of its
diversity, as well as analyses of geographical distributions and the assessment of exotic and
invasive species are impaired. Therefore, the purpose of this study was to carry out a
taxonomic revision of the family Beaniidae performing quantitative and qualitative analyses
of morphological characters from colonies newly collected on various localities of the world
and from the scientific collections where it is most well represented. About 700 specimens
referred to the genera Beania (68 species), Stolonella (1 species), and Amphibiobeania (1
species), deposited at different biological collections (Victoria Museum, Australia; Natural
History Museum of London, UK; National Institute of Water and Atmospheric Research,
New Zealand; Zoological Museum of University of Sdo Paulo, Brazil; National Museum of
Rio de Janeiro, Brazil), were examined under light and scanning electron microscopy. Among
this material, there were those gathered by 19" and early 20" century great expeditions. Of
the 70 species described for the family, 54 were analysed, including the type material of 39.
This study revealed new characters for species discrimination within the family, mainly for
the genus Beania, including shape, size, position, and number of spines, avicularia,
connecting tubes, rhizoids, and brood chambers for embryonic and larval incubation. 70 valid
described species and 26 other new species to science (to be formally described) are
recognized for the family. Additionally, 3 species are synonymized; 2 are considered invalid
species; and 5 nominal species possibly comprise species complexes. The known species of
Beania were categorized, employing the new characters, in four subgroups: 1) uniserial
colony with long connecting tubes, 2) uniserial colony with short connecting tubes, 3)
reticulated colony with proximal connecting tubes and, 4) reticulated colony with six
connecting tubes (proximal, median, and distal). Whether these subgroups should be raised to

genus-level depends on future morphological and molecular phylogenetic analyses.
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