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Resumo:

Diopatra é un xénero de poliquetos cunha elevada diversidade taxondmica e ecoldxica,
polo que resulta ideal 4 hora de investigar diferentes hipdteses evolutivas en relacién
coas estratexias reprodutivas e modos de desenvolvemento. Pese a importancia
ecoloxica e econdmica que presenta, este traballo demostra que ainda existe un baleiro
importante no noso cofiecemento acerca dos aspectos mais basicos da sua bioloxia e
ecoloxia. En concreto, unicamente se atopou informacién reprodutiva para un terzo das
especies que compofien o xénero e, ademais, na mesma puideron detectarse diferentes
sesgos. Por outra banda, a informacion xenética dispoiiible, se ben considerable, foi
obtida en numerosos casos a partir de espécimes sen identificar. As anteriores trabas
unidas ao escaso solapamento entre o conxunto de datos reprodutivos e o conxunto de
datos xenéticos limitaron enormemente a formulacion de inferencias evolutivas. Porén,
este traballo constitie un importante punto de partida e marca futuras linas de
investigacién.

Resumen:

Diopatra es un género de poliquetos con una elevada diversidad taxondmica y ecoldgica,
por lo que resulta ideal a la hora de investigar diferentes hipdtesis evolutivas en relacién
con las estrategias reproductivas y los modos de desarrollo. Pese a la importancia
ecoldgica y econdmica que presenta, este trabajo demuestra que aun existe un vacio
importante en nuestro conocimiento acerca de los aspectos mas basicos de su biologia
y ecologia. En concreto, Unicamente se encontrd informacién reproductiva para un
tercio de las especies que componen el género y, ademas, en la misma pudieron
detectarse diferentes sesgos. Por otro lado, la informacién genética disponible, se bien
considerable, fue obtenida en numerosos casos a partir de especimenes sin identificar.
Los anteriores inconvenientes unidos al escaso solapamiento entre el conjunto de datos
reproductivos y el conjunto de datos genéticos limitaron enormemente la formulacién
de inferencias evolutivas. Sin embargo, este trabajo constituye un importante punto de
partida y marca futuras lineas de investigacion.

Abstract:

Diopatra is a genus of polychaetes with high taxonomic and ecological diversity, making
it ideal for investigating different evolutionary hypotheses regarding reproductive
strategies and developmental modes. Despite its ecological and economic importance,
this work shows that there is still an important gap in our knowledge about the most
basic aspects of its biology and ecology. Specifically, reproductive information was found
for only one third of the species that compose the genus and, in addition, different
biases could be detected in this information. On the other hand, the available genetic
information, although considerable, was obtained in many cases from unidentified
specimens. These drawbacks, together with the low overlap between the reproductive
data set and the genetic data set, greatly limited the formulation of evolutionary



inferences. Nevertheless, this work constitutes an important starting point and marks
future lines of research.

Palabras chave / Palabras Clave / Keywords:

COl, Diopatra, filoxenia, historia evolutiva do ciclo de vida, larva, poliqueto, planctotrofia,
reproducién, verme de tubo

COl, Diopatra, filogenia, historia evolutiva del ciclo de vida, larva, poliqueto,
planctotrofia, reproduccion, gusano de tubo

COl, Diopatra, phylogeny, life-history evolution, larva, polychaete, planktotrophic,
reproduction, tube worm



Introducion

Os invertebrados benténicos marinos exhiben unha gran variedade de estratexias de
multiplicacién, asi como un amplo abano de modos de desenvolvemento (revisado en
Wangensteen et al. 2016; Figura 1).

Entre eles é posible atopar especies que se reproducen sexualmente, especies capaces
de alternar entre a reproducion sexual e a reproducién asexual, e mesmo especies que
unicamente se reproducen de maneira asexual. Ademais, as expresions “reproducién
sexual” e “reproducion asexual” engloban cada unha delas diferentes estratexias. Asi, a
reproducién asexual pode acontecer por métodos vexetativos (e.g. xemacién,
fragmentacion ou fisién), ou pola producién de ovos non fertilizados (i.e.
partenoxénese). De igual modo, as estratexias para a reproducién sexual son moi
diversas e poden clasificarse en base a distintos atributos. Por exemplo, atendendo &
condicién sexual dos individuos, hai especies dioicas (os individuos unicamente
presentan un dos sexos posibles), especies hermafroditas simultaneas (os individuos
contan simultaneamente con ambos tipos de génadas e, consecuentemente, producen
simultaneamente ambos tipos de gametos), e especies hermafroditas secuenciais (un
mesmo individuo actla nun primeiro momento como macho e mais tarde transformase
en femia —i.e. hermafroditismo protandrico— ou, viceversa, nun primeiro momento
actia como femia e mais tarde transférmase en macho —i.e. hermafroditismo
protoxinico—). O comportamento da fecundacidon e os coidados posteriores que os
proxenitores dedican & posta tamén nos permiten distinguir catro categorias principais:
i) liberacion dos gametos 4 auga e fertilizacion externa; ii) fertilizacion externa e
proteccion/incubacién da posta no interior dunha estrutura especial que é adherida a
distintas superficies; iii) fertilizacion interna e proteccién/incubaciéon da posta no
interior dunha estrutura especial que é adherida a distintas superficies; e iv) fertilizacién
interna e incubacion da posta por parte da femia no interior do seu corpo. Finalmente,
atendendo ao modo de desenvolvemento, os invertebrados bentdnicos marifos poden
presentar un ciclo de vida directo ou indirecto e dentro deste ultimo grupo é posible
distinguir especies planctotroficas, especies lecitotréficas e incluso especies
poecilogdnicas.

A pesar da diversidade mencionada no anterior paragrafo, a co-ocorrencia dalgins
caracteres ocasionou que os invertebrados benténicos marifios foron tradicionalmente
divididos en dous grandes grupos ecoloxicamente opostos (Thorson, 1950; Strathmann,
1985; Barnes et al., 2009) (Taboa 1). O grupo | estaria conformado por aqueles
organismos que liberan os seus gametos a columna de auga (i.e. broadcast spawners) e
gue presentan fertilizacién externa; neste grupo, os ovos —liberados masivamente nun
Unico evento anual- son de pequeno tamafo e desenvdlvense como larvas
planctotréficas que amosan unha vida peléxica relativamente longa. Pola contra, o
grupo Il estaria composto por aqueles organismos que incuban a sua posta, ben no
interior do seu corpo, ben no interior dunha estrutura especial que é adherida a distintas
superficies; dita posta —moito menos numerosa que a anterior pero con ovos dun maior



tamaio— da lugar a xuvenis viviparos ou, mais frecuentemente, larvas lecitotrdéficas que
presentan unha vida pelaxica relativamente curta; ademais, os integrantes deste grupo
reproducense tipicamente de maneira continua ao longo de todo o ano.

Figura 1. Alguns exemplos de invertebrados bentdnicos marifios con diferentes estratexias
reprodutivas. A) Unha anémona (Clase Anthozoa) capaz de reproducirse por xemacion, formando unha
anémona de menor tamafio dende unha protuberancia na sua base. B) Varios caracois de mar da
especie Nucella lapillus (Clase Gastropoda) pofiendo ovos dos que eclosionaran xuvenis de
desenvolvemento directo. C) Posta de Trittia reticulata, outro caracol marifo, da que eclosionaran
larvas velixeras pelaxicas. D) Octopus vulgaris (Clase Cephalopoda), un polbo con cofiecida fecundacion
interna gracias @ modificacion dun dos tentaculos masculinos. (Créditos: B e C, fotos realizadas por
Iglesias C.A., o autor. A, Inaglory (2008), licencia CC-BY. D, Diego Delso (2020), licencia CC-BY-SA. Ae D
recollidas de Wikipedia).

