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RESUMO

Estudos filogenéticos para o género Utricularia L. (Lentibulariaceae) foram propostos
utilizando caracteres moleculares e, de acordo com essas topologias, a classificacao
infragenérica apresentou algumas incongruéncias com as propostas baseadas apenas
nas circunscricdes baseadas em morfologia. Sendo assim o presente estudo teve como
objetivo verificar a relacdo dos téxons infragenéricos de Utricularia através de uma
hipétese filogenética baseada em caracteres morfolégicos (abrangendo todas as
secdes do género), combinada (morfoldgico parcial e molecular, utilizando a regido ITS
do rDNA) e além da hipotese da evolucdo dos caracteres. De acordo com a topologia
morfologica tanto os subgéneros quanto a maioria das secdes sdo monofiléticas e
corroboram tanto com a proposta de Taylor (1989) quanto com o0s outros estudos
filogenéticos realizados para o género Utricularia. Sobre a evolucdo dos caracteres
relacionados a carnivoria, provavelmente as armadilhas de capturas sédo formadas a
partir do processo de epiascidiase das folhas de um ancestral semelhante ao género
Pinguicula. O hébito plesiomorfico, provavelmente, é o terrestre e a partir deste,
surgiram em linhagens distintas os demais habitos. Das estruturas reprodutivas, o calice
possivelmente teve uma evolugcdo ordenada, tendo os lobos 5-lobados (presente no
grupo-externo), fusionados em 4-lobado inicialmente e posteriormente uma segunda
fusdo, formando o calice 2-lobado. Quando avaliada a analise combinada (parametro
441), verificou-se que a maioria dos grupos monofiléticos presentes na topologia
baseada na morfologia sdo semelhantes, com excecdo de algumas secdes como
Utricularia e, além disso, o estudo com a regido do ITS ribossomal mostrou-se
promissor para estudos filogenéticos para o0 género Utricularia. As hipoteses
filogenéticas baseadas na analise combinada foram similares as da topologia com base
em dados morfolégicos, uma vez que as arvores foram congruentes.

Palavra chave: Utricularia, filogenia e Lentibulariaceae



ABSTRACT

Phylogenetic studies of Utricularia L. (Lentibulariaceae) using molecular markers
resulted some different proposes to infrageneric classification when compared to
morphology circunscriptions. The present study aimed to obtain a phylogenetic
hypothesis based on morfological characters from all the sections of Utricularia, and a
phylogeny using molecular (ITS region from rDNA) and morphological (combined
analysis). Hypotheses about some characters evolution were proposed. According to
the morfological topology, the subgenera and most sections are monophyletic, as
supported by Taylor’s circunscriptions and some recent phylogenetic studies of the
group. Probably, the evolution of carnivory characters is based in epiascidiate leaves
from an ancestral similar to Pinguicula. The most primitive condition of the habit is
terrestrial, and the others habits may be apomorphic states. About the reproductive
strutures, the calyx evolution was ordenate from 5-lobate to 2-lobate, with the fusion
process. When regarded the combinate analysis (441 parameters), the topology was
congruent to the morphology hypothesis based on other studies of Utricularia, except to
the section Utricularia. In this study we also verified that the ITS region may be
interesting to phylogenetic studies for the genus and Lentibulariaceae. The hypotheses
based on combined data were congruent in some aspects in analyses using molecular
and morphological data.

Key words: Utricularia, phylogeny, Lentibulariaceae
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1. INTRODUCAO

1.1 A FAMILIA LENTIBULARIACEAE Rich.

Dentro do Reino Vegetal o habito carnivoro se restringe a um pequeno numero
de espécies pertencentes as angiospermas. S&o aproximadamente 600 espécies de 11
familias, distribuidas em clados néo relacionados filogeneticamente (APG II, 2003)

A familia que possui 0 maior nUmero de espécies com a caracteristica carnivora
€ Lentibulariaceae. Sdo aproximadamente 320 espécies segregadas em trés géneros
(Pinguicula L., Genlisea A. St-Hil. e Utricularia L. — Fig. 1) de ampla distribuicao,
principalmente nas regides tropicais. O habitat destas espécies €, em geral, pobre em
nutrientes, com vegetacdes rasteiras, solos arenosos a pedregosos, com capacidade
de formar filmes de agua até pequenos alagados. Em alguns grupos as espécies

podem ser epifitas, ou exclusivamente aquaticas (GUISANDE et al., 2007).

