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Resumo

As medusas do gênero Cassiopea Péron & Lesueur, 1810 estão amplamente distribuídas

em habitats marinhos e estuarinos, tropicais e subtropicais, rasos; são os únicos membros de

Kolpophorae com representantes no Atlântico Ocidental e no Indo-Pacífico. O status atual da

diversidade de  Cassiopea é  incerto  e  pode estar  subestimado pela  (1)  presença  de  espécies

crípticas, (2) baixa representatividade geográfica na amostragem de trabalhos anteriores, (3) falta

de  estudos  sistemáticos  comparados  direcionados  ao  grupo.  Compreender  a  sistemática  do

gênero  Cassiopea tem  se  tornado  uma  prioridade  uma  vez  que  espécies  deste  táxon  tem

ganhando terreno como organismos modelo nos últimos anos. Assim, este projeto foi elaborado

para  realizar  uma  revisão  sistemática  do  gênero Cassiopea (que  permitiria  uma  melhor

compreensão da evolução, biogeografia e ecologia do grupo) utilizando dados moleculares e

morfológicos.

O 2o. capítulo “Hidden diversity and insights into the origin and biogeography of the

upside-down  jellyfishes  (Cnidaria:  Scyphozoa)”  foi  baseado  em  dados  moleculares,  e  nos

permitiu detectar uma divisão no nó mais profundo da filogenia entre as linhagens Atlântica e

Indo-Pacífica. Além disso, foi revelada uma diversidade oculta no Indo-Pacífico. No total, foram

delimitadas 17 espécies, as quais estão diagnosticadas por caracteres moleculares. Os resultados

foram discutidos no contexto da riqueza de espécies e das relações de parentesco  do grupo,

sendo possível elucidar aspetos sobre sua origem e biogeografia.

No  3o.  capítulo  “Revision  of  the  upside-down  jellyfish  genus Cassiopea Péron  &

Lesueur, 1810 (Cnidaria: Scyphozoa)” encontramos que caracteres morfológicos derivados da

observação  dos  braços  orais,  apêndices  orais,  ropálios  e  óstios  subgenitais  são  úteis  para

delimitar algumas espécies. No entanto, a morfologia nem sempre é suficiente para a elucidação

e delimitação de espécies, sendo necessário o uso de outras fontes de informação em alguns

casos.  Nossos  resultados  indicam  que  das  11  espécies  nominais  de  Cassiopea oito  foram

consideradas  válidas:  C.  frondosa,  C.  andromeda,  C.  mertensi,  C.  ornata,  C.  picta,  C.

xamachana,  C.  ndrosia,  C.  maremetens;  sendo  designados  neótipos  para  seis  delas.  C,

vanderhorsti  foi considerada sinônimo de  C. xamachana. Cassiopea depressa foi considerada

species inquirenda. Cassiopea medusa foi considerada nomen dubium. Duas espécies novas são

propostas e descritas: C. appendicula [Localidade-tipo: Subic Bay, Luzon Island, Philippines] e

C. ongaeli [Localidade-tipo: Ongael Lake, Palau, Oceania].

No  4o.  capítulo  “Regenerative  Capacity of  the  Upside-down  Jellyfish  Cassiopea

xamachana” usamos abordagens morfológicas e moleculares para identificar a espécie e discutir

um processo que foi observado no tecido umbrelar que pode levar à formação de praticamente

todas as estruturas corporais em C. xamachana.



Abstract

Jellyfishes  of  the  genus Cassiopea  Péron  &  Lesueur,  1810  are  widely  distributed

throughout  shallow tropical  and  subtropical  marine  and  estuarine  habitats,  being  the  only

members within Kolpophorae with representatives both in the Western Atlantic and the Indo-

Pacific  region.  The  present  status  of  Cassiopea diversity  is  uncertain  and  could  be

underestimated by (1) cryptic forms that hampers the establishment of species boundaries, (2)

poor collecting efforts,  and (3) the lack of comparative systematics studies directed to this

group. Understanding the systematics of the genus  Cassiopea has become a priority because

some species are gaining ground as model organisms. This project was designed to perform a

revision of the genus Cassiopea (which would allow a better comprehension of the evolution,

biogeography, and ecology of this group) under the light of molecular and morphological data.

The 2nd chapter “Hidden diversity and insights into the origin and biogeography of the

upside-down jellyfishes (Cnidaria: Scyphozoa)” based on molecular data let us to identify an

early division into Atlantic and Indo-Pacific lineages. Also, it revealed a hidden diversity, in

the Indo-Pacific region, allowing us to recognize and propose diagnostic molecular characters

for  17  species.  We  discussed  our  findings  in  the  context  of  the  species  richness  and

phylogenetic relationships within Cassiopea, to elucidate about its origin and biogeography.

In the 3rd chapter “Revision of the upside-down jellyfish genus Cassiopea Péron &

Lesueur,  1810  (Cnidaria:  Scyphozoa)”  our  results  indicate  that morphological  characters

derived from the observation of the oral arms, oral appendages, sense organs, and subgenital

pits are useful for delimiting some species. However, morphology was not always reliable to

discover  and  establish  limits  between  certain  species,  being  necessary  other  sources  of

information  to  support  species  hypotheses.  Taxonomic  actions  that  followed  our  revision

included: eight valid species: C. frondosa, C. andromeda, C. mertensi, C. ornata, C. picta, C.

xamachana,  C. ndrosia and C. maremetens.  Cassiopea vanderhorsti is considered a synonym

of C. xamachana. Cassiopea depressa is considered species inquirenda. Cassiopea medusa is

considered  nomen  dubium.  Two  new species  are  proposed  and  described:  C.  appendicula

[Type-locality:  Subic  Bay,  Luzon  Island,  Philippines]  e  C.  ongaeli  [Type-locality:  Ongael

Lake, Palau, Oceania].

In  the  4th chapter  “Regenerative  Capacity  of  the  Upside-down Jellyfish  Cassiopea

xamachana”, morphological and molecular approaches were used to identify the species and

discuss a process in which we observed that the umbrellar tissue can lead to the formation of

virtually all body structures in C. xamachana.



Capítulo 1

Introdução geral: breve histórico sobre as medusas upside-down (Cassiopea)

Contexto filogenético

 Cnidaria é um filo cujos membros apresentam morfologia bastante diversa, e que

inclui  mais  de 13.500 espécies  recentes  (Daly et  al.  2007,  Okamura  et  al.  2015a).  De

acordo com a evidencia fóssil e dados moleculares, os primeiros cnidários apareceram no

Neoproterozóico, enquanto que a cladogênese dos grandes grupos teria acontecido ainda

no Neoproterozoico ou no início do Paleozóico (Cartwright & Collins 2007, Park et al.

2012, Van Iten et al. 2014, Okamura et al. 2015b).