Dado que aproximadamente un 70% dos invertebrados bentdénicos marifios exhiben
unha estratexia reprodutiva que se axustaria ao grupo | (Thorson, 1950),
tradicionalmente asumiuse que os caracteres que definen esta estratexia constitien a
condicidn plesiomérfica ou ancestral namentres que os caracteres do grupo Il
representarian unha condicién derivada. Esta asuncién foi ademais apoiada polo
argumento de que semella moito mais factible a perda das complexas estruturas
larvarias asociadas coa alimentacion que a sUa ganancia e, consecuentemente, a
transicion da planctotrofia a lecitotrofia que a transicion da lecitotrofia @ planctotrofia
(Strathmann, 1978; Strathmann, 1985). Porén, a diversidade de formas intermedias
entre larvas tipicamente planctotréficas e larvas tipicamente lecitotroficas rexistrada en
numerosos grupos, asi como a mellora nos métodos filoxenéticos, puxeron en dubida



este paradigma ao demostrar que nalgins grupos o estado primitivo é de feito a
lecitotrofia e outros caracteres reprodutivos asociados. Por exemplo, Reid (1989)
construiu unha filoxenia de 122 especies de gasterépodos da familia Littorinidae,
empregando 53 caracteres morfoldxicos; os seus resultados revelan que neste grupo se
produciu en dias ocasidns unha transicién dende a lecitotrofia a planctotrofia.

Taboa 1. Conxunto de caracteres habituais nos dous grupos de invertebrados bentdnicos marifios

descritos por Thorson (1950).

sincronizacion na gametoxénese.

Grupo | Grupo Il

Os ovos son liberados & auga, | Os ovos son retidos e frecuentemente
desenvolvemento pelaxico. producese algun tipo de coidado

parental.

Fecundacion externa. Fecundacion interna.

Pouca cantidade de vitelo no ovo. Grandes cantidades de vitelo no ovo.

Larva planctotroéfica. Larva lecitotréfica.

Reproducién anual, fortemente | Epoca reprodutiva prolongada.
influenciada polas estacions, con

Acumulacion de células xerminais a
longo prazo.

Frecuentes episodios de producién de
ovos durante a época reprodutiva.

Gran tamano corporal, con suficiente
espazo na cavidade corporal ou nos
espazos intercelulares.

Este conxunto de caracteres obsérvase
en animais marifios de pequeno
tamafio pero non estd asociado

necesariamente a este rango de tallas
en organismos doceacuicolas ou
terrestres.

Os poliquetos (do grego poly: moitas, chaeta: sedas) son un grupo parafilético de
invertebrados anélidos que conta con especies terrestres, doceacuicolas e marifas, se
ben a meirande parte se inclien neste Ultimo grupo. Atendendo a slda ecoloxia, as mais
de 12000 especies descritas de poliquetos pddense clasificar en dous grandes grupos:
os poliquetos errantes, organismos que exhiben un movemento activo e que poden ser
tanto pelaxicos coma bentdnicos, e os poliquetos sedentarios, organismos sésiles que
viven xeralmente nun tubo formado por eles mesmos (ben utilizando diferentes
materiais do seu entorno que adhiren coa axuda dun moco que secreta o seu tegumento,
ben precipitando o carbonato calcico disolto na auga que os rodea) (Karleskint et al.,
2009). Esta gran diversidade de formas de vida supdn tamén diferentes estratexias de
alimentacion, podendo atopar especies depredadoras, parasitas, herbivoras,
detritivoras e suspensivoras (Barnes, 1982). As estratexias reprodutivas son igualmente
variadas. Ainda que existe reproducion asexual por fragmentacidn, a meirande parte das
especies reproduicense sexualmente, son dioicas e non presentan dimorfismo sexual.
Nelas os gametos son producidos e almacenados no celoma e, na madurez, poden ser
fecundados de diversas maneiras. No caso mais frecuente, os gametos libéranse 4 auga



e ten lugar unha fecundacion externa que orixina larvas planctotréficas, larvas
lecitotréficas ou xuvenis de desenvolvemento directo. Noutros casos, os poliquetos
protexen aos seus gametos nunha matriz xelatinosa que evita a depredacién ou a
infeccidn por patdxenos. E mais, cofiécense especies que exhiben un coidado mais activo
dos ovos e a descendencia, protexéndoos no interior dos seus tubos/refuxios,
adherindoos ao seu corpo, ou incluso retendo os ovos fecundados no seu interior ata o
momento da eclosién como ocorre, por exemplo, nalgunhas especies de vermes pluma
(Fam. Sabellidae) (Rouse et al., 1994). Nunha revision levada a cabo no ano 1991, Wilson
propodn clasificar as estratexias de reproducién sexual dos poliquetos en 18 categorias
distintas que responden tanto ao destino dos oocitos (i.e. se estes son liberados &
columna de auga ou reciben algun tipo de proteccién) coma ao tipo de
desenvolvemento larvario (Anexo |, Tdboa Al). A aplicacién de dito sistema a 306
especies de poliquetos revela que o modelo FS-PLK (liberacién dos gametos & columna
de auga e larvas planctotroéficas) é o mais frecuente en poliquetos (79 das 306 especies),
seguido do modelo BR-TUBE-DIR (coidado dos ovos no interior do tubo parental e
desenvolvemento directo) (39 das 306 especies) (Wilson, 1989). Estes resultados
apoiarian a idea de que nos protdstomos o modo de reproducion ancestral implica a
liberacion dos gametos & columna de auga e o desenvolvemento de larvas
planctotroéficas (Jagersten, 1972).

Diopatra Audouin y Milne-Edwars, 1833 é un xénero de poliquetos sésiles dentro da
Familia Onuphidae, que habita fondos brandos nos océanos Atlantico, indico e Pacifico
(Figura 2). Estes animais constrien tubos no bentos a partir da mucosa que produce o
seu tegumento e diversos materiais que atopan no seu entorno. Cando estes tubos
aparecen en densidades superiores aos 6 individuos/0.01 m?, o conxunto de tubos é
capaz de alterar o fluxo de auga localmente (Luckenbach, 1986), estabilizando o
sedimento. Ademais, dado que estes tubos i) son utilizados como refuxio por pequenos
animais do fondo marifio e ii) proporcionan un substrato sélido sobre o que as algas
normalmente ausentes de ambientes sedimentarios se poden asentar, Diopatra é
considerada por moitos autores unha especie enxefeira do ecosistema (Woodin et al.,
2010; Berke, 2012). No relativo a sua alimentacion, en xeral son organismos omnivoros
e preeiros oportunistas, mais tamén existen especies carnivoras que saen do tubo para
cazar activamente e especies herbivoras que se alimentan de algas (Barnes, 1982;
Fauchald & Kumars, 1979); mesmo existen especies coma Diopatra leuckarti que
“cultivan” os seus propios campos de algas, asentandoas arredor dos seus tubos e
alimentandose delas cando medran (Bailey-Brock, 1984). Por outra banda, as especies
do xénero Diopatra serven de alimento a unha ampla variedade de peixes e crustaceos,
motivo polo cal son moi apreciadas como cebo polos pescadores (Arias et al., 2016).

O xénero Diopatra inclue arredor de medio centenar de especies (Budaeva & Fauchald,
2008). Moitas destas especies son moi similares entre si morfoloxicamente, facendo
dificil a sta identificacion mediante métodos tradicionais (Paxton, 1993; Arias et al,
2016). No relativo & sua bioloxia reprodutiva, a informacidn dispofiible é relativamente



escasa, se ben suxire unha considerable variabilidade. Por exemplo, a distribucién dos
sexos foi unicamente estudiada en tres especies (Diopatra biscayensis, Diopatra
marocensis e Diopatra neapolitana) e, ainda que as tres son hermafroditas, D.
marocensis exhibe un hermafroditismo do tipo simultaneo, mentres que D. biscayensis
e D. neapolitana son hermafroditas secuenciais (Arias & Paxton, 2015; Arias et al. 2016).
O desenvolvemento larvario dentro do xénero tamén amosa certa heteroxeneidade:
algunhas especies presentan larvas plancténicas namentres que outras conciben
embridns de desenvolvemento directo; porén, foi suxerido que en ambolos dous casos,
dito desenvolvemento depende fundamentalmente das reservas presentes no ovo (i.e.
vitelo) (Paxton, 1993).

