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1. Introducéo Geral

O filo Cnidaria é formado por um grupo diverso de animais relativamente simples
definidos pela presencga da cnida (Odorico and Miller 1997; Collins 2002; Daly et al.
2007; Reft and Daly 2012; Morandini et al. 2016a). O filo é composto por dois grandes
clados monofiléticos: Anthozoa e Medusozoa (Collins 2002; Collins et al. 2006) e tem
cerca de 11.000 espécies descritas (Appeltans et al. 2012; Zapata et al. 2015) nédo se
considerando os Myxozoa. Dentro de Medusozoa, a classe Scyphozoa € uma das quatro
que compbem o subfilo (Collins 2002; Marques and Collins 2004; Collins et al. 2006)
possuindo 241 morfoespécies descritas (Mianzan and Cornelius 1999; Daly et al. 2007;
Jarms & Morandini, 2019). Seus representantes sdo comumente chamados de “aguas-
vivas verdadeiras” (Mianzan and Cornelius 1999) e encontram-se divididos em duas
subclasses: Coronamedusae e Discomedusae (Dawson 2004; Collins et al. 2006; Calder
2009).

Coronatae € a Unica ordem da subclasse Coronamedusae (para detalhes ver Tabela
1). Seus representantes encontram-se divididos em seis familias (Morandini 1999; Daly
et al. 2007) que compartilham trés sinapomorfias: tubo peridérmico envolvendo o corpo
do cifistoma, a presenca do sulco coronal nas medusas (Kramp 1961; Jarms 1991;
Morandini 1999; Morandini and Silveira 2001) e ovécitos que se desenvolvem sem
células acessorias (Eckelbarger 1994; Marques & Collins, 2004).

A subclasse Discomedusae é divida em duas ordens: Semaeostomeae e
Rhizostomeae (Calder 2009). A ordem Semaeostomeae possui cinco familias (Dawson
2004; Daly et al. 2007) e seus representantes distinguem-se por uma Unica abertura oral
central (Kramp 1961), quatro bracos orais ndao fusionados e a presenca de tentaculos, em
geral, na margem da umbrela (Cornelius 1997). J& a ordem Rhizostomeae possui 10

familias divididas em duas subordens (Subordens Kolpophorae e Dactyliophorae, Tabela



1) sendo as espécies caracterizadas pela presenca de oito bracos orais fusionados com
microbocas e auséncia de tentaculos marginais na umbrela (Kramp 1961; Cornelius 1997;
Mianzan and Cornelius 1999; Daly et al. 2007).

Tabela 1: Organizacéo hierarquica da classe Scyphozoa.

Classe Scyphozoa

I :
Subclasse Subclasse Discomedusae
Coronamedusae
Ordem Coronatae Ordem Ordem Rhizostomeae
Semaeostomeae
Familia Atollidae Familia Cyaneidae Subordem Subgrdem
Kolpophorae Dactyliophorae
- . Familia - . - ..
Familia Atorellidae Familia Cassiopeidae Familia Lychnorhizidae

Drymonematidae
Familia Linuchidae Familia Pelagiidae Familia Cepheidae ~ Familia Catostylidae

. . Familia - -~ - :
Familia Nausithoidae . Familia Mastigiidae  Familia Lobonemidae
Phacellophoridae
Familia Familia
Familia Paraphyllinidae Familia Ulmaridae . . .
phy Thysanostomatidae Rhizostomatidae
Familia Periphyllidae Familia Versurigidae Familia Stomolophidae

1.1.Ciclo de Vida, Reproducéo sexuada, descri¢do da génada e

gametogénese

O ciclo de vida metagenético é caracteristico de todas as classes de Medusozoa
(Bridge et al. 1995; Odorico and Miller 1997; Marques and Collins 2004; Morandini et
al. 2016b). Em Scyphozoa o pdlipo (cifistoma) pode reproduzir-se assexuadamente
originando outros polipos (brotamento ou formagéo de cistos) ou originar uma ou mais
medusas jovens através de um mecanismo de reproducdo assexuado chamado
estrobiliza¢do. A estrobilizacdo pode ser polidisco — com a formagéo de varias medusas
—, oligodisco — com a formacdo de poucas éfiras (2-10) (Fuentes et al. 2011) — ou
monodisco — somente uma éfira formada por vez (Bigelow 1900; Holst et al. 2007,

Schiariti et al. 2008). As ordens Coronatae e Semaeostomeae apresentam um padrdo



polidisco e Rhizostomeae padrédo oligodisco ou monodisco (Werner 1973; Fuentes et al.
2011). Uma vez que a éfira ¢ liberada na coluna d’agua, ela cresce em tamanho até chegar
a fase adulta. E na fase adulta que ocorre o desenvolvimento e crescimento da génada. Os
gametas podem ser liberados na agua — fecundacgéo externa — ou mantidos na cavidade
gastrovascular da fémea — fecundacao interna — (Widersten 1965; Morandini et al. 2004;
Tiemann and Jarms 2010; Ikeda et al. 2011; Schiariti et al. 2012; Tiseo 2016). Os ovos
fertilizados se desenvolvem em uma larva planula que assenta em substrato e diferencia-
se em polipo (Kikinger 1992; Morandini et al. 2004; Calder 2009; Jarms 2010; Schiariti
etal. 2012).

