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Introducéo Geral

O estudo da macroevolugdo busca a compreensdo de padrGes de biodiversidade
identificados acima do nivel de espécie, padrdes esses moldados por processos que
operam em amplas escalas temporais e espaciais, como taxas de diversificagdo em
linhagens ou os padrdes de distribuicdo geografica de grandes grupos (Bromham &
Cardillo, 2019). Estudos macroevolutivos sdo incipientes em diversos grupos marinhos,
entre os quais Cnidaria, um filo com mais de 13,500 espécies (Kayal et al., 2018),
incluindo representantes como 0s corais, as anémonas do mar, as aguas vivas e 0S
hidroides, entre outros. Quase metade das espécies de cnidarios esta associada a
ecossistemas recifais (Cairns, 2007; Kayal et al., 2018) que, por sua vez, suportam
~33% de todas as espécies animais marinhas descritas (Wilkinson, 2004; Chavanich &
Viyakarn, 2016; Hoegh-Guldberg et al., 2017). Cnidarios também sao sistemas-modelo
importantes para estudos de biologia do desenvolvimento (Technau & Steele, 2011),
evolucdo de veneno (Jaimes-Becerra et al., 2017), biologia de células-tronco (Siebert
et al., 2019) e regeneracdo (Holstein et al., 2003), entre outras areas. O conhecimento
atual sobre o grupo apresenta deficiéncias em relacdo a estudos macroevolutivos que
permitam inferir sua origem, diversificacdo e padrdes de distribuicdo em escalas amplas

de tempo e espaco.

Cnidaria esta dividido em 3 clados principais, a saber, Anthozoa (e.g., corais, anémonas
do mar, corais moles, etc.), Medusozoa (e.g., medusas verdadeiras, hidroides, etc.) e
Endocnidozoa (parasitas de invertebrados e vertebrados) (Daly et al., 2007; Okamura
et al., 2015; Kayal et al., 2018). As relacdes filogenéticas entre esses clados tém sido
motivo de intenso debate por décadas, havendo topologias alternativas e conflitantes
(e.g., Marques & Collins, 2004; Kayal et al., 2013; 2018; Stampar et al., 2014; Zapata
et al., 2015). O filo apresenta um dos registros fosseis mais antigos, assumindo assim
uma posicao basal na historia evolutiva dos metazoéarios (Cartwright & Collins, 2007;
Han et al., 2010; Han et al., 2016). H4, no entanto, poucas inferéncias de datacdo
molecular para as linhagens de cnidarios, e essas estimativas sao variaveis devido aos
diferentes processos analiticos que as produziram (e.g., Park et al., 2012; Picciani et
al., 2018; Khalturin et al., 2019; Quattrini et al., 2020; McFadden et al., 2021).
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Igualmente, a origem e evolucdo macroevolutiva das principais caracteristicas dos
cnidarios, como a diversidade de seus exoesqueletos, seu ciclo de vida metagenético e
sua relacdo simbidtica com Symbiodinium tém sido abordadas a partir de perspectivas
morfoldgicas e moleculares (e.g., Marques & Collins, 2004; Cartwright & Nawrocki,
2010; Djeghri et al., 2019; Mendoza-Becerril et al., 2016), bem como desde o ponto de
vista paleontoldgico (Young & Hagadorn, 2010; Van Iten et al., 2014). Poucos estudos,
entretanto, avaliam essas caracteristicas em relacdo a uma escala filogenética de tempo
(e.g., Quattrini et al., 2020; McFadden et al., 2021). As vantagens de uma filogenia
calibrada temporalmente esta em criar um arcabouco de informacdes mais precisas que
situem os mecanismos macroevolutivos subjacentes a diversificacdo do grupo, e que

permitam a construgdo de cenarios explicativos mais abrangentes e consistentes.