Figura 2. Vista dorsal do extremo anterior dun individuo de Diopatra neapolitana. (Créditos: Foto de
Gilberto Bergamo Neto, licencia CC BY-SA, recollida de Wikipedia).

En 1993, Paxton estudou a diversidade de especies do xénero Diopatra en Australia
(Paxton, 1993). Ademais de analizar varios caracteres morfoldxicos que lle permitiron
describir seis especies novas, observou os tubos de moitos exemplares, asi como a
presencia/ausencia de ovos ou embridns, os seus tamafios e a sta posicidn no tubo. Esta
informacién revelou que as estratexias reprodutivas dentro do xénero podian
clasificarse en catro grupos distintos (Taboa 2). Ao igual que a clasificacién proposta por
Wilson (1991), esta clasificacidn céntrase en dous aspectos principais: o tipo de coidados
gue reciben os gametos (se son protexidos no tubo, nun casulo, nunha matriz xelatinosa
ou son liberados & columna de auga) e o tipo de desenvolvemento da descendencia
(desenvolvemento directo ou metamorfose). No grupo | estarian as especies que coidan
a sUa descendencia, a cal presenta desenvolvemento directo no interior do tubo
parental. Esta estratexia atopouse en seis das 19 especies estudadas por Paxton (Paxton,



1993). O grupo Il incluiria as especies que protexen a suUa descendencia, de
desenvolvemento directo, no interior dun casulo. Ainda que esta estratexia é cofiecida
noutros onufidos (Wilson, 1991), en Diopatra spp. sé foi rexistrada nunha especie sen
identificar que presentaba un casulo de barro con seis xuvenis (Day, 1960). O grupo llI
libera os gametos nunha masa xelatinosa que pega ao extremo distal do tubo parental;
en dita masa —que non se disolve na auga e que protexe aos gametos da depredacion,
infeccions, etc.— ocorre a fecundacion e os embrions exhiben desenvolvemento directo.
Esta estratexia conécese, por exemplo, en D. biscayensis (Arias et al., 2016). Finalmente,
no grupo IV, os animais liberan os gametos nunha matriz xelatinosa que se disolve na
auga; deste xeito, os gametos son dispersados pola corrente (broadcast spawning) e a
fecundacion ocorre na columna de auga; a descendencia do grupo IV son larvas
plancténicas que tardan 3 ou 4 dias en descender ao fondo marifio para asentarse. A
este derradeiro grupo pertence a especie mais estudada do xénero, D. neapolitana
(Arias et al., 2016).

Taboa 2. Tipos de reproducion sexual presentes no xénero Diopatra segundo Paxton (1993).

I. Desenvolvemento directo no tubo | ll. Desenvolvemento directo en casulo

parental

Dos ovos eclosionan individuos xuvenis
qgue se desenvolven no interior do
tubo parental ata medrar o suficiente
para abandonalo. Alguns destes
individuos construiran os seus tubos
arredor do parental, formando
estruturas ramificadas.

Dos ovos eclosionan individuos xuvenis
gue se desenvolven nun casulo de
barro que os protexe.

protexe e nutre aos embridns de
desenvolvemento directo. Esta matriz
atdépase comunmente nos arredores
do tubo parental, pegada ao seu
extremo distal.

Ill. Desenvolvemento directo nunha | IV. Dispersion dos ovos na auga

matriz xelatinosa (broadcast spawning)

Os gametos depositanse nunha matriz | Os gametos libéranse nunha masa
xelatinosa que, trala fecundacidn, xelatinosa que se disolve con

facilidade na auga. Trala fecundacion,
os embriéns desenvélvense como
larvas planctdnicas que poden nadar
entre 3 e 4 dias antes de descender ao
bentos.

Obxectivos

O presente traballo ten como obxectivo principal determinar se a planctotrofia e outros
caracteres tipicamente asociados a esta, como a liberacidon dos gametos a columna de
auga, a fertilizacidon externa ou o pequeno tamano dos ovos, entre outros, representan
no xénero Diopatra a condicion ancestral, tal e como foi tradicionalmente proposto para
o conxunto de invertebrados bentdnicos marifios. Mais concretamente, neste traballo
perséguense os seguintes obxectivos especificos:



i. Recompilar toda a informacién dispoiible acerca da distribucidn xeografica das
distintas especies que compofien o xénero Diopatra.

ii. Recompilar toda a informacién dispoiible acerca do comportamento reprodutor
das distintas especies que compofien o xénero Diopatra, incluindo o nimero de
ovos que producen, o seu didmetro, o tipo de fecundacion, a presencia de larvas,
e o tipo de nutriciéon das mesmas.

iii. Recompilar tédalas secuencias de ADN disponibles na base publica de datos
GenBank das distintas especies que compofien o xénero Diopatra.

iv. Construir unha arbore filoxenética do xénero Diopatra, superpofier a informacién
xeografica e reprodutiva dispoiible, e realizar distintas inferencias acerca da
evolucion das estratexias reprodutivas e modos de desenvolvemento neste grupo.

Material e Métodos

En primeiro lugar, co fin de obter informacidn rigorosa e actualizada sobre as especies
gue compofien o xénero Diopatra, asi como cofiecer a sUa distribucién xeografica,
consultouse a base de datos WoRMS (WoRMS Editorial Board, 2022). Deseguido,
buscouse bibliografia sobre a bioloxia reprodutiva de cada unha das especies,
empregando o buscador Google Scholar e distintas combinacions das palabras clave
“Diopatra”, “reproduction”, “reproductive biology” e “egg”; para aquelas especies onde
dita busca non devolveu ningun resultado, consultouse a bibliografia que recolle o
WOoRMS sobre as mesmas. En particular, recompilouse informacién acerca das seguintes
caracteristicas: n? ovos producidos, diametro dos ovos, tipo de fecundacién, tipo de
desenvolvemento, e tipo de nutricidon das larvas; sempre que foi posible, tamén se
recolleu a sua clasificacidon dentro do sistema de catro categorias proposto por Paxton
(1993). Ademais, como proxy do tamafio dos individuos, anotouse a anchura do décimo

setixero cando este dato estaba dispoiiible.

Para a recompilacion dos datos xenéticos, fixose unha busca na base de datos
“Nucleotide” do GenBank. Nun primeiro momento, buscaronse todas as secuencias
dispoiiibles para o xénero Diopatra e estas clasificaronse atendendo a especie na cal
foran obtidas e a identidade do xene ao que pertencen.

A informacién morfométrica, xeografica e reprodutiva recompilada para cada especie
foi tabulada. De igual modo, a informacidn xenética dispofiible foi resumida nunha taboa
de dobre entrada (variable 1: especie; variable 2: xene).

O fragmento de ADN mais frecuentemente secuenciado entre as especies do xénero foi
seleccionado para a construcién dunha arbore filoxenética. Co obxectivo de enraizar dita
arbore, a este conxunto de datos engadiuselle a correspondente secuencia homaloga
da especie Marphysa sanguinea. As secuencias alifidronse co algoritmo MUSCLE (Edgar,
2004) implementado no programa MEGA X (Kumar et al., 2018), empregando os



pardmetros por defecto: Gap opening penalty = -400.00, Gap extension penalty = 0.00,
Max. iterations = 16, Cluster Method = UPGMA, e Min. Diag. Length (Lambda) = 24. A
continuacidn, novamente empregando o programa MEGA X, os extremos das secuencias
alifadas recortaronse até acadar todas elas a mesma lonxitude. Finalmente, utilizouse
o programa DnaSP6 (Rozas et al., 2017) para eliminar as secuencias idénticas. Ademais,
antes de empregar o conxunto de datos resultante, cambiouse unha “M” na posicién 50
da secuencia Diopatra SP1 ARM 2009 (Accession FJ428954) por unha “N”.