Das 241 espécies de cifozoarios descritas, 49 tem seu ciclo de vida conhecido e
destes, 47 sd@o metagenéticos (Jarms 2010). O ciclo de vida de Nausithoe maculata (Da
Silveira and Morandini 1997), Chrysaora lactea (Morandini et al. 2004), Aurelia
coerulea (Scorrano et al. 2016), Lychnorhiza lucerna (Schiariti et al. 2008), Cassiopea
andromeda - espécime do Rio de Janeiro (Bigelow 1900) e Stomolophus cf. meleagris
(Calder 1982) seguem o padrdo para Scyphozoa (Morandini et al. 2016b). A
estrobilizacdo polidisco produz até 89 éfiras em N. maculata, 10 éfiras em C. lactea e 17
éfiras em A. coerulea. A espécie Cassiopea andromeda — espécime do Rio de Janeiro —
apresenta estrobilizacdo monodisco e a estrobiliza¢do oligodisco produz 3 éfiras em L.
lucerna e de 2 a 3 éfiras em Stomolophus cf. meleagris (Bigelow 1900; Calder 1982; Da
Silveira and Morandini 1997; Lucas 2001; Morandini et al. 2004; Schiariti et al. 2008;
Gambill and Jarms 2014). Werner (1973, 1974) descreve o ciclo de vida de Nausithoe
eumedusoides evidenciando que, nesta espécie, o pélipo passa pelas fases iniciais comuns
de estrobilizacdo, porém os medusdides (de 5 a 8) permanecem conectados ao estrébilo,
sofrendo a maturacéo e se reproduzindo junto a cadeia de estrobilizacdo. Por fim, para a

espécie C. plocamia ndo ha registro de trabalhos descrevendo o ciclo de vida, mas Riascos



et al. (2013) apresenta experimentos com os poélipos e isso € indicativo de ciclo
metagenético. De maneira complementar Morandini (comunicacdo pessoal) afirma que a
espécie apresenta estrobilizacdo polidisco produzindo de 7 a 10 éfiras. As espécies
Peripphylla periphylla e Pelagia noctiluca sdo excecdes ao padrdo de ciclo de vida
metagenético tendo um ciclo de vida holopelagico (Jarms et al., 1999; Delap, 1907).

Em sua maioria, os cifozoarios apresentam gonocorismo (Berrill 1949). No
entanto, existem espécies de cifomedusas como Chrysaora hysoscella que apresentam
claramente hermafroditismo, e ha relatos de que exemplares do género Cassiopea
também possam ser hermafroditas (Berrill 1949; Hofmann and Hadfield 2002). Para
Scyphozoa, a gbnada é descrita como um espaco preenchido com células germinativas
em desenvolvimento que migraram da endoderme para a mesogléia (Miller 1983). De
modo geral, a estrutura gonadal (Figura 1) apresenta um formato circular (Morandini and
Silveira 2001) ou alongado (Tiemann and Jarms 2010) em Coronatae, semicirculo em
Semaeostomeae (Morandini and Marques 2010) e em forma de cruz em Rhizostomae
(Kikinger 1992; Schiariti et al. 2012). Histologicamente, a gbnada é dividida em trés
camadas de tecido: uma externa — camada endodermal cilindrica, ciliada — uma interna
(epitelio genital) e entre elas encontram-se as células germinativas imersas na mesogléia
(Widersten 1965; Miller 1983; Tiseo 2016). Para os representantes de Scyphozoa, a
ovogénese e a espermatogénese sdo relativamente bem documentadas (Smith 1936;
Widersten 1965; Eckelbarger and Larson 1988; Kikinger 1992; Morandini and Silveira
2001; lkeda et al. 2011; Tiseo 2016), porém sdo poucos os trabalhos descrevendo o
processo de formacdo (Widersten 1965), a morfologia macroscépica da gonada, sua
conformacao e organizagédo dentro da cavidade gastrovascular (Hyman 1940; Eckelbarger

and Larson 1988; Kikinger 1992; Ohtsu et al. 2007; Schiariti et al. 2012).