Apesar  de os cnidários serem principalmente marinhos e de vida livre,  existem

espécies em águas continentais e até aquelas adaptadas para um estilo de vida parasita

(Jankowski et al. 2008, Okamura et al. 2015a). O sucesso ecológico espaço-temporal dos

cnidários tem sido associado a um conjunto de inovações biológicas, incluindo ciclo de

vida  metagenético,  natação  propelida  por  ação  muscular,  planos  corpóreos  coloniais  e

polimórficos, e presença de toxinas (Costello et al. 2008, Jaimes-Becerra et al. 2017, Kayal

et  al.  2018.  Estudos  filogenéticos  concordam que  a  diversidade  de  cnidários  pode  ser

definida em três clados principais: Anthozoa, Endocnidozoa e Medusozoa (Collins 2009,

Holzer et al. 2018, Kayal et al. 2018). O clado Medusozoa é onde se observa a expressão

de duas formas corporais distintas: o pólipo e a medusa (Marques & Collins 2004).

Ao  longo  do estudo  da  sistemática  recente  dos  Medusozoa  têm sido  propostas

diversas hipóteses de relacionamento interno, sejam baseadas tanto em dados moleculares

como  caracteres  morfológicos,  a  maioria  delas  corroboram  a  proposta  de  Medusozoa

subdividido em quatro classes: Cubozoa, Hydrozoa, Scyphozoa e Staurozoa (Marques &

Collins 2004, Van Iten et al. 2006, Bayha et al. 2010, Kayal et al. 2013, 2018) (mas veja

Straehler-Pohl, 2017). Historicamente, Cubozoa e Staurozoa já foram considerados parte

de Scyphozoa (e.g., Kramp, 1961; Mayer, 1910); posteriormente, foram elevados a classes

com  base  em  hipóteses  suportadas  por  dados  morfológicos  e/ou  do  ciclo  de  vida,

prevalecendo assim unicamenteos clados Coronatae (=Coronamedusae) e Discomedusae,

este último incluindo, Rhizostomeae e Semaeostomeae dentro de Scyphozoa, estes dois

últimos conformando Discomedusae (Werner 1973, Marques & Collins 2004, Bayha et al.

2010).

Diferentes  evidências  morfológicas  e  moleculares  suportam o  monofiletismo de

Discomedusae  (Dawson  2004,  Kayal  et  al.  2013).  No  entanto,  diversas  hipóteses  de



parentesco e filogenéticas vêm mostrando que Semaeostomeae é considerado parafilético

com respeito  a  Rhizostomeae  (Uchida  1926,  Thiel  1966,  Collins  2002,  Dawson 2004,

Collins et al. 2006, Hamner & Dawson 2009, Bayha et al. 2010, Gómez-Daglio & Dawson

2017, Kayal et al. 2018). Já o monofiletismo de Rhizostomeae é corroborado pela ausência

de  tentáculos  na  margem umbrelar,  bocas  secundárias  e  oito  braços  orais  (Marques  &

Collins 2004). 

Diferenças  na  organização  do  sistema  gastrovascular  sustentam  a  divisão  de

Rhizostomeae em duas subordens: Daktyliophorae e Kolpophorae (Stiasny 1921, Hamner

& Dawson 2009). Esta classificação é amplamente aceita, mas estudos recentes apresentam

Daktyliophorae como um grupo parafilético (Hamner & Dawson 2009, Bayha et al. 2010,

Gómez-Daglio & Dawson 2017);  já a monofilia de Kolpophorae é altamente suportada,

mostrando-se  persistente  ante  uma  maior  inclusão  de  táxons  e  distintas  fontes  de

informação (Holst et al. 2007, Hamner & Dawson 2009, Bayha et al. 2010, Gómez-Daglio

& Dawson 2017). 

Análises com maior inclusão de taxa e dados têm permitido corroborar a monofilia

de  Kolpophorae,  e  de  seus  subgrupos,  as  famílias  Cassiopeidae,  Mastigiidae,

Leptobrachidae (como Thysanostomatidae), Versurigidae e Cepheidae (Gómez-Daglio &

Dawson 2017). As cinco famílias mencionadas foram definidas dentro de 3 superfamílias:

Actinomyariae,  Krikomyariae,  e  Kampylomyariae  (Stiasny  1921). Dados  e  análises

levaram a criar hipóteses de classificação e relacionamento alternativas para o grupo: a

superfamília monogenérica Kampylomyariae (=Cassiopeidae)  com posição incerta dentro

de  Kolpophorae (Kramp 1961),  como próxima ao  grupo Actinomyariae-  Krikomyariae

(Stiasny  1921)  ou  dentro  do  clado  (Cepheidae  (Cassiopeidae  (Mastigiidae

(Leptobrachidae)  Versurigidae)) (Dawson & Hamner 2009, Bayha et  al.  2010, Gómez-

Daglio & Dawson 2017) (Figura 1).



Figura 1.  Hipótese filogenética competente à posição filogenética de Cassiopeidae dentro de Cnidaria  e

relações  internas  de  Kolpophorae.  A –  Hipótese  molecular  da  posição  filogenética  de  Kampylomyariae

(=Cassiopeidae) dentro de Cnidaria baseada em vários estudos (Bayha et al. 2010, Kayal et al. 2013, 2018,

Gómez-Daglio & Dawson 2017). A topologia geral não pretende representar um consenso; figura baseada em

Ohdera et al. (2018). B e C – Hipóteses morfológicas de relacionamento “tradicionais” para Kolpohorae (B

Stiasny 1921, C Kramp 1961).

Cassiopea: importância ecológica, e organismo modelo

 As espécies do gênero Cassiopea se encontram amplamente distribuídas em baías,

lagunas, estuários e regiões pouco profundas de zonas tropicais e subtropicais associadas a

manguezais  (Mayer  1910,  Holland  et  al.  2004).  São  organismos  que  possuem  uma

caraterística única com respeito a outros cifozoários, a fase de medusa ocupa um nicho

epibentônico em águas rasas passando a maior  parte  do tempo virada de “cabeça para

baixo”,  i.e. com os braços orais voltados para a superfície da água (Brandt 1838, Gray

1869, Guppy 1882). No seu habitat,  folhas de mangue em decomposição fornecem um

elemento para o assentamento assim como os precursores biológicos que desencadeiam a

metamorfose da larva plânula e dos brotos livre-natantes (Fleck & Fitt 1999). Uma vez que

a medusa abriga uma abundante comunidade de simbiontes (Verde & McCloskey 1998).

habitar águas rasas, claras e relativamente quentes favorece a captação de luz e produção

pelos simbiontes (Figura 2).



Figura 2. Fotografias de Cassiopea andromeda no estuário do Rio Meirim, Alagoas, Brasil.  A – Grupo de

medusas  em seu habitat  natural.  B –  Água-viva em vista  lateral.  C –  Espécimes em vista  oral  sobre o

substrato; D – Vista aboral de medusas fora da água. Fotografias de André C. Morandini. Data: 11/10/2016.

Dado que as medusas invertidas se encontram em águas rasas, são epibentônicas,

tem um modo de vida sedentário e vivem em grupos (Bigelow 1892a, Collado-Vides et al.