Para a construcién da arbore filoxenética utilizouse o programa MEGA X. Como paso
preliminar, o modelo de evolucion do ADN que mellor se axustaba ao conxunto de datos
foi determinado empregando a opcidn Find best DNA/protein models (ML) dispofiible
nese mesmo software. Ao igual que no alifiamento das secuencias, esta analise levouse
a cabo cos valores por defecto: Statistical method = Maximum Likelihood, Substitutions
type = Nucleotide, Gaps/Missing data treatment = Use all sites, Branch swap filter =
None, e Number of threads = 7.

A arbore construiuse mediante o método de maxima verosimilitude (Maximum
Likelihood) e unha analise de remostraxe do tipo bootstrap (1000 réplicas); o modelo de
evolucion do ADN foi seleccionado en base aos resultados da anterior analise e, no resto
de opciodns, deixdronse os parametros por defecto (ML Heuristic method = Nearest-
Neighbour-Interchange (NNI), Branch Swap Filter = None, e Number of Threads = 2).

Resultados

Segundo a base de datos WoRMS, o xénero Diopatra esta conformado por 68 especies
que se distriblen por diversas costas dos océanos Atldntico, Indico e Pacifico, asi como
os mares Mediterraneo e Vermello (Anexo |, Tdboa A2). D. neapolitana é a especie que
segundo estes datos presenta a distribucién mais ampla pois conta con rexistros nas
costas atlanticas e indicas e, tamén, nos mares Mediterraneo e Vermello. Porén, outras
seis especies exhiben poboacidons en alomenos dous océanos distintos: Diopatra
hupferiana, Diopatra papillata e Diopatra tridentata (océanos Atlantico e Pacifico);
Diopatra cuprea e Diopatra dubia (océanos Atlantico e indico); e Diopatra aciculata
(océanos Pacifico e indico). Das 61 especies restantes, 27 distriblense exclusivamente
no Océano Atlantico, outras 27 no Océano Pacifico, 5 no Océano indico, 1 foi atopada
unicamente no Mar Mediterraneo e, finalmente, para outra non se ten rexistro
xeografico algun.

Pese a este numero relativamente elevado de especies, a busca de datos reprodutivos
revelou que dita informacién non é cofiecida para unha fraccidn considerable das
mesmas (Anexo |, Taboa A2). O numero de ovos producidos, por exemplo, foi descrito
unicamente en 17 especies (25% do total). Porén, estes datos revelan unha variabilidade
interespecifica considerable: en tres das 17 especies (Diopatra gigova, Diopatra nishii e
Diopatra tuberculantennata) dito numero foi inferior a 10; en catro (Diopatra
albimandibulata, Diopatra lilliputiana, D. marocensis e Diopatra variabilis) oscilou entre
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10 e 299; nunha especie (Diopatra ornata) situouse entre 300 e 999; finalmente, nas 9
especies restantes o nimero de ovos producidos foi estimado en milleiros (1000s).

A informacion relativa ao diametro dos ovos foi atopada para un subconxunto similar de
especies (Taboa A2). Asi, puido observarse que as especies cun nimero de ovos inferior
a 10 presentaron didmetros comprendidos entre os 600 e os 1400 um. Aquelas onde o
nlimero de ovos producidos oscilou entre 10 e 299 presentaron didmetros no intervalo
280-740 um. A especie caracterizada por unha producién no rango 300-999 presentaba
ovos cun didmetro de 235 um. Finalmente, nas especies capaces de producir miles de
ovos, o diametro dos mesmos situouse entre os 170 e os 350 um.

Os datos acerca do tipo de fecundacion tamén foron limitados. De feito, dita
informacidn unicamente aparece recollida de maneira explicita para a especie D. cuprea,
sobre a que se afirma que presenta fertilizacion externa (Allen, 1959). Porén, sabese que
11 especies (D. aciculata, Diopatra amboinensis, D. cuprea, Diopatra dentata, Diopatra
dexiognatha, Diopatra hanleyi, Diopatra madeirensis, Diopatra micrura, D. neapolitana,
D. ornata e Diopatra sugokai) liberan os seus gametos a columna de auga, e que tres
especies (D. albimandibulata, Diopatra biscayensis e Diopatra maculata) liberan os ovos
nunha matriz xelatinosa fora do tubo parental (Taboa A2).

Finalmente, os estudos levados a cabo até o momento indican que as especies do xénero
Diopatra poden clasificarse en dous grandes grupos atendendo ao tipo de
desenvolvemento. Algunhas especies exhiben desenvolvemento directo, de modo que
dos ovos eclosionaran individuos morfoloxica- e ecoloxicamente semellantes aos
adultos e, por tanto, de hdabitos bentdnicos. Outras especies, polo contrario, tefien
larvas planctdnicas; porén, todas estas larvas presentan unha vida peldxica
relativamente curta (3-4 dias) durante a cal non se alimentan activamente, obtendo a
enerxia necesaria das reservas existentes no seu saco vitelino (i.e. larvas lecitotroficas).
Os datos dispoiiibles revelan ademais que o nimero de especies nun e outro grupo é
moi similar, se ben novamente dita informacion é completamente descofiecida para
unha importante fraccion das especies. En concreto, 10 especies (~15%) exhiben
desenvolvemento directo namentres que 11 (~16%) amosan larvas lecitotroficas (Taboa
A2). Cabe destacar ademais que moitas das especies pertencentes a este ultimo grupo
(a saber, D. aciculata, D. amboinensis, D. cuprea, D. dentata, D. dexiognatha, D. hanleyi,
D. madeirensis, D. micrura, D. neapolitana, D. ornata e D. sugokai) son especies
caracterizadas pola producion de miles de ovos de pequeno tamafio, namentres que
moitas das especies de desenvolvemento directo (isto é, Diopatra brevicirris, D. gigova,
D. lilliputiana, D. marocensis, D. nishii, D. tuberculantennata, D. variabilis, D.
albimandibulata, D. biscayensis e D. maculata) se caracterizan pola estratexia contraria
(i.e. poucos ovos, pero de maior tamafio).

Ainformacion anteriormente descrita fixo posible clasificar 21 das 68 especies do xénero
Diopatra segundo o sistema proposto por Paxton (1993). Deste xeito, 11 especies foron
asignadas ao grupo IV (dispersion dos ovos na columna de auga), 7 ao grupo |
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(desenvolvemento directo no tubo parental) e 3 ao grupo Il (desenvolvemento directo
nunha matriz xelatinosa) (Tdboa A2). A comparacion de ditos grupos coa distribucién
xeografica das especies que os integran suxire que ambas variables non estdn
relacionadas. Asi, dentro do grupo IV atopamos especies que habitan as costas do
Pacifico e indico (D. aciculata), especies que habitan as costas do Atlantico e indico (D.
cuprea e D. neapolitana), especies exclusivamente atlanticas (D. micrura e D.
madeirensis), ou especies exclusivamente pacificas (D. amboinensis, D. dentata, D.
dexiognatha, D. hanleyi, D. ornata, e D. sugokai) (Taboa A2). De igual modo, as sete
especies do grupo | amosan distribucions xeograficas moi diversas e, namentres que tres
aparecen no Atlantico (D. brevicirris, D. marocensis, e D. tuberculantennata), outras tres
fano no Pacifico (D. gigova, D. lilliputiana e D. nishii), e a sétima habita o indico (D.
variabilis). Finalmente, tamén as especies con estratexia do tipo Il exhiben unha
distribucién xeografica heteroxénea, habitando D. albimandibulata e D. maculata o
océano Pacifico e D. biscayensis o Atlantico.