Cronologicamente, os dados sobre a reproducdo sexuada em Scyphozoa se
resumem a descobertas sobre a origem das células germinativas (Widersten 1965;
Campbell 1974; Miller 1983), conformacdo e organizacao epitelial da gbnada quando
maduras (Haeckel 1882; Hyman 1940; Werner 1973; Lesh-Laurie and Suchy 1991; Arai
1997; Tiseo 2016), e descricdo da gametogénese de algumas espécies (Gohar and Eisawy
1960; Beams and Kessel 1983; Eckelbarger and Larson 1988; Kikinger 1992; Morandini
and Silveira 2001; Tiemann and Jarms 2010; Schiariti et al. 2012; Tiseo 2016). Dentro
deste contexto, alguns trabalhos descrevem a morfologia gonadal macroscépica, mas ndo
em uma abordagem evolutiva sendo ainda poucos os trabalhos que abordam temas como
a organizacao histologica da gbnada, estratégias de liberacdo de gametas, comportamento
de corte, tipos de fecundacdo (se externa e interna), incubacdo de gametas e

semelparidade.

2. Estrutura da Tese

Esta tese encontra-se dividida em 5 capitulos independentes (no formato de artigos) para
serem submetidos para publicacdo. Optamos por esse estilo para que os resultados ja
fossem apresentados e discutidos em seu formato final. No Capitulo 1: “The evolution
of gonads in coronate medusae (Scyphozoa, Coronatae)” reviso todo o contetdo
relacionado a reproducdo sexuada de Coronatae e descrevo de forma comparada a
morfologia gonadal macroscépica e histologica para os representantes da ordem dentro
de um recorte evolutivo. No Capitulo 2: “Seminiferous tubule in lower metazoans,
insights from scyphozoan Discomedusae (Cnidaria)” descrevo de forma comparada a
conformacdo da gbnada, espermatogénese e ultraestrutura do espermatozoide das
espécies Chrysaora lactea, Lychnorhiza lucerna e Cassiopea maremetens.

Adicionalmente, discutimos sobre a semelhanca da organizagdo da génada masculina em
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cifozoarios e as estratégias de liberacdo de gametas em um enfoque morfoldgico-
evolutivo. No Capitulo 3: “The role of trophocytes in the vitellogenesis of true
jellyfishes (Scyphozoa, Cnidaria)” abordo o tema do papel dos trofdcitos nos processos
de vitelogénese e coriogénese de Chrysaora lactea e discutimos a presenca de uma
membrana vitelinica semelhante a zona peltcida de mamiferos produzida pelo proprio
ovocito. No Capitulo 4: “Sexual reproduction in three upside-down jellyfish
(Cassiopea spp.): gonochorism, hermaphroditism and internal fertilization” faco o
detalhamento com andlises histoldgicas e ultraestruturais. do processo de gametogénese
comparado para trés espécies do género Cassiopea e registro a fertilizacdo interna e
hermafroditismo sequencial para Cassiopea frondosa. No Capitulo 5: “A evolucdo da
estrutura gonadal em Scyphozoa” é apresentada uma revisdo bibliografica da
morfologia gonadal macroscopica e histologica da gbnada dos representantes de
Scyphozoa abordando a conformacdo e organizacdo da gbnada, gametogénese,
estratégias de liberacdo de gametas, comportamento de corte, tipos de fecundacéo,
incubacdo e semelparidade juntamente com novos dados. Ao final o Capitulo 6 apresenta
as consideracdes finais desta tese e faz uma sintese dos resultados obtidos nos capitulos

anteriores.
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Capitulo 6

Considerac0es Finais

Mesmo com a reproducdo sexuada sendo descrita para varios representantes das
trés ordens de cifozoérios, frente a grande diversidade do grupo (241 espécies sensu Jarms
and Morandini, 2019) podemos dizer que ainda sdo poucos os trabalhos que descrevem,
em detalhes, a conformacdo gonadal, histologia da gonada e gametogénese do grupo
(Maas 1897; Vanhoffen 1902; Bigelow 1909; Eckelbarger and Larson 1988, 1992; Avian
and Rottini-Sandrini 1991; Morandini and Silveira 2001; Ohtsu et al. 2007; Sétje and
Jarms 2009; Lucas and Reed 2010; Tiemann and Jarms 2010; Ikeda et al. 2011; Schiariti
et al. 2012). A primeira descri¢do de um cifozoario foi ha 264 anos atras, e desde entdo
nenhuma revisdo sobre a reproducdo sexuada do grupo, dentro de um contexto
comparativo e filogenético, foi feita. Desta forma, esta tese detalha ndo somente os
processos microscopicos e tipos celulares dentro do grande tema da reproducédo sexuada
de scyphozoa — como nos capitulos dois, trés e quatro — mas também estuda e discute a
morfologia gonadal macroscépica, histolégica e varias das estratégias reprodutivas de
seus representantes — capitulos um e cinco — dentro do cenario filogenético e evolutivo
mais recente do grupo (Collins et al. 2006; Straehler-Pohl 2009; Bayha et al. 2010; Kayal

et al. 2018).