Outro padrdo macroevolutivo relevante em Cnidaria é a riqueza absoluta de suas
grandes linhagens, em que grupos considerados no mesmo nivel taxondmico variam
em ordens de grandeza em relacdo a outros (por exemplo, de 50 a 7.200 espécies nas
classes Cubozoa e Anthozoa, respectivamente; Kayal et al., 2018). As causas dessa
variacao na riqueza de espécies podem ser dependentes do tempo de existéncia de cada
linhagem ou de alguma outra variavel particular como, por exemplo, sua morfologia,
ecologia ou histdria natural. Estudos anteriores propuseram possibilidades de fatores
que podem explicar essa variacdo, incluindo o ciclo de vida metagenético (Leclere et
al., 2009; Kayal et al., 2018), o esqueleto (Mendoza-Becerril et al., 2016; Quattrini et
al., 2020), a colonialidade (Leclére et al., 2009; Barbeitos et al., 2010; Kayal et al.,
2018), ou a endossimbiose com Symbiodinium (Barbeitos et al., 2010; Kayal et al.,
2018; Djeghri et al., 2019). Porém, esses estudos concentram-se em cenarios de
narrativas, e nenhum desenvolveu testes especificos da possivel correlacdo entre os
atributos (“traits”) e a diversificagdo das diferentes linhagens de Cnidaria. No caso
especifico da endossimbiose, a relacdo com Symbiodinium pode influenciar a riqueza
dos cnidarios (Barbeitos et al., 2010; Kayal et al., 2018; Djeghri et al., 2019).
Alternativamente, outros estudos sugeriram que a simbiose com Symbiodinium pode
aumentar o ‘fitness’ individual, mas também aumentariam a vulnerabilidade das
espécies a extin¢do (Rosen, 2000; Kiessling & Baron-Szabo, 2004; Jablonski, 2017).

Nenhuma dessas hipoteses foi formalmente testada.



Outro topico importante na compreensdo da macroevolucao de Cnidaria séo seus
diversos padrGes de distribuicdo. A maior parte dos grupos, como cubozoarios,
gorgdnias e a maioria dos escleractineos, tem distribuicdo majoritariamente tropical
(Stehli & Wells 1971; Cairns, 2007; Kingsford & Mooney, 2014; Nufiez-Flores et al.,
2019), anémonas tém um padréo bimodal com picos de riqueza em latitudes médias dos
hemisférios norte e sul (Fautin et al., 2013), enquanto hidrozoérios e cifozoarios sao
amplamente distribuidos em todos os ambientes marinhos (Gibbons et al., 2010; Jarms
& Morandini, 2019). Um grupo especifico, Staurozoa, apresenta um padrdo peculiar —
suas ~50 espécies (com raras exce¢des) tém uma distribuicdo anti-tropical, i.e., séo
encontradas em aguas temperadas e polares de ambos os hemisférios (Miranda et al.,
2018). Além disso, Staurozoa tem um ciclo de vida unico dentre os Cnidaria, incluindo
larva planula, pélipo e medusa bent6nicos (Marques & Collins, 2004; Miranda et al.,
2018). A classe é dividida em duas subordens, Myostaurida e Amyostaurida, distintas
pela presenca ou auséncia de mausculos longitudinais interradiais no pedunculo,
respectivamente (Miranda et al., 2016). O habitat mais comum das espécies de
Staurozoa viverem aderidas principalmente a algas ou rochas em pocas da regido
entremarés ou no sublitoral raso (Mills & Hirano, 2007). No contexto de Staurozoa, ou
mesmo de qualquer grande grupo de Cnidaria, ndo ha estudos macroevolutivos sobre
as causas subjacentes aos padrdes de distribuicdo. Em termos ilustrativos, as causas
macroevolutivas de um padréo anti-tropical, por exemplo, poderia ser a vicariancia de
uma linhagem ancestral amplamente distribuida (Théel, 1885; Briggs, 1987) ou a
dispersdo do ancestral entre hemisférios por profundidades rasas durante periodos de
clima mais frio (Ekman, 1953) ou por uma submersdo isotérmica em &guas mais
profundas (Ekman, 1953; Briggs, 1974). A hipétese de dispersdo prevé que as espécies
sdo ecofisiologicamente restritas a regides temperadas, i.e., apresentam a conservagao
de nicho filogenético (Ludt & Myers, 2021). Contudo, nenhuma destas possiveis causas

com potencial de explicar o padrdo de distribuigdo dos Staurozoa foi testada.

Em seu todo, a falta de investigagdo em aspectos macroevolutivos basicos deixam
questdes sobre a diversificacdo espacgo-temporal das principais linhagens de Cnidaria
sem resposta, 0 que por sua vez tem consequéncias diretas também na compreenséo

mais ampla da evolucédo basal dos animais.

Objetivos



Com base no cenario exposto, o objetivo geral deste estudo foi inferir a origem,
diversificacdo e os processos macroevolutivos que conduziram a padrdes atuais da
biodiversidade dos Cnidaria. Os objetivos especificos deste estudo foram (1) inferir a
origem e diversificacdo temporal dos grandes grupos de Cnidaria, (2) investigar se e
quais atributos explicam a variacdo nas taxas de diversificacdo e na riqueza entre as
grandes linhagens de Cnidaria, e (3) identificar o papel que a conservacao de nicho
filogenético (PNC) e os processos biogeograficos desempenharam no padrdo de
diversificagdo anti-tropical observado em Staurozoa.