Cabe igualmente destacar que non parece existir relacién algunha entre o tamafio das
especies e o tipo de estratexia reprodutiva (Figura 3). Dado que os poliquetos son
animais que poden facilmente romper e rexenerar fraccidons considerables do seu corpo,
a anchura do décimo setixero é habitualmente empregada como proxy do tamano
corporal destes animais. Dito dato foi atopado para 51 das 68 especies que integran o
xénero (75%) e oscilou entre os 0,5 mm e os 12mm (Taboa A2). En concreto, en tres
especies rexistraronse valores <1mm (Diopatra budaevae, Diopatra gilchristi e Diopatra
hektoeni); en 33, o grosor do 102 setixero oscilou entre 1 e 5 mm (D. albimandibulata,
D. brevicirris, Diopatra chilliensis, Diopatra denticulata, D. dexiognatha, Diopatra
drewinensis, Diopatra farallonensis, Diopatra gallardoi, Diopatra gesae, D. gigova,
Diopatra kristiani, D. hanleyi, D. hupferiana, D. leuckarti, D. lilliputiana, D. madeirensis,
Diopatra mariae, Diopatra mellea, Diopatra mexicana, D. micrura, Diopatra monroi,
Diopatra musseraensis, D. nishii, Diopatra obliqua, D. ornata, D. papillata, Diopatra
pectiniconicum, Diopatra rhizophorae, Diopatra semperi, Diopatra splendisima, D.
tuberculantennata, Diopatra uncinifera, e D. variabilis); en 13 oscilou entre 5,1 e 10 mm
(D. amboinensis, D. biscayensis, D. cuprea, D. dentata, Diopatra hannelorae, Diopatra
khargiana, D. maculata, Diopatra marinae, D. marocensis, D. neapolitana, Diopatra
oligopectinata, D. Sugokai e Diopatra victoriae); finalmente, un par de especies
presentan anchuras no 1092 setixero >10 mm (D. aciculata e Diopatra monroviensis).

A busca de secuencias de ADN para o xénero Diopatra na base de datos Nucleotide do
GenBank revelou un total de 720 rexistros cunha lonxitude comprendida entre os 219
pb e os 15050 pb (Anexo |, Tdboa A3); porén, a meirande parte das secuencias (606;
84,2%) oscilaron entre os 300 e os 700 pb. Unicamente 493 deses 720 rexistros (69%)
foron obtidos a partir de individuos identificados a nivel de especie, correspondendo os
227 restantes (31%) a especies do xénero por determinar. Como se pode ver na Tdboa
A3, os 493 rexistros pertencentes a individuos identificados a nivel de especie
corresponden a 18 taxa distintos. A especie para a que mais informacidn xenética existe
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neste momento é Diopatra neapolitana, con 199 entradas (27,6% do total), sendo as
maioritarias as secuencias dos xenes COIl (99 secuencias; 49,7% do total de secuencias
de D. neapolitana), e citocromo b (80 secuencias; 40,2% do total).

100 r
[ N=3 N=33 N=13 N=2

80 |
o 60T Ond
‘S .
§ W Tipo IV
o 40 F i
2 I OTipo Il
— B .

20 § OTipo |

0

<1 mm 1-5mm 5,1-10 mm >10 mm

Anchura do 102 setixero, W,

Figura 3. Frecuencia relativa do tipo de estratexia reprodutiva en Diopatra sp. (sensu Paxton, 1993) en
funcién do tamano da especie (medido como anchura do décimo setixero, W1o); N: tamafio da mostra;
nd: sen datos.

Cando os rexistros son analizados atendendo o xene ao que pertencen, podemos ver
gue hai unha gran variedade neste senso: subunidade | da Citocromo ¢ Oxidasa (COl)
(334 secuencias; 46,4% do total); ARN ribosomico de distintas subunidades (173
secuencias; 24,0% do total), sendo as mais comuns a 16S con 83 rexistros (11,5%) e a
28S con 39 rexistros (5,4%); citocromo b (128 secuencias; 17,8% do total); subunidade 4
da NADH deshidroxenasa (75 secuencias; 10,4%); Histona H3 (4 secuencias; 0,6%);
ARNm de distintas proteinas de D. cuprea (3 secuencias; 0,4%); xenoma mitocondrial
completo de D. cuprea (2 secuencias; 0,3%); e ITS1 de D. aciculata (1 secuencia; 0.1%).
Como se explicou anteriormente, a especie con mais secuencias dispofibles é D.
neapolitana (27,6%), seguida de D. marinae (88 secuencias, o 12,2% do total,
pertencendo a metade delas ao xene COl). Paradoxicamente, a terceira especie para a
gue se conta cun maior numero de secuencias é unha especie sen identificar, “Diopatra
sp. 1 ARM 2009”, recollida en Francia (61 secuencias, o 8,5% do total, pertencendo de
novo aproximadamente a metade das mesmas ao xene COIl).

Tras alifiar e recortar as 334 secuencias COl obtidas para o xénero Diopatra, asi como a
correspondente secuencia homaéloga do eunicido Marphysa sanguinea (GQ497547), a
lonxitude das mesmas situouse en 448 pb. O programa DnaSP6 revelou que sé 115 desas
335 secuencias (34%) eran Unicas. A identidade destes 115 haplotipos pode consultarse
no Anexo | (Taboa A4). Ademais, esta andlise revelou que algunhas entradas do GenBank
pertencentes supostamente a distintos taxa compartian en realidade o mesmo
haplotipo. En concreto, tanto o taxon “UNVERIFIED: Diopatra sp. QKB-2019” (GenBank
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Accession Number MK688507), recollido no Golfo de Bohai (China), coma o taxon
“Diopatra sp. BZW-2021" (GenBank Accession Number MZ457422), recollido en China,
presentaron idéntica secuencia (haplotipo 1). De igual modo, un espécime de “Diopatra
sp. AP-2012", recollido na baia de Arcachon, Francia (GenBank Accession Number
JQ769509), presentou a mesma secuencia (i.e. haplotipo 10) que sete individuos
identificados como “Diopatra sp. ARM-2009”, recollidos na costa de Francia (GenBank
Accession Numbers FJ428838, FJ428839, FJ428840, Fl428844, FJ428875, FJ428960,
JQ769509). Finalmente, a secuencia GQ497522 atribuida a Diopatra dentata e 16
secuencias atribuidas a Diopatra aciculata (GenBank Accession Numbers MN481908,
MN481909, MN481911, MN481914, MN481916, MN481917, MN481918, MN481921,
MN481922, MN481923, MN481925, MN481927, MN481928, MN481929, MN481932,
MT250052) tamén foron asignadas ao mesmo haplotipo (haplotipo 86).

A arbore filoxenética mais probable obtida a partir do conxunto destes 115 haplotipos
COIl amoésase na Figura 4. Numerosas polas da arbore, notablemente nas ramificacions
basais, presentaron valores baixos de bootstrap (<50), evidenciando un poder limitado
de resolucion. Ademais, ainda que como era de agardar, os diferentes haplotipos dunha
mesma especie conformaron un mesmo clado, soportado por un valor elevado de
bootstrap (e.g. D. hannelorae, D. pectiniconicum, ou D. victoriae, entre outros), tamén
houbo notables excepcidns a esta regra. Tal foi o caso de D. cuprea cuxas secuencias se
distribuiron en tres grupos claramente separados, suxerindo a presencia de especies
cripticas.

A superposicion da informacidn reprodutiva dispoiible revelou que so se tefien datos
para seis dos 15 taxa identificados na arbore a nivel de especie: cinco deles (D. aciculata,
D. cuprea, D. dentata, D. micrura, D. neapolitana e D. ornata) caracterizanse por
producir milleiros de ovos de pequeno tamafio (~200 um) e presentar fertilizaciéon
externa e larva plancténica, namentres que os datos dispofiibles para o sexto (D.
marocensis) indican que esta especie produce arredor de 300 ovos cun didmetro de 600-
740 um que, trala fecundacidn, seguen un desenvolvemento directo no interior do tubo
parental. Porén, como se pode observar na Figura 3, estas diferencias na bioloxia
reprodutiva non exhiben unha sinal filoxenética forte; de feito, tres das especies con
larva plancténica (D. aciculata, D. micrura e D. neapolitana) compartiron clado coa
especie de desenvolvemento directo (D. marocensis). Tampouco a distribucidon
xeografica desas 15 especies exhibiu unha sinal filoxenética clara e, novamente, nun
mesmo clado foi posible atopar especies con distribuciéns marcadamente distintas.