G. violacea U. cucullata

Figura 1. Representantes dos géneros pertencentes a familia Lentibulariaceae. Na seqiiéncia da
esquerda para direita: Genlisea violacea (Joe, 2005), Utricularia cucullata e Pinguicula aurea Fonte:
carnivorousplants.com.
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De acordo com o cédigo da nomenclatura botanica o nome Lentibulariaceae
pertence ao grupo de nomes conservados (nomen conservadum) baseado no género
Lentibularia sinbnimo de Utricularia.

Nos recentes trabalhos de filogenia a familia integra a ordem Lamiales, grupo
das Euasterideas (APG II, 2003) e constitui um grupo monofilético (JOBSON et al.,
2003). Em classificagbes anteriores, a familia pertencia a ordem Schophulariales e
subclasse Asteridae (CRONQUIST, 1981).

A estrutura carnivora é uma das principais caracteristicas que diferencia os
géneros. No género Pinguicula L. as folhas de disposicdo rosulada possuem grande
variedade de glandulas secretoras de mucilagem e glandulas digestivas e de absorcao,
responsaveis pela atividade de captura e digestdo dos organismos. Nas Genlisea a
armadilha de captura, proveniente das estruturas vegetativas, possui forma de hélice e
com a base espessa formando ampolas, proximas das rosetas foliares. O género
Utricularia contém estruturas em forma de vesicula, denominadas utriculos, localizadas
nas estruturas vegetativas (FISCHER et al., 2003).

Economicamente, a familia tem grande importancia como ornamental,
principalmente para colecionadores de plantas carnivoras, mas também ja foi proposta
como promissora no controle biolégico de vetores dependentes de agua na fase larval
(CAMPOS, 2001).

1.2 OBJETO DE ESTUDO: Utricularia L.

O género Utricularia possui a maior riqueza de taxons carnivoros, com cerca de
220 espécies (BARTHLOTT et al., 2004; GUISANDE et al., 2007) quando comparado
aos demais tdxons que apresentam o mesmo habito. Sua distribuicdo se concentra nas
regides tropicais e subtropicais. Este género pertence a familia Lentibulariaceae L.C.
Richard, Lamiales, Euasterideas (APG II, 2003), juntamente com 0s géneros Pinguicula
e Genlisea, com menor representatividade no numero de espécies (aprox. 80 e 25
respectivamente) (TAYLOR, 1989; DORRSTOCK et al., 1996; FISCHER et al., 2004).
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Em Utricularia ha uma intrigante modificacédo vegetativa conhecida como utriculo,
uma das mais complexas estruturas foliares existentes no Reino Plantae (LLOYD, 1942;
JUNIPER et al., 1989). Os utriculos sao 6rgéos globosos adaptados para a captura de
pequenas presas e absorcdo de nutrientes. As presas, que podem ser desde
microcrustaceos até pequenas larvas de insetos, sdo digeridas com as proprias
enzimas do utriculo, assim como por comunidades de microrganismos viventes em seu
interior (SIROVA et al., 2003). Sua morfologia é intrigante e diversificada, sendo sua
morfo-anatomia justificativa para a segregacao de diferentes taxons (JUNIPER et al.,
1989; TAYLOR, 1989).

Na classificacdo proposta por Taylor (1989) as espécies foram subdivididas em
dois subgéneros (Polypompholyx e Utricularia) e 35 se¢bes baseadas na morfologia
vegetativa e, em alguns casos, nas caracteristicas florais, formando supostos grupos
naturais, mesmo existindo, at¢ o momento, problemas na determinacdo de alguns
caracteres morfologicos (TAYLOR, 1989).

1.3 MORFOLOGIA DE Utricularia L.

Na maioria das angiospermas as estruturas morfolégicas vegetativas (raiz, caule
e folhas) e reprodutivas (flores, frutos e sementes) sdo bem delimitadas e definidas e
podem ser evidenciadas com certa facilidade, permitindo a comparacdo entre as
diferentes espécies. Porém, existem grupos que fogem desta regra, como € o caso de
algumas espécies de plantas aquaticas (Podostemaceae) e Lentibulariaceae
(Utricularia e Genlisea).