Organizacao desta Tese

Além desta introducdo geral, a tese é apresentada em trés capitulos principais e
uma secédo de consideracdes finais.

No Capitulo 1, “Uncertainties in the evolutionary timescale of Cnidaria”,
inferimos a escala de tempo na diversificacdo das grandes linhagens de Cnidaria (i.e.,
‘crown groups’ de Actiniaria, Anthozoa, Antipatharia, Amyostaurida, Carybdeida,
Chirodropida, Cnidaria, Corallimorpharia, Coronatae, Cubozoa, Discomedusae,
Hexacorallia, Hydroidolina, Hydrozoa, Medusozoa, Myostaurida Octocorallia,
Scleractinia, Scyphozoa, Staurozoa e Trachylina). Esses padrdes foram obtidos por
meio de (1) uma revisdo critica do registro féssil existente para Cnidaria, seguida pela
(2) exploragdo do impacto das principais fontes de incertezas na estimativa de relgio
molecular do grupo, a saber, as calibracdes fosseis, a incerteza filogenética, a escolha
de ‘priors’ para as taxas de evolugdo molecular e a incerteza nos diferentes parametros
do processo de nascimento e morte.

No Capitulo 2 (artigo submetido) “Symbiosis drives diversification in
cnidarians”, apresentamos a primeira analise em ampla escala da macroevolucao de
Cnidaria, a partir da compilagdo mais representativa de dados ja realizada para o grupo,
com a construcdo de uma matriz que indica a proporcdo de presenca de 8 atributos
(‘traits’) em 14 clados monofiléticos de Cnidaria. Usamos abordagens filogenéticas
macroevolutivas para testar quais destes 8 atributos explicam a variacdo nas taxas de
riqueza e diversificagdo entre os principais clados de cnidarios.

No Capitulo 3, “Climatic niche evolution and biogeography of Staurozoa
(Cnidaria)”, usamos dados da distribuicdo geografica global de Staurozoa com
informagdes bioclimaticas, contrastando com a filogenia datada para, por meio de
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métodos comparativos, fornecer o primeiro estudo sobre conservacdo de nichos

climaticos e biogeografia de Staurozoa (de fato, de qualquer grande grupo de Cnidaria).
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Considerac0es Finais

A macroevolucdo é definida como a evolucdo acima do nivel da espécie (Jablonski,
2017), este € um campo que integra a historia, hierarquia, escala de tempo, paleontologia e
biologia dos organismos. Nesta tese avaliamos através de grandes escalas espaciais e
temporais, a origem, diversificacdo e distribuicdo das espécies dos Cnidaria. Sob esta
abordagem da macroevolucéo, cada capitulo colaborou com diversos inéditos:

O Capitulo 1, “Uncertainties in the evolutionary timescale of Cnidaria” constitui a
primeira analise de tempos de divergéncia de Cnidaria que aborda a incerteza de diversos
parametros. Por conta das incertezas, as estimativas de tempo nele apresentadas sdo mais
conservadoras que as de outros estudos. No geral, os tempos de divergéncia estimados para
clados de Cnidaria sdo robustos em relagéo a variagdes da topologia. Os principais fatores
que afetam as estimativas sdo a estratégia de calibracao e a configuracdo dos parametros do
processo de nascimento e morte. Isso faz com que os intervalos de confianca das idades
sejam, em alguns casos, mais amplos do que em estudos anteriores. Neste estudo inferimos
que a diversificagdo dos Cnidaria ocorreu no Neoproterozoico médio (804-606 Ma), dentro
da faixa de estimativas moleculares anteriores (e.g., Park et al., 2012; Picciani et al., 2018;
Quattrini et al., 2020). Como esperado, esses valores expandem o registro paleontolégico,
que indica uma origem Ediacarana-Cambriana (e.g., Van Iten et al., 2014; 2016). As analises
de tempo de divergéncia também permitem inferir a origem de algumas novidades evolutivas,
como por exemplo o esqueleto e o ciclo de vida metagenético, que se originaram no
Neoproterozdico médio-Cambriano tardio, época em que as aguas do oceano se tornaram
mais quentes e oxigenadas, favorecendo a origem de inovacgdes em linhagens de Cnidaria.