Discusion

Os poliquetos do xénero Diopatra conforman un grupo amplo e diverso de
aproximadamente 70 especies, moitas das cales levan a cabo un importante papel
ecoloxico nas costas nas que habitan (Woodin et al., 2010; Berke, 2012). A sua
importancia transcende tamén ao dmbito econédmico e especies como D. neapolitana
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son amplamente explotadas debido & sua alta demanda como cebo na pesca deportiva
(Arias et al., 2016). Esta relevancia choca co noso limitado coflecemento acerca dos
aspectos mais bdsicos da sua bioloxia e ecoloxia. De feito, a informacidn dispofiible para
moitas destas especies limitase a recollida na sua cita orixinal, isto é, a localidade na cal
os individuos foron capturados e unha descricidn morfoldxica mais ou menos detallada
dos mesmos. E por este motivo que incluso os datos relativos & distribucién xeogréfica,
os mais frecuentemente disponibles para as especies do xénero, deben de tomarse con
cautela pois na meirande parte dos casos as ausencias de especies son en realidade
ausencias de datos.

A bioloxia reprodutiva tampouco representa unha excepcién ao baleiro sinalado no
anterior paragrafo. Pese a tratarse dun aspecto clave de calquera especie —ao fin e ao
cabo, é a bioloxia reprodutiva dos organismos a que determina a sua produtividade e,
por tanto, a suUa resilencia fronte a eventuais perturbaciéns—, a revision da literatura
levada a cabo no presente traballo revela que unicamente se tefien datos sobre esta
cuestidon para 21 das 68 especies que conforman o xénero. Destaca ademais o feito de
gue i) un terzo da informacién procede dun Unico traballo (8 das 21 especies; Paxton,
1993) e, ii) foi frecuentemente sublifiado que a maioria das observaciéns obtidas para
as especies con desenvolvemento directo dentro do tubo parental estan baseadas en
evidencias circunstanciais, normalmente o achado de ovos ou xuvenis en tubos
recentemente apanados ou preservados (Pires et al., 2012).

Por outra banda, ainda que o numero de rexistros xenéticos dispofiibles no GenBank
para este xénero non é en absoluto depreciable (n=720), a analise dos mesmos revela
novamente unha falta de coflecemento importante pois aproximadamente un terzo das
entradas foron obtidas a partir de especies do xénero por determinar. De feito, mesmo
nos casos onde ditos rexistros proceden de especies ben cofiecidas se producen
sorpresas (e.g. D. cuprea). Este tipo de resultados suxire que o grupo alberga unha
considerable diversidade criptica. Asi o demostran estudos recentes como o levado a
cabo por Seixas et al. (2020) nas costas de Brasil ou o realizado por Hektoen et al. (2022)
ao longo da costa africana occidental e nos que se describen 3 e 17 especies novas,
respectivamente.

A arbore filoxenética de maxima verosimilitude obtida no presente traballo presentou
valores baixos de bootstrap nos nodos basais. Este feito, unido ao escaso solapamento
entre as especies para as que se conta con datos xenéticos e aquelas para as que se
conta con datos reprodutivos (unicamente seis especies foron comuins a dmbolos dous
conxuntos de datos), limitou enormemente a interpretacién da mesma. Con todo,
algunhas relacidns filoxenéticas recollidas nesta arbore coinciden co apuntado por
outros autores na literatura. Asi, tal e como suxiren Elgetany et al. (2020), D. neapolitana
aparece como un grupo moi consolidado e estreitamente relacionado con D. aciculata.
De igual modo, tamén como sospeitaran xa estudos anteriores (e.g. Seixas et al., 2020),
D. cuprea aparece como un conxunto de especies cripticas. A formulacion de inferencias
acerca da evolucion das estratexias reprodutivas e modos de desenvolvemento resultou
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ainda mais complexa. Como se explicou anteriormente, pese a contar con datos
reprodutivos en 17 especies do xénero e datos do xene COIl en 15, unicamente seis
especies foron comuns a dmbolos dous conxuntos de datos. Ademais, é importante
notar que entre estas seis especies se atopa D. cuprea, un taxon que englobaria en
realidade ao menos tres especies cripticas. O desenvolvemento de D. cuprea foi
estudiado con detalle in vitro a partir de individuos capturados en Buzzards Bay,
Massachusetts (Allen, 1959). De acordo con este estudo, D. cuprea libera os seus ovos
no interior dunha masa lixeiramente xelatinosa que inmediatamente se disolve na auga.
O diametro dos ovos maduros sitlase en torno aos 200-250 um e, trala fertilizacion,
estes desenvélvense rapidamente: a primeira divisidon ocorre aos 40 minutos, ao cabo
de 3 horas xa é posible observar unha banda ancha de cilios funcionais que recobre a
maior parte da superficie da larva e, tras 48-72 horas, a inmensa maioria das larvas xa
non nadan activamente sendn que se atopan reptando polo fondo e, moitas delas,
exhiben tamén tubos mucosos transparentes. Estes trazos reprodutivos, que
colectivamente corresponden & estratexia tipo IV sensu Paxton (1993), foron asignados
no presente traballo aos tres clados supostamente conformados por esta especie (i.e.
os haplotipos 20-21, o haplotipo 91, e o haplotipo 84; ver Figura 3); porén, posto que
dous deles con toda probabilidade pertencen a outras especies do xénero, non podemos
estar seguros de que realmente exhiban as mencionadas caracteristicas reprodutivas. E
mais, dado que o haplotipo 84 foi obtido a partir dun individuo capturado en
Chesapeake Bay (Aguilar et al., 2019), namentres que os haplotipos 20-21 e 91 proceden,
respectivamente, de individuos capturados no Golfo de México (Berke et al., 2010) e no
NO da India (Vijapure et al., 2019), parece |éxico pensar que é o primeiro o que comparte
estratexia reprodutiva cos individuos estudados por Allen (1959). Baixo este escenario,
a arbore recollida na Figura 3 suxeriria que o desenvolvemento larvario no xénero
Diopatra é un caracter ancestral mais, unha vez mais, é preciso chamar a atencién sobre
o valor baixo de bootstrap (i.e. 31) que presenta esta pdla da arbore.

O modo de desenvolvemento dos invertebrados marifios afecta enormemente aos seus
patréns filoxeograficos e macroevolutivos (e.g. Arndt & Smith, 1998). De maneira xeral,
as especies planctotréficas producen larvas cun elevado potencial de dispersién que
resulta en poboaciéns panmicticas e amplos rangos xeograficos. Polo contrario,
periodos plancténicos curtos/ausentes tenden a diminuir o rango xeografico das
especies e a sua lonxevidade xeoldxica, ao tempo que incrementan o seu grao de
adaptacion local e a probabilidade de eventos de especiacién. Entender as transicidns
entre modos de desenvolvemento é por tanto un obxectivo fundamental en bioloxia
evolutiva. Porén, as forzas evolutivas que dirixen a evolucién dos modos de
desenvolvemento en invertebrados marifios son ainda pouco comprendidas, en parte
debido & ausencia de filoxenias robustas, asi como datos bioldxicos e ecoldxicos
relevantes das especies implicadas. Algins autores suxeriron que o desenvolvemento
directo en poliquetos e, en particular, a proteccion dos ovos nunha matriz xelatinosa,
proporciona unha barreira protectora fronte as frecuentes variacidns ambientais que se
producen no intermareal (Krishnamoorthi, 1963); outros autores defenden non
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obstante que o desenvolvemento directo xorde coma unha preadaptacién para a
colonizacién de augas mais profundas (Paxton, 1986). O xénero Diopatra representa un
candidato ideal para investigar estas e outras hipéteses evolutivas pois dentro do
mesmo é posible atopar especies tipicas do intermareal e, tamén, especies
caracteristicas de augas mais profundas. Porén, previamente son precisos mais estudos
gue amplien o noso cofiecemento acerca da taxonomia, bioloxia e ecoloxia das especies
que o integran.