1988, Niggl & Wild 2010, Stoner et al. 2011), era questão de tempo descobrir a facilidade

com que podem ser coletadas e mantidas em aquários (Bigelow 1900). Isto permitiu o

desenvolvimento  de  linhas  de  pesquisa  que  requeriam a  tomada  de  dados  a  partir  de

animais mantidos e cultivados em laboratório. Os primeiros estudos datam já do início do

século XX, principalmente focados no estudo da fisiologia da fase de medusa: a partir de

observações  experimentais  em  laboratório,  se  descreveu  a  resposta  a  condições  de

inanição,  pulsação,  capacidade  de  regeneração,  condução  de  impulsos  nervosos  e  sua

reação metabólica a distintos tratamentos (Mayer 1906, 1914, 1915, Zeleny 1907, Stockard

1908, Goldfarb 1914, Cary 1916, Hatai  1917, McClendon 1917) (Figura 3C).  Pouco a

pouco, estas medusas começaram a ganhar terreno como modelo de estudo em diferentes

áreas da ciência. Explorando-se enfoques sobre biologia reprodutiva, interações ecológicas,

fisiologia  (Verde  &  McCloskey  1998,  Hofmann  &  Hadfield  2002,  Todd  et  al.  2006,

Lampert et al. 2012, Hopf & Kingsford 2013), bioquímica (Torres et al. 2001, Radwan et



al.  2005,  Templeman & Kingsford  2012),  ecologia  (Özgür  & Öztürk  2008,  McGill  &

Pomory 2008, Jantzen et al. 2010, Niggl & Wild 2010, Niggl et al. 2010, Stoner et al.

2014),  biofísica  (Hamlet  et  al.  2011,  Hamlet  & Miller  2012),  filogeografia  e  genética

(Holland et  al.  2004,  Kayal  et  al.  2012) e biologia comportamental  (Nath et  al.  2017)

(Figura  3B).  A partir  de  novas  linhagens  clonais  de  laboratório  e  novas  técnicas  de

sequenciamento  genômico,  recentemente  Cassiopea  xamachana foi  proposta  como um

bom candidato de organismo modelo (Ohdera et al. 2018).

A linha de pesquisa mais prolífica no estudo de  Cassiopea começou no início do

século XX como o estudo do ciclo de vida de  C. xamachana e a identificação dos seus

simbiontes  (Bigelow 1892b,  1900) (Figura  3C);  a  verificação dessa  relação simbiótica

levou ao estabelecimento de uma forte linha de pesquisa baseada no sistema Cassiopea-

Symbiodinium (veja Lampert 2016). Entre os resultados mais relevantes, destaca-se que a

produção  de  éfiras  está  condicionada  à  presença  do  simbionte  (Hofmann  et  al.  1978,

Colley & Trench 1983) e decréscimos no pH da água do mar não tem efeito na densidade

de  zooxantelas, nem na saúde da  medusa.  Isto  sugere que,  diferentemente de algumas

outras  espécies  de  cnidários  zooxantelados,  espécies  de  Cassiopea  podem  ser

relativamente  insensíveis  aos  impactos  da  acidificação  dos  oceanos,  aumentando  seu

potencial como espécie invasora, como sugerido na literatura (Doty 1961, Holland et al.

2004; Weeks et al. 2019). 

Outras características que poderiam aumentar  esta capacidade invasora seriam a

tolerância  a  amplas  variações  de  parâmetros  físico-químicos  da  água,  estratégias  de

reprodução e a sua capacidade de regeneração (Zeleny 1907, Schiariti et al. 2014, Heins et

al.  2015,  Lampert  2016,  Morandini  et  al.  2017,  Gamero-Mora  et  al.  2019).  De  fato,

recentemente três espécies do gênero foram detectadas fora da sua área de distribuição

natural (Doty 1961, Holland et al. 2004, Graham & Bayha 2007, Bayha & Graham 2014) e

C. andromeda amplamente distribuída e com contínuos registros de aumento de área de

distribuição permanente (Holland et al. 2004, Zenetos et al. 2011, Gülşahin & Tarkan 2012,

Siokou et al. 2013, Özbek & Öztürk 2015, Morandini et al. 2017, Cillari et al. 2018). Com

o aumento na frequência de registros de eventos de invasão, e reconhecendo que algumas

linhagens de Cassiopea representam um complexo de espécies (Mayer 1910, Hummelinck

1968, Morandini et al. 2017), é urgente o desenvolvimento de métodos para a delimitação e

identificação precisa deste suposto grupo críptico (similar situação se pensamos seu valor

como modelo biológico). 



Por  último,  Cassiopea também  está  ganhando  força  como  bioindicador,  com

diversas  aplicações  para  o  gerenciamento  de  ecossistemas  costeiros  (Templeman  &

Kingsford 2012, 2015, Epstein et al. 2016, Ohdera et al. 2018). As medusas invertidas são

consideradas indicadoras de eutrofização antrópica, e alguns autores sugerem que este fato

se reflete no tamanho dos indivíduos e no seu aumento populacional (Collado-Vides et al.

1988,  Arai  2001,  Stoner  et  al.  2011).  Um  aumento  na  população  de  medusas  vem

acompanhado de repercussões ecológicas e econômicas em diferentes aspectos como o

pesqueiro, por sua condição predadora, e no turístico por apresentarem células urticantes

(Purcell et al. 2007). 

Figura 3. Visão gráfica da história dos estudos sobre o gênero  Cassiopea.  A – Número total de trabalhos

publicados por ano desde 1774 até 2019. B – Número de trabalhos publicados por ano desde 1774 até 2019

divididos por abordagem de estudo (L1-L13).  C – Porcentagem de trabalhos publicados por abordagem de

estudo (L1-L13). L1 – Zoologia experimental; L2 – Morfologia, sistemática e filogeografia; L3 – Sistema

Cassiopea-Symbiodinium;  L4 -  Morfogênese,  assentamento e metamorfose de estágios  assexuados;  L5 –



Abundância  e  monitoramento;  L6  –  Desenvolvimento,  regeneração,  reprodução  e  ciclo  de  vida;  L7  –

Engenheiros  do  ecossistema,  bioindicadores,  e  resposta  metabólica;  L8  –  Genômica  e  evolução;  L9  –

Toxicologia; L10 - Dinâmica de Fluidos; L11- Bioinvasão; L12 – Bioquímica e outros; L13 – Biologia do

comportamento.

Histórico taxonômico do gênero Cassiopea

A primeira espécie descrita para o atual gênero Cassiopea Péron & Lesueur, 1810

foi coletada no mar do Caribe, e descrita como  Medusa frondosa  por Pallas (1774). No

contexto  histórico  daquela  “nova  taxonomia”,  foi  a  quinta  espécie  de  cifomedusa

formalmente descrita (Linnaeus 1758) e  a primeira espécie de Rhizostomeae (Jarms &

Morandini 2019). Forskål (1775) descreve a segunda espécie posteriormente classificada

no gênero, como Medusa andromeda, a partir de exemplares do mar Vermelho. Destaca no

texto  original  “Copiosa  in  fundo  littoris  Rubri  Maris”  (p.  107),  referência  a  uma das

características mais relevantes do gênero e que não tinha sido enfatizada por Pallas (pois

observou espécimes preservados). Assim, o modo de vida epibentônico da medusa passa

rapidamente a ser reconhecido como um dos atributos mais conspícuos do grupo.