O Capitulo 2 (artigo submetido) “Symbiosis drives diversification in cnidarians”, traz
uma avaliacdo sobre a influéncia de diferentes atributos na variacdo das taxas de
diversificacdo e de riqueza das espécies nos principais clados de cnidarios. Os resultados
ilustram a importancia do mutualismo e do esqueleto para impulsionar os padrdes de
diversificacdo de cnidarios em larga escala. De fato, o mutualismo explica a maior parte dos

padrdes de riqueza e diversificacdo; 0 mesmo ndo ocorre com o esqueleto. Especificamente,
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linhagens com Symbiodinium tendem a especiar mais rapido do que aquelas que ndao possuem
o mutualismo, embora as taxas de extin¢do nas linhagens mutualisticas sejam igualmente
mais rapidas. Outros atributos, como a colonialidade e a auséncia de medusa, também se
relacionaram com taxas de diversificacdo significativamente, mas ndo formaram parte do
melhor modelo explicativo. Pesquisas futuras poderdo abordar a relacéo desses atributos com
as taxas de diversificacdo em escalas filogenéticas menos inclusivas dentro de Cnidaria.
Também demonstramos que diversas inovacdes evolutivas, como presenca de polipo, células
fotorreceptoras, tipo de reproducdo e localizacdo das gbnadas, ndo se relacionaram
diretamente a padrdes de diversificacdo de grandes linhagens de Cnidaria.

O Capitulo 3, “Climatic niche evolution and biogeography of Staurozoa (Cnidaria)”
traz uma analise dos processos macroevolutivos que podoem estar relacionados ao padréo de
distribuicdo anti-tropical exibido pelas espécies da classe Staurozoa. Os resultados
demonstram consistentemente que a origem e diversificacdo inicial de Staurozoa ocorreu em
condicBes temperadas. Aparentemente, a conservacao de nichos filogenéticos (PNC) néo
desempenhou um papel fundamental na distribuicdo da classe, e as preferéncias ambientais
sdo labeis para as espécies atuais, com uma taxa de evolucdo de nicho que aumenta em
tempos mais recentes e em espécies intimamente relacionadas. Eventos de disperséo,
particularmente especiacdo por evento fundador e dispersdo de longa distancia foram as
maneiras pelas quais as espécies se diversificaram para além da distribuicdo ancestral.
Considerando o ciclo de vida bentdnico de Staurozoa, a dispersao pode ter sido por meio de
‘rafting’ ou ‘hitchhiking’ sobre animais moveis. Finalmente, a partir de uma perspectiva mais
ampla, estudos comparativos sobre os padrées de distribuicdo para outras classes de
medusozoarios (Cubozoa, Scyphozoa e Hydrozoa) permitiram uma melhor compreensédo do
papel da evolucdo de nicho e da biogeografia em Cnidaria em geral, especialmente

considerando a grande variacao de ciclos de vida e tipos de distribui¢cdo do grupo.
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Resumo

Os cnidarios constituem uma das linhagens mais antigas na histdria evolutiva dos animais. A
despeito desse longo intervalo evolutivo, que resultou em um dos filos marinhos com maior
riqueza e relevancia ecoldgica, as inferéncias e consequentes cenarios macroevolutivos que
descrevem a diversificacdo do grupo, em termos temporais e espaciais, sdo escassos. Como
base, as poucas estimativas moleculares de datacdo temporal das linhagens de Cnidaria
variam amplamente em termos analiticos e, consequentemente, em seus resultados.
Compreender as consequéncias dessas diferentes anélises e buscar padrdes robustos é um
passo inicial essencial para a inferir mecanismos subjacentes a diversificacdo do filo. O que
se observa, porém nao se explica, é que a riqueza de espécies nos diferentes clados de
Cnidaria, considerados no mesmo “nivel taxondmico”, varia em ordens de grandeza (e.g., de
~50 espécies na classe Cubozoa a ~7.200 na classe Anthozoa). Ignora-se se essa variagao na
riqueza esteja relacionada ao tempo de existéncia de cada linhagem ou a alguma outra
variavel particular de, por exemplo, sua morfologia, ecologia ou histéria natural. Outra
questdo relevante da diversificacdo de Cnidaria sdo os seus distintos padrdes de distribuicdo
pregressa e atual, em que Staurozoa, por exemplo, aparece como uma linhagem peculiar por
ter 92% de suas ~50 espécies com uma distribuicdo anti-tropical, rara no filo ou mesmo na
biota marinha em geral. Neste contexto de incertezas e analiticamente deficiente, abordagens
macroevolutivas qualificadas sdo essenciais para compreender a evolucdo da distribuicédo
espacial e temporal do grupo, relacionando-a com as caracteristicas morfolégicas e
ecoldgicas. A proposta geral deste estudo é abordar algumas questdes-chave relacionadas a
diversificacdo dos cnidarios. Assim, o Capitulo 1, “Uncertainties in the evolutionary
timescale of Cnidaria”, tem como objetivo inferir uma escala temporal relacionada a
divergéncia das linhagens de Cnidaria explorando criticamente o impacto das principais
fontes de incertezas na estimativa do reldgio molecular. O Capitulo 2, “Symbiosis drives
diversification in cnidarians”, tem como objetivo investigar os atributos bioldgicos que
explicam a variagdo nas taxas de diversificagdo e na riqueza entre os grandes grupos de
Cnidaria. Finalmente, o Capitulo 3, “Climatic niche evolution and biogeography of
Staurozoa (Cnidaria)”, compreender o papel que a conservacao do nicho filogenético (PNC)