Conclusions

A distribucion xeogréfica é un dos datos mais frecuentemente dispofiible na bibliografia
para as especies do xénero Diopatra. Esta informacién indica que dito xénero esta
amplamente distribuido polos océanos do planeta. Porén, na meirande parte dos casos,
os datos existentes non reflexan a distribucidn real das especies e as ausencias deben
interpretarase como ausencias de datos.

Unicamente un terzo das especies do xénero Diopatra foron investigadas en relacién
coa sua reproducién e modo de desenvolvemento. Ademais, estes estudos revelan un
sesgo importante na autoria dos traballos e, tamén, no momento da sua publicacion.

Ainda que o numero de secuencias xenéticas dispoiiibles para o xénero Diopatra é
considerable, falta consenso sobre os xenes estudados (e incluso sobre a nomenclatura
dos mesmos!). Ademais, un importante nimero de entradas ten na actualidade un
escaso valor ao non teren sido identificados a nivel de especie os individuos analizados.

Finalmente, pese a contar con datos reprodutivos para 21 especies do xénero (31%) e
datos do xene COI para 15 (22%), unicamente 6 especies foron comuns a ambos
conxuntos de datos. O feito de que unha desas 6 especies represente en realidade un
complexo de especies cripticas e que outras 4 se sitlen dentro dun mesmo clado limita
enormemente a realizacién de inferencias acerca da evolucion das estratexias
reprodutivas e modos de desenvolvemento.

Conclusiones

La distribucion geografica es uno de los datos mas frecuentemente disponible en la
bibliografia para las especies del género Diopatra. Esta informacién indica que dicho
género esta ampliamente distribuido por los océanos del planeta. Sin embargo, en la
mayor parte de los casos, los datos existentes no reflejan la distribucién real de las
especies y las ausencias deben interpretarse como ausencias de datos.

Unicamente un tercio de las especies del género Diopatra fueron investigadas en
relacion con su reproduccidén y modo de desarrollo. Adema3s, estos estudios revelan un
sesgo importante en la autoria de los trabajos y, también, en el momento de su
publicacidn.

Aunque el nimero de secuencias genéticas disponibles para el género Diopatra es
considerable, falta consenso sobre os genes estudiados (je incluso sobre la
nomenclatura de los mismos!). Ademas, un importante nimero de entradas tiene en la

18



actualidad un escaso valor al no haber sido identificados a nivel de especie los individuos
analizados.

Finalmente, pese a contar con datos reproductivos para 21 especies del género (31%) y
datos del gen COIl para 15 (22%), unicamente 6 especies fueron comunes a ambos
conjuntos de datos. El hecho de que una de esas 6 especies represente en realidad un
complejo de especies cripticas y que otras 4 se sitlen dentro de un mismo clado limita
enormemente la realizacidon de inferencias acerca de la evolucidn de las estrategias
reproductivas e modos de desarrollo.

Conclusions

The geographic distribution is one of the most frequently available data in the literature
for the species of the genus Diopatra. This information indicates that the genus is widely
distributed throughout the world's oceans. However, in most cases, the existing data do
not reflect the actual distribution of the species and absences should be interpreted as
data gaps.

Only one third of the species of the genus Diopatra were investigated in relation to their
reproduction and mode of development. Furthermore, these studies reveal a significant
bias in the authorship of the papers and, also, in the timing of their publication.

Although the number of genetic sequences available for the genus Diopatra is
considerable, there is a lack of consensus on the genes studied (and even about their
names!). In addition, a significant number of entries are currently of little value because
the individuals analyzed have not been identified to the species level.

Finally, despite having reproductive data for 21 species of the genus (31%) and COI gene
data for 15 (22%), only 6 species were common to both data sets. The fact that one of
these 6 species actually represents a cryptic species complex and that other 4 are placed
within the same clade greatly limits the drawing of inferences about the evolution of
reproductive strategies and modes of development.
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Anexo |

Taboa Al. Clasificacion das estratexias reprodutivas dos poliquetos proposta por Wilson (1991)
atendendo ao coidado que reciben os gametos e ao tipo de desenvolvemento larvario.

Abreviatura

Descricion

FS-PLK Liberacion de ovos 8 auga (free spawning) con larvas planctotréficas.

FS-LEC Liberacion de ovos 4 auga (free spawning) con larvas lecitotrdficas.

FS-DIR Liberacion de ovos & auga con desenvolvemento directo estritamente
bentdnico.

BR-EXT-PLK Coidado dos ovos no exterior do corpo con larvas planctotréficas.

BR-EXT-LEC Coidado dos ovos no exterior do corpo con larvas lecitotroéficas.

BR-EXT-DIR Coidado dos ovos no exterior do corpo con desenvolvemento directo.

BR-INT-PLK Coidado dos ovos no interior do corpo con larvas planctotrdficas.

BR-INT-LEC Coidado dos ovos no interior do corpo con larvas lecitotroéficas.

BR-INT-DIR Coidado dos ovos no interior do corpo con desenvolvemento directo.

BR-TUBE-PLK | Coidado da descendencia no interior do tubo con larvas
planctotroficas.

BR-TUBE-LEC | Coidado da descendencia no interior do tubo con larvas lecitotréficas.

BR-TUBE-DIR | Coidado da descendencia no interior do tubo con desenvolvemento
directo.

BR-CAP-PLK | Coidado dos embridns, protexidos nunha capsula, no interior do tubo
con larvas planctotréficas.

BR-CAP-LEC | Coidado dos embridns, protexidos nunha cédpsula, no interior do tubo
con larvas lecitotréficas.

BR-CAP-DIR | Coidado dos embridns, protexidos nunha capsula, no interior do tubo
con desenvolvemento directo.

GEL-PLK Proteccién dos gametos nunha masa xelatinosa e liberacidn de larvas
planctotroficas.

GEL-LEC Proteccién dos gametos nunha masa xelatinosa e liberacidn de larvas
lecitotréficas.

GEL-DIR Proteccién dos gametos nunha masa xelatinosa e liberacion de

xuvenis con desenvolvemento directo.
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Taboa A3. Distribucién dos 720 rexistros atopados para Diopatra sp. na base de datos
Nucleotide do GenBank atendendo 4 especie na cal foron obtidas asi como o xene ao

cal pertencen.

XENES

Especie COl | Cytb | 16S | Outros | TOTAL

Diopatra neapolitana 99 80 5 15 199
Diopatra marinae 44 0 0 44 88
Diopatra sp. 1 ARM-2009 30 31 0 0 61
Diopatra aciculata 31 0 1 18 50
Diopatra marocensis 19 12 3 2 36
Diopatra sp. complex A 12 14 8 34
Diopatra hannelorae 15 15 30
Diopatra cuprea 19
Diopatra victoriae 18
Diopatra sp. 09 MMH-2022 15
Diopatra sp. 08 MMH-2022 13
Diopatra sp. 16 MMH-2022 11
Diopatra pectiniconicum 10
Diopatra sp. 04 MMH-2022 10
Diopatra sp. BZW-2021 10

Diopatra micrura

Diopatra sp. 01 MMH-2022

Diopatra sp. 03 MMH-2022

Diopatra ornata

Diopatra sp. 10 MMH-2022

Diopatra drewinensis

Diopatra sp. 13 MMH-2022

Diopatra sp. 11 MMH-2022

Diopatra sp. 12 MMH-2022

Diopatra dubia

Diopatra sugokai

Diopatra tuberculantennata

Diopatra dentata

Diopatra monroviensis

Diopatra sp. 02 MMH-2022

Diopatra sp. 06 MMH-2022

Diopatra sp. 17 MMH-2022

Diopatra sp. A ZW-2021

Diopatra angolensis

Diopatra sp. 05 MMH-2022

Diopatra sp. 07 MMH-2022

Diopatra sp. 14 MMH-2022

Diopatra sp. 1 NB-2014
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Diopatra sp. 2 NB-2014

Diopatra sp. 3 NB-2014

Diopatra sp. AP-2012

Diopatra chiliensis

Diopatra sp. 15 MMH-2022

Diopatra sp. CUGDIO

Diopatra sp. CUGEPD2

Diopatra sp. dio198

Diopatra sp. R4(a)-Onu

Diopatra sp. QKB-2019

PR O|OO|R|[O|R|O|O

OO0 |O|O|O|O|O

O OO0 (O|O|O|F ||k

olo|lrRr|kR|IR|IOIR|IOIR| KR

RIRRIRIRIRIRINININ

TOTAL

334

128

o]
w

175

720
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Taboa A4. Taxon (e n2 de secuencias do mesmo) que conforman cada un dos 115 haplotipos

empregados na construcidn da arbore filoxenética.