Um passo importante na classificação taxonômica dos Scyphozoa, e portanto de

Cassiopea,  aconteceu  quando  Cuvier  (1799,  1800)  propôs  o  gênero  “Rhizostome”

(atualmente  Rhizostoma).  Assombrado por um animal sem boca aparente, usando leite e

vinagre,  conseguiu  observar  diversos  canais  no  interior  da  medusa  que  distribuíam  o

alimento que era ingerido através de múltiplos orifícios nos braços do animal (ostioles).

Assim,  “Rhizostome”, mais tarde daria o nome à ordem Rhizostomeae, na qual seriam

agrupadas  cifomedusas  sem  boca  primária  e  efetivamente  com  múltiplas  bocas

secundárias.

Invariavelmente as descrições de espécies de cifomedusas feitas entre 1758-1809

foram classificadas dentro do gênero Medusa (Linnaeus 1758; Gmelin, 1791). Este gênero

reunia 13 espécies de cifomedusas com características suficientemente diferentes, ante os

olhos de determinados naturalistas, para sustentar uma proposta de desmembramento do

gênero. Péron & Lesueur (1810) publicaram uma classificação e mudanças nomenclaturais

para as 120 espécies de águas-vivas conhecidas até aquele momento, propondo múltiplas

categorias supra-genéricas e 29 gêneros. Entre eles, o gênero Cassiopea (p. 356). O qual,

foi definido brevemente como “Huit á dix bras très-composés, arborescens, polychotomes,

branchiophores?  et  cotylifères”.  Nele  foram incluídas  quatro  espécies:  a  nova  espécie

Cassiopea Dieuphila  (mas veja capítulo 3), e três espécies previamente descritas. Estas

foram realocadas no novo gênero, porém com epítetos específicos diferentes dos originais:



Cassiopea Forskalea (hoje sinônimo de Cassiopea andromeda),  Cassiopea Borlase (hoje

sinônimo  de  Rhizostoma  octopus)  e  Cassiopea  Pallas  (hoje  sinônimo  de  Cassiopea

frondosa).

Após a realocação das diferentes espécies do gênero  Medusa e já com o gênero

Cassiopea estabelecido  (entre  outros),  padrões  de  relacionamento  de  maior  hierarquia

começaram  a  ser  reconhecidos.  Sendo  assim,  podemos  destacar  3  grandes  eventos

taxonômicos no século XIX:

1) Tilesius (1831) identificou que os membros de Cassiopea e Cephea, assim como

os membros de Rhizostoma estudado por Cuvier (1799, 1800), se alimentavam através de

múltiplas bocas secundárias. Segundo o autor, outra característica compartilhada pelos três

grupos  seria  a  presença  de  “ventrículos  respiratórios” (Respirationsventrikeln) (hoje

reconhecidos  como  óstios  subgenitais,  Mayer  1910)  na  superfície  inferior  da  umbrela.

Porém, Cassiopea seria diferente de Cephea e Rhizostoma por apresentar oito ventrículos

respiratórios, o que daria suporte para criar a nova família Cassiopeae (hoje Cassiopeidae).

Alterações nas espécies na monografia de Tilesius foram: a exclusão de  C. Dieuphila da

família, a descrição da nova espécie Cassiopea canariensis (hoje sinônimo de Cotylorhiza

tuberculata) e o reestabelecimento dos epítetos específicos de C. andromeda, C. frondosa e

C.  rhizostomoidea  (hoje  sinônimo  de  Rhizostoma  octopus).  No  mesmo  trabalho,  C.

andromeda é designada como a espécie tipo da família.  No período compreendido entre

1830-1860, podem se encontrar descrições e a redescrições de espécies (Ehrenberg 1837,

Brandt  1838,  Wagner  1841),  avanços  taxonômicos  (Gegenbaur  1856),  na  anatomia  e

ontogenia  dos  cifozoários  (Dalyell  1834,  Sars  1841,  Huxley  1849).  Brandt  (1838)

estabeleceu o subgênero Polyclonia para incluir animais com forma de Cassiopea mas com

quatro gônadas como em Rhizostoma. 

2) Um novo sistema de classificação para medusas foi proposto por Agassiz (1862).

O  autor  mantém o  gênero  Cassiopea  para  medusas  com  oito  gônadas  na  família

Cassiopeidae,  e ascender à categoria de gênero Polyclonia para incluir aquelas medusas

com quatro gônadas dentro da nova família Polyclonidae.

3)  Por  último,  múltiplas  foram as  novidades  propostas  pelo  naturalista  alemão

Haeckel (1880) que criou uma nova classificação baseada na configuração da cavidade

gastrovascular e no padrão de ramificação dos braços orais. Com respeito a Cassiopea, o

autor  desmitificou a presença de oito óstios genitais em Cassiopeidae, assegurando que

todos os Discomedusae possuíam quatro gônadas  e quatro óstios genitais.  Com isso,  a

família Polyclonidae passou a ser considerada uma das três subfamílias da nova família



Toreumidae, incluindo Cassiopeidae. Os três gêneros podiam ser diferenciados unicamente

pelo número de órgãos sensoriais: Cassiopea com 16, Polyclonia com 12 e o novo gênero

Toreuma com oito. Além disso, descreveu duas novas espécies de  Cassiopea e duas de

Toreuma;  finalizando  assim  sua  classificação  com uma  espécie  de Polyclonia,  três  de

Toreuma  e quatro de  Cassiopea. Ao final do século XIX a proposta de classificação de

Haeckel para delimitar famílias foi rebatida por Claus (1883) e por von Lendenfeld (1888)

e Vanhöffen (1888). O principal contra argumento foi que o número de ropálios é variável

em organismos  da  mesma espécie.  Como  contraproposta,  um sistema  de  classificação

baseado em padrões de ramificação dos braços orais, e em menor medida no sistema de

canais,  fui  proposto  como  resultado  do  refinamento  do  trabalho  de  Claus  (1883)

culminando  com a  dissolução  da  família  Toreumidae,  resgate  da  família  Cassiopeidae

(Claus 1883, von Lendenfeld 1888) e realocação dos membros de Cassiopeidae no grupo

Rhizostomata pinnata (Vanhöffen 1888, Mayer 1910). Embora com diferentes nomes, a

partir da proposta de Claus (1883), que foi modificada gradualmente (Vanhöffen 1888, von

Lendenfeld  1888,  Schultze  1898,  Maas 1903),  a  definição  da  família  já  se  encontrava

muito  mais  próxima  ao  aceito  atualmente.  Ou  seja,  apenas  incluindo  os  gêneros  da

invalidada  família  Toreumidae  (Cassiopea,  Polyclonia,  Toreuma)  de  Haeckel  (1880).