e 0s processos biogeograficos desempenharam no estabelecimento do padrao de distribuicdo
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anti-tropical dos Staurozoa. Estes trés estudos macroevolutivos pioneiros para Cnidaria
compdem uma avaliagdo abrangente de aspectos de sua diversificacdo, demonstrando (1) a
robustez das estimativas filogenéticas Bayesianas na inferéncia sobre o tempo de origem e
evolucéo do filo; (2) propondo um modelo explicativo que denota a relacdo endossimbidtica
de algumas espécies de cnidarios com Symbiodinium e a presenca de esqueleto como 0s
atributos de maior poder explicativo para a diversificacdo entre os clados de Cnidaria; e,
finalmente, (3) estabelecendo que a distribuicdo atual de Staurozoa n&o esta relacionada a
conservacao do nicho filogenético (PNC), mas sim a eventos de dispersdo que compuseram
o0 principal processo no estabelecimento do padrao anti-tropical apresentado pelas espécies
atuais do grupo. O arcabougo estabelecido nesta tese tem o potencial de embasar e qualificar

uma serie de abordagens macroevolutivas futuras com o grupo.
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Abstract

Cnidarians constitute one of the oldest lineages in the evolutionary history of the animals.
Despite this long evolutionary interval, which resulted in one of the marine phyla with greater
richness and ecological relevance, the inferences and consequent macroevolutionary
scenarios that describe the diversification of the group, in temporal and spatial terms, are
scarce. As a basis, the few molecular estimates of temporal dating of Cnidaria lineages vary
widely in analytical terms and, consequently, in their results. Understanding the
consequences of these different analyses and seeking robust patterns is an essential first step
to infer mechanisms underlying the phylum diversification. Additionally, species richness in
different clades of Cnidaria, considered at the same “taxonomic level”, vary in orders of
magnitude (e.g., from 50 species in the Cubozoa class to 7,200 in the Anthozoa class).
Understanding the causes of this variation in richness, which may be dependent on time or
another variable (e.g., ecological or morphological), is a challenge. Another relevant issue in
Cnidaria diversification is its different past and current distribution patterns in which
Staurozoa, for example, appears as a peculiar lineage for having 92% of its ~50 species with
an anti-tropical distribution, rare in the phylum or even in the marine biota in general. In this
context of uncertainties and analytically deficient, qualified macroevolutionary approaches
are essential to understand the evolution of the spatial and temporal distribution of the group,
relating it to morphological and ecological characteristics. The general purpose of this study
Is to address some key issues related to the diversification of cnidarians. Thus, Chapter 1,
“Uncertainties in the evolutionary timescale of Cnidaria”, aims to infer a timescale for
Cnidaria by critically explore the impact of the main sources of uncertainty on the estimation
of the molecular clock. Chapter 2, “Symbiosis drives diversification in cnidarians”, aims to
investigate which traits explain the variation in diversification rates and richness among large
groups of Cnidaria. Finally, Chapter 3, “Climatic niche evolution and biogeography of
Staurozoa (Cnidaria)”, aims to understand the role that phylogenetic niche conservation
(PNC) and biogeographic processes played in establishing the anti-tropical distribution
pattern of Staurozoa. These three pioneering macroevolution studies for Cnidaria comprise
an evaluation of aspects of its diversification, demonstrating (1) the robustness of Bayesian

phylogenetic estimates in inferring the time of origin and evolution of the phylum; (2)
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proposing an explanatory model that denotes the endosymbiotic relationship of some
cnidarian species with Symbiodinium and the presence of skeleton as the traits with the
greatest explanatory power for diversification among Cnidarian clades; and, finally, (3)
establishing that the current distribution of Staurozoa is not related to PNC but rather to
dispersal events that composed the main process in the establishment of the anti-tropical
pattern presented by the extent species of the group. The framework established in this thesis
has the potential to support and qualify a series of future macroevolutionary approaches in

the group.
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