Haplotipo Taxon (n2 secuencias)
Haplotipo 1 Diopatra sp. QKB-2019 (1) e Diopatra sp. B ZW-2021 (1)
Haplotipo 2 D. neapolitana (80)

Haplotipo 3 M. sanguinea (1)

Haplotipo 4 D. aciculata (12)

Haplotipo 5 D. marocensis (1)

Haplotipo 6 D. neapolitana (4)

Haplotipo 7 D. micrura (1)

Haplotipo 8 D. micrura (4)

Haplotipo 9 D. marocensis (14)

Haplotipo 10 Diopatra sp. AP-2012 (1) e Diopatra sp. ARM-2009 (6)
Haplotipo 11 Diopatra sp. ARM-2009 (19)
Haplotipo 12 Diopatra sp. ARM-2009 (4)
Haplotipo 13 D. neapolitana (2)

Haplotipo 14 D. neapolitana (1)

Haplotipo 15 D. marocensis (1)

Haplotipo 16 D. marocensis (1)

Haplotipo 17 D. marocensis (1)

Haplotipo 18 D. neapolitana (1)

Haplotipo 19 D. neapolitana (1)

Haplotipo 20 D. cuprea (2)

Haplotipo 21 D. cuprea (3)

Haplotipo 22 Diopatra sp. ARM-2009 (1)
Haplotipo 23 D. neapolitana (1)

Haplotipo 24 D. neapolitana (1)

Haplotipo 25 D. neapolitana (1)

Haplotipo 26 D. neapolitana (5)

Haplotipo 27 D. neapolitana (2)

Haplotipo 28 Diopatra sp. 17 MMH-2022 (1)
Haplotipo 29 Diopatra sp. 16 MMH-2022 (1)
Haplotipo 30 Diopatra sp. 16 MMH-2022 (1)
Haplotipo 31 Diopatra sp. 16 MMH-2022 (2)
Haplotipo 32 Diopatra sp. 16 MMH-2022 (1)
Haplotipo 33 Diopatra sp. 16 MMH-2022 (1)
Haplotipo 34 Diopatra sp. 15 MMH-2022 (1)
Haplotipo 35 Diopatra sp. 14 MMH-2022 (1)
Haplotipo 36 Diopatra sp. 13 MMH-2022 (1)
Haplotipo 37 Diopatra sp. 13 MMH-2022 (1)
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Haplotipo 38 Diopatra sp. 12 MMH-2022 (1)
Haplotipo 39 Diopatra sp. 11 MMH-2022 (1)
Haplotipo 40 Diopatra sp. 10 MMH-2022 (1)
Haplotipo 41 Diopatra sp. 9 MMH-2022 (1)
Haplotipo 42 Diopatra sp. 9 MMH-2022 (1)
Haplotipo 43 Diopatra sp. 9 MMH-2022 (1)
Haplotipo 44 Diopatra sp. 9 MMH-2022 (1)
Haplotipo 45 Diopatra sp. 9 MMH-2022 (1)
Haplotipo 46 Diopatra sp. 9 MMH-2022 (1)
Haplotipo 47 Diopatra sp. 8 MMH-2022 (5)
Haplotipo 48 Diopatra sp. 8 MMH-2022 (1)
Haplotipo 49 Diopatra sp. 7 MMH-2022 (1)
Haplotipo 50 Diopatra sp. 6 MMH-2022 (1)
Haplotipo 51 Diopatra sp. 5 MMH-2022 (1)
Haplotipo 52 Diopatra sp. 4 MMH-2022 (1)
Haplotipo 53 Diopatra sp. 4 MMH-2022 (1)
Haplotipo 54 Diopatra sp. 4 MMH-2022 (1)
Haplotipo 55 Diopatra sp. 4 MMH-2022 (1)
Haplotipo 56 Diopatra sp. 3 MMH-2022 (1)
Haplotipo 57 Diopatra sp. 3 MMH-2022 (2)
Haplotipo 58 Diopatra sp. 2 MMH-2022 (1)
Haplotipo 59 Diopatra sp. 2 MMH-2022 (1)
Haplotipo 60 Diopatra sp. 1 MMH-2022 (2)
Haplotipo 61 Diopatra sp. 1 MMH-2022 (1)
Haplotipo 62 Diopatra sp. 1 MMH-2022 (1)
Haplotipo 63 D. micrura (1)

Haplotipo 64 D. marocensis (1)

Haplotipo 65 D. drewinensis (1)

Haplotipo 66 D. drewinensis (1)

Haplotipo 67 Diopatra sp. Complex A (1)
Haplotipo 68 Diopatra sp. Complex A (1)
Haplotipo 69 Diopatra sp. Complex A (1)
Haplotipo 70 Diopatra sp. Complex A (1)
Haplotipo 71 Diopatra sp. Complex A (1)
Haplotipo 72 Diopatra sp. Complex A (1)
Haplotipo 73 Diopatra sp. Complex A (1)
Haplotipo 74 Diopatra sp. Complex A (1)
Haplotipo 75 Diopatra sp. Complex A (1)
Haplotipo 76 Diopatra sp. Complex A (1)
Haplotipo 77 Diopatra sp. Complex A (1)
Haplotipo 78 Diopatra sp. Complex A (1)
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Haplotipo 79 D. monroviensis (1)
Haplotipo 80 D. dubia (1)

Haplotipo 81 D. dubia (1)

Haplotipo 82 D. angolensis (1)
Haplotipo 83 D. ornata (2)

Haplotipo 84 D. cuprea (2)

Haplotipo 85 D. aciculata (1)

Haplotipo 86 D. aciculata (16) e D. dentata (1)
Haplotipo 87 D. aciculata (1)

Haplotipo 88 D. aciculata (1)

Haplotipo 89 Diopatra sp. A ZW-2021 (1)
Haplotipo 90 Diopatra sp. R4(a)-Onu (1)
Haplotipo 91 . cuprea (1)

Haplotipo 92 . neapolitana (1)
Haplotipo 93 . pectiniconicum (2)
Haplotipo 94 . pectiniconicum (1)
Haplotipo 95 . pectiniconicum (2)
Haplotipo 96 . hannelorae (7)
Haplotipo 97 . hannelorae (1)
Haplotipo 98 . hannelorae (1)
Haplotipo 99 . hannelorae (2)

Haplotipo 100

. hannelorae (3)

Haplotipo 101

. hannelorae (1)

Haplotipo 102

. victoriae (5)

Haplotipo 103

Haplotipo 104

. victoriae (1)

Haplotipo 105

. victoriae (1)

Haplotipo 106

. marinae (1)

Haplotipo 107

. marinae (13)

Haplotipo 108

. marinae (2)

Haplotipo 109

. marinae (1)

Haplotipo 110

. marinae (21)

Haplotipo 111

. marinae (2)

Haplotipo 112

. marinae (1)

Haplotipo 113

. marinae (1)

Haplotipo 114

. marinae (1)

Haplotipo 115

D
D
D
D
D
D
D
D
D
D
D
D
D. victoriae (2)
D
D
D
D
D
D
D
D
D
D
D
D

. marinae (1)
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