Porém,  ao  mesmo  tempo,  foi  levantada  a  dúvida  se  o  gênero  Polyclonia poderia  ser

considerado válido com base no número de ropálios uma vez que é uma característica

variável (Fewkes 1882, Schultze 1898).

Já no século XX, Maas (1903) propõe uma nova classificação, desta vez baseada

(a)  no  sistema muscular  da  subumbrela,  (b)  presença  de  manchas  ocelares  nos  órgãos

sensoriais,  (c)  características  do  sistema  de  canais  radiais  e  (d)  braços  orais.  Estes

caracteres  foram  debatidos  posteriormente  por  Mayer  (1910),  e  o  gênero  Cassiopea

permaneceu  com a  mesma configuração;  no  mesmo trabalho  Toreuma foi  considerado

duvidoso, mencionando-se que poderia ter sido descrito a partir de exemplares juvenis de

Cassiopea (Maas 1903).

Uma  vez  atingido  um consenso  sobre  a  classificação  supra-genérica  do  grupo,

começaram a aparecer estudos sobre as relações intraespecíficas do gênero, e portanto as

incertezas nos caracteres para identificar as espécies (Maas 1903, Browne 1905). Maas

(1903)  reduz  o  número  de  espécies  de  Cassiopea,  convertendo  algumas  das  espécies

previamente descritas em variedades. Igualmente, faz uma argumentação sobre a pouca

utilidade dos caracteres usados para diferenciar as espécies dentro do gênero e criou o que



poderia ser a primeira hipótese de relacionamento com base em similaridade morfológica

(veja seção: Hipóteses de relacionamento das espécies de Cassiopea).

Mayer (1910) propõe novas alterações para Cassiopea, sinonimizando Polyclonia –

mesmo quando outros autores alegavam a validade do gênero pela peculiaridade dos seus

apêndices (Perkins 1908).

Stiasny (1921), apresentou uma proposta que buscava compensar as dificuldades na

interpretação acerca da ramificação dos braços orais. Um primeiro nível de separação das

medusas  Rhizostomeae  considerava  a  presença  de  canais  anastomosados  em  toda  a

umbrela (Kolpophorae) ou apenas externamente ao canal circular (Dactyliophorae). Dentro

de Kolpophorae, a subdivisão consistia na disposição da musculatura subumbrelar: radial

(Actinomyariae),  circular  (Krikomyariae),  e  pinada  (Kampylomyariae).  A  família

Cassiopeidae  está  incluída  na  superfamília  Kampylomyariae.  Stiasny  também  não

considera os gêneros Toreuma, e Polyclonia como válidos e discute sobre a pouca utilidade

dos caracteres utilizados para identificar espécies (ver também Mayer 1910, p. 638), e cria

uma hipótese de relacionamento com base no tamanho dos apêndices orais (veja seção:

Hipóteses de relacionamento das espécies de Cassiopea).

O  período  compreendido  entre  1920-1960  foi  marcado  pela  diminuição  da

revolução taxonômica (período em que proliferaram os taxonomistas de Discomedusae e

no  qual  expedições  oceânicas  resultaram  em  publicações  taxonômicas  importantes;

Gómez-Daglio & Dawson 2019) de Discomedusae (1920-1930) e por um período onde

existiram  poucas  publicações  taxonômicas  (1930-1960)  .  Neste  período  apenas  uma

espécie de Cassiopea foi descrita (Stiasny 1924), e registrou-se poucas discussões sobre a

evolução  do  grupo;  predominou  a  revisão  de  materiais  de  museus  e  trabalhos  com

informações biológicas de espécies já descritas (Stiasny 1923, 1926, 1933, Uchida 1926,

Rao 1931, Hummelinck 1933, 1968, Smith 1936, Kramp 1955, Gohar & Eisawy 1960a b)

(Figura 4).



Figura 4. Visão gráfica do histórico dos estudos de morfologia e taxonomia de Cassiopea. A. Porcentagem

de trabalhos publicados por tema de estudo (L1-L4). B Número total de trabalhos publicados por ano desde

1774 até 2019 . L1 – Descrição de espécies; L2 - Atos nomenclaturais; L3 – Redescrição de espécies e

revisões; L4 – Contribuições à morfologia das espécies.

Kramp (1961)  publica  uma síntese  das  medusas  do  mundo,  onde  incluiu  ~900

espécies e 272 gêneros. Cassiopea (e Rhizostomeae) foi ordenado de acordo ao sistema de

Stiasny (1921), porém sem comentar hipóteses de relacionamento em Kolpohorae (Fig 1).,

reconhecendo 8 das 10 espécies atualmente válidas (ver capítulo 3 e Tabela 1).

Tabela 1. Classificação taxonômica supraespecífica de Cassiopea, e espécies válidas do gênero segundo

Kramp 1961 e Gershwin et al. 2010, com dados da localidade tipo e do status taxonômico segundo o

Capítulo 3 desta tese).

O último  trabalho  taxonômico  que  considerou  plenamente  o  gênero  Cassiopea

surgiu  a  partir  de  uma  proposta  do  Thiel  (1970).  Na  qual,  foi  proposta  a  divisão  de

Rhizotomeae em duas ordens: Cepheida and Rhizostomida; isso segundo o argumento de

uma origem bifilética do grupo a partir de Semaeostomeae. Baseado na proposta do Thiel

1970,  Thiel  (1975)  sugere  que  Kampylomyariae  (=  Cassiopeidae)  teria  uma  origem

diferente, e que é tão distinta de Cepheida e Rhizostomida (considerando características

dos  órgãos  sensoriais,  a  estrutura  dos  braços  orais  e  principalmente  o  padrão  da  sua

Classificação supraespecífica Espécie Localidade tipo
Mar Vermelho Sim

Madagascar, Moçambique Species inquirenda
Caribe Sim

Sim
Nomen dubium

Sim
Suva, Fiji Sim

Palau; Papua Nova Guiné Sim
Mar Vermelho Sim

Caracas Bay, Curação
Sim

Válida após 
este estudo?