Nossos resultados evidenciaram uma alta diversidade de morfologias
macroscépicas de gbnadas, com Coronatae apresentado a maior variedade (15 no total),
seguida por Semaeostomeae (6 morfologias gonadais) e Rhizostomeae com apenas uma.
Para a gbnada de todos os representantes, um padrédo histolégico foi encontrado com a
gbnada sendo uma evaginacdo da regido da gastroderme, tendo um epitélio colunar

externo, um cuboidal interno e por entre eles a mesogléia com as células germinativas. A
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presenca de trofocitos exclusiva de Discomedusae e aqui descrevemos dois tipos
diferentes relacionados com o tipo de liberacdo de gametas e fecundacdo, se interna ou
externa. Adicionalmente ao proposto por Adonin & Podgornaya (2012), aqui
descrevemos a presenca da mesogleina nos ovocitos de varias espécies de scyphozoa e
acreditamos que esta proteina — produzida pelo proprio ovocito — esteja presente nos
ovocito dos demais representantes de cifozoarios, comprovando a existéncia de uma

membrana vitelinica para os Scyphozoa.

Utilizando uma das filogenias mais recentes de Scyphozoa — Bayah et al. (2010) —
para discutir sobre a localizacdo das gbonadas nos representantes das diferentes ordens de
cifozoarios, coronados possuem gdnadas adradiais enquanto que discomedusas possuem
gbnadas interadiais (Fig. 1). A presenca de células acessorias dentro da classe separa 0s
discomedusae dos coronados (Fig. 2) porém a diferenciacdo dos trofécitos em tipo um ou
dois parece estar mais relacionada com a biologia reprodutiva do grupo nao mostrando
ser um caréater acurado para resgatar aspectos evolutivos do grupo. Em um contexto mais
abrangente, ao reconstruir a ancestralidade da presenca de células acessérias em
Acraspeda (grupo formado pelas classes Scyphzoa, Cubozoa e Staurozoa, recentemente
resgatado por Kayal et al. 2018), tal caracteristica parece ser informativa em um contexto

evolutivo a nivel de classes (Fig. 3).

Mesmo esta tese aumentando significativamente a quantidade de descri¢bes e
estudos sobre a reproducdo sexuada em cifozoarios (a nivel de microscopia de luz e de
transmisséo), sdo muitas ainda, as lacunas a serem preenchidas para que possamos ter um
entendimento mais conclusivo e acurado do cenério reprodutivo evolutivo do grupo.
Desta forma, encorajamos fortemente o cultivo de espécies de medusas, coletas de
espéecimes e de materiais para a microscopia de luz e transmiss&@o para que possamos dar

continuidade as andlises aqui iniciadas.
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Chrysaora lactea
Chrysaora melanaster
Sanderia malayensis
Desmonema glaciale
Cyanea annaskala
Cyanea capillata
Drymonema dalmatinum
Aurelia aurita
Deepstaria enigmatica
Poralia rufescens
Phacellophora camtschatica
Rhopilema verrilli
Rhopilema esculentum
Rhizostoma pulmo
Stomolophus meleagris
Catostylus mosaicus
Lychnorhiza lucerna
Acromitus flagellatus
Pseudorhiza haeckeli
Crambionella orsini
Crambione mastigophora
Lobonemoides gracilis
Cassiopea ornata
Cassiopea andromeda
Cassiopea frondosa
Cephea cephea
Cotylorhiza tuberculata
Mastigias papua
Phyllorhiza punctata
Thysanostoma thysanura
Versuriga anadyomene
Nausithoe rubra
Nausithoe atlantica
Atolla vanhoeffeni
Atolla wyvillei

Atolla tenella

Atorella octogonos
Periphylla periphylla
Peraphyllina ransoni
Linuche aquila

Linuche unguiculata

Figura 1: Reconstrucéo ancestral da localizacdo da génada dos diferentes representantes de Scyphozoa. Diagrama construido com

base na filogenia proposta por Bayha et al. (2010).
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Figura 2: Reconstrucéo ancestral da presenca de células acessorias dos diferentes representantes de Scyphozoa. Diagrama construido
com base na filogenia proposta por Bayha et al. (2010).
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Figura 3: Reconstrugéo ancestral da presenca de células acessorias em representantes de Acraspeda. Diagrama construido com base
na filogenia proposta por Kayal et al. (2018).
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Resumo Geral