Cnidaria Verrill, 1865
  Medusozoa Petersen, 1979
    Scyphozoa Goette, 1887
      Discomedusae Haeckel, 1880
        Rhizostomeae Cuvier, 1799
          Kolpophorae Stiasny, 1921
            Cassiopeidae Tilesius, 1829 
              Cassiopea Péron & Lesueur, 1810

C. andromeda (Forskål, 1775)
C. depressa Haeckel, 1880
C. frondosa (Pallas, 1774)

C. maremetens Gershwin, Zeidler & Davie, 2010 Lake Magellan, Austrália
C. medusa Light, 1914 Culion Bay, Filipinas

C. mertensi Brandt, 1835 Kosrae Island, Micronesia
C. ndrosia Agassiz & Mayer, 1899

C. ornata Haeckel, 1880
C. picta Vanhöffen, 1888—nomen dubium

C. vanderhorsti, Stiasny 1922 Sinônimo de C. xamachana)
C. xamachana, Bigelow 1892 Kingston Harbor, Jamaica



musculatura radial) que tem que ser elevada ao nível de ordem (junto com Cepheida e

Rhizostomida),  proposta  já  sugerida  por  Uchida  (1926).  Na  proposta,  três  ordens  são

agrupadas dentro da superordem Rhizostomoidea mas, mas a classificação foi pouco aceita

(veja Straehler-Pohl 2009) e poucas vezes discutida (Collins et al.  2006). Desta forma,

prevaleceram 10 espécies válidas no gênero (mais uma species inquirenda  e um nomen

dubium), conforme a classificação de Stiasny (1921) (ver capítulo 3 e Tabela 1). 

Hipóteses de relacionamento das espécies de Cassiopea

Agrupamentos baseados em similaridade morfológica

Sem embasamento filogenético e como parte da descrição dos taxons,  os dados

morfológicos levaram à criação de propostas de agrupamento de espécies por similaridade

de  caracteres.  Maas  (1903) propôs  uma classificação  baseada  em quatro  caracteres:  a

forma e padrão de ramificação dos braços orais, a presença ou ausência de uma depressão

central  da  exumbrela  e  o  tamanho  dos  apêndices  orais.  Neste  sistema,  espécies

geograficamente distantes como C. xamachana, do Caribe, e C.  polypoides das Filipinas

(Figura 5A) ficaram agrupadas. Posteriormente, os caracteres utilizados por Maas (1903)

foram  questionados  por  Stiasny  (1921):  partindo  do  pressuposto  de  que  os  apêndices

pequenos  não  representam  apenas  estados  de  desenvolvimento  das  formas  maiores,

considera os apêndices orais o melhor caráter para diferenciar espécies. Desta forma cria

uma hipótese de relacionamento para Cassiopeidae, sendo sete espécies válidas (incluindo

variedades) e divididas em dois agrupamentos não resolvidos: um com apêndices grandes e

outro com pequenos (Figura 5B).

A última  ideia  de  relacionamento  por  similaridade  morfológica  foi  baseada  na

distribuição geográfica, número de ropálios e tamanho dos apêndices orais (Hummelinck

1933, 1968). Neste, as medusas de Cassiopea seriam divididas em dois grupos (potenciais

subgêneros,  segundo o  autor):  Frondosae,  restrito  ao  Caribe,  com apêndices  de  menor

tamanho e menor número de ropálios; e Andromedae, que representaria um complexo de

espécies incluindo C. xamachana do Caribe e as demais espécies do Indo-Pacífico.

A implementação de dados moleculares na sistemática de Cassiopea

Apesar  das  abordagens  morfológicas,  é  evidente  que  para  taxonomistas  de

diferentes gerações e níveis de treinamento, as evidências morfológicas empregadas não

foram “definitivas” para a delimitação de espécies muito menos outras questões evolutivas

da  família  Cassiopeidae;  esta  consideração  poderia  ser  estendida  até  mesmo  para  os

Scyphozoa (Mayer 1910, Kramp 1961). Paulatinamente novas evidências foram levadas



em consideração para tentar resolver as incertezas sistemáticas nos cifozoários. Há mais de

duas décadas, aloenzimas e sequências de DNA nuclear e mitocondrial  começaram a ser

implementadas  em estudos de sistemática e evolução dos cifozoários  (Greenberg et  al.

1996, Dawson & Jacobs 2001). Desde o início de sua utilização os dados moleculares se

mostraram especialmente uteis (a) na detecção de complexos de espécies que não tinham

sido reconhecidas  apenas  com base  na  morfologia  (Greenberg et  al.  1996,  Dawson &

Jacobs 2001), (b) estabelecimento de hipóteses de relações de parentesco (Bridge et al.

1992,  1995)  e  uma  vez  delimitados  os  taxa,  (c)  estudos  populacionais  permitiram

estabelecer padrões geográficos de algumas cifomedusas (Schroth et al. 2002); (d) estudos

filogenéticos com discussão de padrões dos ciclos de vida e outros atributos da biologia

dos Cnidaria (Collins 2002; Marques & Collins 2004).

Os primeiros dados moleculares gerados para  Cassiopea foram empregados para

dar suporte à divisão de classes dentro de Cnidaria (Bridge et al. 1995) e para estudar a

evolução dos genes Hox (Kuhn et al. 1999). Porém, o primeiro estudo molecular de fato

trouxe uma filogenia molecular que deu clareza sobre a filogeografia do gênero (Holland et

al.  2004). A partir da sequência parcial do gene mitocondrial codificante de proteína, o

citocromo oxidade I (COI, 32 sequências representando unidades taxonômicas operativas,

OTUs)  e  interpretação fenética  da  análise  filogenética  (distância  de  similaridade),  seis

linhagens/“espécies” foram reconhecidas:  C. andromeda,  C. frondosa, C. ornata,  e três

espécies novas que não foram descritas formalmente: Cassiopea sp.1-sp.3 (Figura 5C). Os

dados genéticos também permitiram identificar a presença de duas espécies de Cassiopea

fora de sua área de distribuição natural. Assim,  C. andromeda, nativa do mar Vermelho,

ficou agrupada com espécimes do Atlântico Leste e Pacífico; enquanto,  que  Cassiopea

sp.3, possivelmente oriunda do Indo-Pacífico, com indivíduos do Pacífico.

Com um intuito de reconhecer a invasão de Cassiopea no Brasil, um novo estudo

baseado em COI e OTUs utilizou as seis linhagens/espécies propostas por Holland et al

(2004) (Morandini et al. 2017). Porém, com a inclusão dos espécimes brasileiros observou-

se diferenças nas relações filogenéticas entre as espécies, o resultado suportaria a proposta

dos  subgrupos  Frondosae  e  Andromedae  (Hummelinck  1933;  não  discutido  pelos

autores) (Figura 5D). Arai et  al.  (2017), analisaram 69 sequências de COI (Cassiopea)

provenientes de espécimenes coletados nas Ilhas de Palau, aquários e de trabalhos prévios

(Holland et al. 2004, Ojimi & Hidaka 2010, Kayal et al. 2012, Armani et al. 2013, Mellas

et al. 2014, Morandini et al. 2017). Como resultado, os autores reconheceram três espécies

novas, não descritas formalmente: Cassiopea sp.4-sp.6, e uma topologia filogenética em



geral similar à recuperada por Morandini et al. (2017). As três novas espécies agruparam-

se  em  um  clado  irmão  de  C.  andromeda  (Cassiopea  ornata,  Cassiopea sp.1-2,  4-6);

destaca-se  que  as  novas  espécies  compreendem  espécimes  da  Austrália,  Palau,  Fiji,

Filipinas,  Papua  Nova  Guiné,  Japão(?)  (ou  seja,  todas  do  Pacifico  Centro  Ocidental).

Mesmo  não  sendo  mencionado  pelos  autores,  recuperaram a  espécie  C.  ornata como

parafilética (Figura 5E).

No  que  diz  respeito  às  relações  filogenéticas  de  Cassiopeidae  com  as  outras

famílias de Rhizostomeae, existe um consenso de que Cassiopeidae se encontra em um

clado  monofilético  denominado  Kolpophorae.  Dependendo  das  diferentes  hipóteses  e

fontes  de  evidência  a  família  pode  resultar  grupo  irmão  do  clado  (Actinomyariae,

Krikomyariae), ou como grupo irmão de Krikomyariae (Fig. 1A, B) (Stiasny 1921, Kramp

1961, Hamner & Dawson 2009).

Figura 5. Representações em forma de cladograma das hipóteses de relacionamento interespecíficas para

Cassiopea publicadas  desde  1903.  A –  (Maas,  1903)  e  B –  (Stiasny,  1921)  foram baseadas  em dados

morfológicos e sem embasamento filogenético. C – (Holland et al., 2004), D – (Morandini et al., 2017) e E –

(Arai  et  al.,  2017)  representam  hipóteses  filogenéticas,  simplificadas  a  partir  de  sequências  do  gene

Citocromo C Oxidase I com métodos de evolução mínima (C) ou máxima verossimilhança (D, E). Notar que

para as figuras C, D e E a espécie C. xamachana é considerada sinônimo de C. Andromeda.



Justificativa e objetivo geral do estudo

Dado  que  a  delimitação  das  espécies  do  gênero  Cassiopea e  suas  relações

filogenéticas ainda não estão completa e claramente resolvidas, seja por falta de estudos

taxonômicos  focados  exclusivamente  no  grupo  ou  pela  falta  de  resolução  dada  pelos

caracteres  morfológicos,  é  impossível  estabelecer  planos de manejo  adequados com as

espécies do gênero consideradas invasoras. Bases taxonômicas robustas são cruciais no

estudo  da  sistemática,  ecologia  ou  biogeografia  de  qualquer  grupo;  similarmente,  são

fundamentais  para  a  compreensão dos  processos  biológicos  que derivam do estudo de

espécies modelo, como é o caso de Cassiopea xamachana. 

Considerando a importância do grupo em todos os seus aspectos, e com a finalidade

de estabelecer  uma base  taxonômica  robusta,  o  presente  projeto  pretende realizar  uma

revisão morfológica e genética do gênero Cassiopea. Nosso material de estudo contou com

exemplares  de coleções  de referência  mundial,  observações  de  exemplares  de aquários

públicos,  além de amostras  recém-coletadas,  quando possível  destacando diferenças  no

ciclo  de  vida.  Como  resultados,  destacamos  descrições  taxonômicas  detalhadas  e

padronizadas  (informação diagnóstica).  Em conjunto,  espera-se  delimitar  as  espécies  e

inferir suas relações filogenéticas mediante o uso de marcadores genéticos.

Estrutura da tese

Esta tese está organizada na forma de capítulos e cada um deles formatado como

um manuscrito para publicação. Este modelo foi escolhido para valorizar a participação de

diferentes colaboradores nas distintas partes do estudo, e também para que os resultados

fossem mais direcionados em seu formato final (publicações, capítulos 2, 3 e 4). 

O primeiro capítulo [Introdução geral] aborda aspectos gerais sobre o conhecimento

do gênero, situando o leitor na problemática que envolve as medusas “upside down”. 

O  segundo  capítulo  [Hidden  diversity  and  insights  into  the  origin  and

biogeography of the upside-down jellyfishes (Cnidaria: Scyphozoa)] aborda a questão da

identificação molecular usando 5 marcadores (3 mitocondriais e 2 nucleares). As amostras

de Cassiopea foram obtidas por coletas próprias e de distintos colaboradores ao redor do

mundo. O objetivo principal foi evidenciar as diferentes linhagens, e também apresentar

redes de haplótipos para os clados encontrados. 

O terceiro capítulo [Revision of the upside-down jellyfish genus Cassiopea Péron &

Lesueur, 1810 (Cnidaria: Scyphozoa: Rhizostomeae)]  faz uma análise da morfologia de

diversos  exemplares  do  gênero.  As  amostras  de  Cassiopea foram  obtidas  por  coletas



próprias, por colaboradores, mas também através da inspeção de exemplares depositados

em coleções de museus provenientes de diferentes regiões do mundo. O objetivo principal

foi  reconhecer  características  morfológicas  que  pudessem  diferenciar  os  espécimes  de

diferentes  locais.  Além  disso,  buscou-se  fazer  uma  revisão  sistemática  do  gênero,

procurando validar ou não as espécies nominais e sinonimizando-as quando possível. 

No quarto capítulo [Regenerative capacity of the upside-down jellyfish Cassiopea

xamachana],  são  apresentadas  observações  morfológicas  realizadas  em  espécimes

cultivados  em  aquário,  e  que  foram  identificados  molecularmente.  Os  dados  foram

utilizados  para  discutir  as  capacidades  regenerativas  da  espécie.  Este  capítulo  já  está

publicado.

O quinto e último capítulo [Discussão Geral e Conclusões] faz uma síntese dos

resultados obtidos tanto da parte morfológica quanto molecular, propondo principalmente

uma resolução para o grupo com base nos resultados obtidos.
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Capítulo 5

Discussão Geral e Conclusões

O uso de dados de moleculares tem sido um elemento chave para o reconhecimento

e identificação de espécies em cifozoários (Gómez-Daglio & Dawson 2017),  como em

muitos outros taxa. Seu uso começou no início do século XX (Dawson & Jacobs 2001) e

tem se expandido notoriamente nos últimos anos, isso dada à crescente acessibilidade a

serviços  de  sequenciamento  e  também  pelo  contínuo  reconhecimento  de  dificuldades

associadas ao uso de outras abordagens. Por exemplo, o estabelecimento de limites, entre

espécies de cifozoários, mediante morfologia é dificultado, e até impossibilitado, pela (1)

ampla  variação  fenotípica,  (2)  presença  de  complexos  de  espécies  e  (3)  escassez  de

características diagnósticas (Souza & Dawson 2018). Do mesmo modo, análises baseadas

em caracteres morfológicos contínuos e merísticos têm mostrado resultados às vezes pouco

úteis para a delimitação de espécies de cifozóarios (Lawley 2018).

A família  monotípica  Cassiopeidae  inclui  medusas  nas  quais  diferentes  autores

comentam que a distinção específica é uma tarefa complicada (Browne 1905, Mayer 1910,

Stiasny  1921,  Holland  et  al.  2004,  Morandini  et  al.  2017).  Seguindo  um  abordagem

filogenética  e  filogeográfica  para  o  gênero  baseada  em  dados  moleculares  do  gene

Citocromo c oxidase I, Holland et al. (2004) reconheceram seis clados no grupo interno.