Dentro de Medusozoa, a classe Scyphozoa é uma das quatro que compdem o subfilo
possuindo 241 morfoespécies descritas. Seus representantes sao comumente chamados
de “aguas-vivas verdadeiras” e, atualmente, encontram-se divididos em duas subclasses:
Coronamedusae e Discomedusae. Coronamedusae é conhecida por possuir espécies de
profundidade, porém a diversidade do grupo (57 especies descritas) também engloba
medusas coronadas de &guas rasas. A subclasse Discomedusae possui 184 espécies
dividas em duas ordens: Semaeostomeae e Rhizostomeae, sendo seus representantes
conhecidos por serem plancténicos com biomassa de até 96% de agua. Apesar da
reproducdo sexuada em Scyphozoa ter recebido relativamente bastante atencdo ao longo
dos anos, sdo poucos os trabalhos relacionando as caracteristicas das gbnadas de aguas-
vivas em um contexto comparativo e filogenético. Esta tese traz dados morfoldgicos sobre
a reproducdo sexuada em cifozoarios e, comparativamente, identifica padrdes evolutivos
relevantes para futuro suporte na classificacdo dos taxons que compdem tal classe. No
capitulo 1 nés revisamos o estado da arte da reproducéo sexuada em medusas coronadas
trazendo novos dados microscopicos da gbnada e discutindo as principais consideracdes
evolutivas para o grupo. No capitulo 2 descrevemos a estrutura microscopica da gbnada
de Scyphozoa, a espermatogénese e ultraestrutura do espermatozoide para trés espécies
de discomedusas discutindo a similaridade da organizacdo histoldgica da gdnada
masculina com o tdbulo seminifero presentes em outros metazoarios. No capitulo 3
apresentamos dados da ovogénese do Semaeostomeae Chysaora lactea discutindo sobre
0s importantes papéis realizados pelos trofocitos durante a vitelogénese, coriogénese e
ovulacdo do gameta. No capitulo 4 revisamos a gametogénese para as medusas semi-
sésseis do género Cassiopea, registrando um caso de hermafroditismo para C. frondosa.
Por fim, no capitulo 5 revisamos e comparamos a organiza¢cao macroscopica, histolégica
e celular da gbnada de cifozoarios discutindo os principais topicos e novidades evolutivas

relacionadas a reproducgéo sexuada da classe Scyphozoa.

Palavras-chave: Evolucdo gonadal, Gametogénese, histologia, MET.
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Abstract

Among Medusozoa, the class Scyphozoa is one of the four that composes the subphylum
with 241 described morphospecies. Its representatives are commonly called “true
jellyfishes” and are currently divided into two subclasses: Coronamedusae and
Discomedusae. Coronamedusae is known to have deep-sea species, but the diversity of
the group (57 described species) also includes shallow-water species. The subclass
Discomedusae has 184 species divided into two orders: Semaeostomeae and
Rhizostomeae, and their representatives are known to be planktonic with a biomass of up
to 96% of water. Although sexual reproduction in Scyphozoa has received relatively
considerable attention over the years, there are few studies relating the characteristics
related to jellyfish gonads in a comparative and phylogenetic context. This thesis brings
new morphological data on sexual reproduction of scyphozoans and, comparatively,
identifies relevant evolutionary patterns for future support in the classification of the taxa.
In chapter 1 we review the state of the knowledge of sexual reproduction in coronate
medusae, bringing new microscopic data from the gonads and discussing the main
evolutionary trends for the group. In chapter 2 we describe the microscopic structure of
the gonad in Scyphozoa, spermatogenesis and sperm ultrastructure in three species of
discomedusae and discuss the similarity of the histological organization of the male gonad
with the seminiferous tubule found in other metazoans. In chapter 3 we present data on
the oogenesis of the semaeostomeae Chysaora lactea discussing the important roles
played by trophocytes during vitellogenesis, choriogenesis and spawning. In chapter 4 we
review gametogenesis for semi-sessile jellyfish of the genus Cassiopea, reporting a case
of hermaphroditism in C. frondosa. Finally, in chapter 5 we review and compare the
macroscopic, histological and cellular organization of the scyphozoan gonads, discussing
the main topics and evolutionary novelties related to the sexual reproduction of the class

Scyphozoa.

Key-words: Gonadal evolution, gametogenesis, histology, TEM.
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