Três  deles  foram  atribuídos  a  morfoespécies  já  descritas  na  literatura  (Cassiopea

andromeda, C. frondosa,  C. ornata). Enquanto que os outros três, considerados espécies

não descritas, foram identificados como Cassiopea sp. 1, Cassiopea sp. 2 e Cassiopea sp.

3. Do mesmo modo, subsequentemente outras três espécies, não formalmente descritas,

foram reconhecidas e propostas: Cassiopea sp. 4, Cassiopea sp. 5 e Cassiopea sp. 6 (Arai

et al. 2017). A espécie C. xamachana foi atribuída ao clado grupo irmão de C. andromeda

(Gamero-Mora et al. 2019).

A análise  filogenética  baseada  em  uma  matriz  concatenada  de  5  genes  para

espécimes de Cassiopea das três bacias oceânicas, permitiu-nos delimitar 17 clados, o que

quer dizer que acrescentamos 47% à diversidade de clados de  Cassiopea anteriormente

reconhecidos e recuperados (Holland et al. 2004, Arai et al. 2017). A maioria das novas

hipóteses de espécies aqui propostas, estão distribuídas no East Indies Triangle,  o qual

abriga uma grande diversidade de metazoários incluindo corais, moluscos, equinodermos,

peixes, etc., (Briggs 2005). Além disso, encontramos a maior diversidade haplotípica na

mesma área, e dado que a maioria dos taxa irmãos de  Cassiopea  (o quais definimos em

uma  análise  filogenética  feita  para  avaliar  a  posição  de  Cassiopeidae  dentro  de



Rhizostomeae) se encontram distribuídos na mesma área, foi possível fornecer evidências

que suportam uma origem Indo-Pacífica para  Cassiopeidae, e de discutir alguns padrões

biogeográficos do grupo.

Uma das problemáticas associada com a delimitação de espécies baseada em dados

moleculares (seja baseada na topologia da árvore e comprimento dos ramos, em métodos

de delimitação de espécies baseados em distâncias ou em árvores, etc.), incluindo nosso

trabalho, é que normalmente são propostas “espécies” que não são descritas formalmente.

Infelizmente isso significa que não existe uma transição entre delimitação e descrição de

espécies, criando-se assim mundos paralelos povoados por espécies não nomeadas mas

apenas numeradas (Jörger & Schrödl 2013). 

Nosso ponto de vista, no caso de cifozoários e particularmente de Cassiopea, esta

problemática está relacionada com a carência de espécimes vouchers (ou de metadados que

permitam determinar a sua existência) que possam servir como material tipo ou outros que

permitam sua descrição de acordo com as regras do Código Internacional de Nomenclatura

Zoológica  (ICZN  1999).  Como  parte  das  considerações  finais  recomendamos

primordialmente que sejam armazenados espécimes a partir dos quais o DNA é extraído,

ou que sejam consideradas, a critério dos autores, outras alternativas para a descrição de

espécies. Por exemplo, Lawley (2018) basearam a descrição de espécies em extrações de

DNA e tecidos como material tipo, e nucleotídeos como caracteres diagnósticos.

Como mencionado anteriormente, o estudo da morfologia per se de Cassiopea tem

sido definido como problemático para a delimitação de espécies. Abordagens consideradas

para o estudo da variação morfológica entre espécies crípticas de outros cifozoários tem se

baseado  na  identificação  das  espécies  a  priori usando  critérios  moleculares  (Dawson

2003). Assim, paralelamente dados do Capítulo 2 permitiram sustentar ou guiar algumas

das decisões taxonômicas encontradas no Capítulo 3.

Das  11  espécies  nominais  de  Cassiopea  (Jarms  &  Morandini  2019):  oito  são

consideradas válidas:  C. frondosa,  C. andromeda,  C. mertensi,  C.  ornata,  C.  picta,  C.

xamachana, C. ndrosia, C. maremetens; e foram designados neótipos para seis delas. Uma

sinonímia  é  proposta:  C. vanderhorsti  é  considerada  sinônimo  de  C.  xamachana.

Cassiopea depressa é considerada  species inquirenda. Cassiopea medusa  é considerada

nomen  dubium.  Duas  espécies  novas  são  propostas  e  descritas:  C.  appendicula

[Localidade-tipo: Subic Bay, Luzon Island, Filipinas] e  C. ongaeli  [Ongael Lake, Palau,

Oceania].



Durante a análise e coleta de amostras para as análises morfológicas e molecular,

tivemos a oportunidade de acompanhar um evento de regeneração bastante particular em

dois  espécimes  de  C.  xamachana, que  não  tinha  sido  registrado  anteriormente  em

cifomedusas. Tal evento foi descrito no  Capítulo 4 e esteve baseado no uso de aspectos

morfológicos  e  moleculares,  e  nos  permitiu  apresentar  um  outro  aspecto  além  da

sistemática de Cassiopea foco desta tese.

Em conjunto, os dados levantados permitiram um estudo integrado da sistemática de

Cassiopea. A integração dos dados foi de certa forma limitada, uma vez que os dados não

foram analisados em conjunto em uma análise de evidência total. Isso não foi possível pois

não existem dados moleculares  para  a  grande maioria  dos  exemplares  depositados  em

museus, e por não termos  vouchers morfológicos para todos os espécimes representados

molecularmente; tal abordagem de nossa parte teria resultado em uma matriz de dados com

elevado índice de missing data. Reconhecemos a importância de estudos integrativos, mas

é evidente que deve existir um equilíbrio entre as observações realizada para cada um dos

indivíduos considerados nas análises.

Dentro da ordem Rhizostomeae não existem tradicionalmente revisões sistemáticas

abordando gêneros (van der Maaden 1935). E é curioso que nos últimos 50 anos apenas

foram descritas 7 novas espécies de Rhizostomeae (Rhopilema nomadica Galil et al., 1990,

Eupilema inexpectata Pages, Gili & Bouillon, 1992; Netrostoma nuda Gershwin & Zeidler,

2008;  Cassiopea maremetens Gershwin, Zeidler & Davie, 2010;  Marivagia stellata Galil

&  Gershwin  2010;  Bazinga  rieki Gershwin  &  Davie,  2013;  Crambionella  helmbiru

Nishikawa,  Mulyadi  &  Ohtsuka,  2014).  Assim,  ainda  com  os  desafios  anteriormente

mencionados, de forma geral, podemos concluir que o conjunto de resultados desta tese

contribui para o entendimento da sistemática e biogeografia do gênero Cassiopea. O qual,

esperamos seja de utilidade para fortalecer o componente sistemático de futuros estudos

que envolvam estas medusas, que são reconhecidas como organismos modelo e também

pela sua importância ecológica. Igualmente, esperamos que este trabalho promova estudos

futuros que possam fortalecer o conhecimento do grupo, implementando novas técnicas de

análises e integração de outras evidências que permitam responder não só novas perguntas,

mas também questões históricas que não foram resolvidas ainda.
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