Alguns autores como BELL (1991 apud RUTISHAUSER 2001) denomina as
discrepancias morfolégicas vegetais como anomalias, porém o termo nao se aplica aos
padrbes morfoldgicos atipicos (como estruturas ou ramos fotossintetizantes, estruturas
caulinares diferenciadas) e sim as estruturas que nao se enquadram aos conceitos
tradicionais morfologicos. Dentre 0s grupos vegetais providos destas anomalias, as

Utricularia sdo consideradas as mais complexas e atipicas (Fig. 2.). De todas as
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estruturas morfolégicas descritas para o grupo, as estruturas vegetativas sdo as mais
diversificadas e peculiares. Um dos argumentos que atualmente explicam essa
complexidade séo as altas taxas de mutacao encontradas no genoma destas espécies
(JOBSON & ALBERT, 2002).

Figura 2. Prancha de habito com a indicacdo dos caracteres presentes no género Utricularia. A. e B.
Corola; C. cdlice; D. fruto capsula; E abertura da fruto; F. semente; G. utriculo; H. bractea floral; | Calice
com gineceu; J. estame; K. gineceu; L. Lobo superior da corola com disposicdo das estruturas
reprodutivas; M. estolao. Fonte: Deutschlands Flora in Abbildungen, 1796 (Prancha 63.).
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Apesar de existirem muitos estudos sobre a morfologia das angiospermas, o
género Utricularia ainda apresenta alguns problemas quanto a definicdo e denominagao
de suas estruturas vegetativas. Taylor (1989) em seu trabalho discutiu sobre a
dificuldade de se padronizar a nomenclatura morfologica para Utricularia, ja que este
fugia das regras de uma planta convencional, por ndo conter determinadas estruturas
caracteristicas de uma angiosperma padrédo. Desta forma cada especialista no grupo
adota uma nomenclatura propria para descrever as estruturas vegetativas dessas
espécies.

As formas de vida encontradas em Utricularia sdo bem diversificadas sendo
atualmente dividida em grupos: terrestres, aquaticas (fixas ou livres), epifitas, reofiticas
e rupicolas (litéfitas). A maioria das espécies é terrestre, seguido das aquaticas. As
outras formas de vida, em menor propor¢cdo, sdo encontradas em alguns grupos
especificos do género, porém estas espécies geralmente possuem mais de um habito,
como por exemplo, Utricularia reniformis A. St.-Hil. que pode ser tanto rupicola quanto
terrestre (GUISANDE et al., 2007). Independentemente da forma de vida apresentada,
0s ambientes em sua maioria sdo pobres em determinados nutrientes.

O habito das Utricularia sempre € herbaceo, com a grande maioria das espécies
variando entre 10 a 30 cm de altura. Algumas espécies, entretanto, possuem apenas
poucos centimetros de altura (e.g. U. olivacea Wright ex Griseb) enquanto outras
podem chegar a ca. de 2 metros considerando a folha ou o escapo floral (e.g. U.
longifolia Gardner), recentemente encontrada na Bahia com folhas com ca. 1,8 m
(Miranda, com. pess.). As raizes verdadeiras sdo ausentes no grupo. Em determinadas
espécies sdo encontradas estruturas semelhantes conhecidas como rizéides, porém
sua funcdo aparentemente esta relacionada com a fixacdo ou apéio do individuo num
determinado substrato (TAYLOR, 1989). Essa estrutura pode ser simples ou ramificada,
porém isso fica dificil de determinar uma vez que os rizoides sdo muito semelhantes a
outras estruturas caulinares de Utricularia, como também podem ter a mesma origem,
de acordo com Rutishauser (1989). Os estoldes também sdo as estruturas de origem
caulinar que podem, em alguns casos, ser confundidas com rizéides, porém na maioria
das espécies esses parecem ser bem distintos. Geralmente sdo ramos bem alongados

cilindricos, horizontais, de diversos comprimentos e espessuras. Podem ou ndo ser
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ramificados, porém essas ramificacdes sao dificeis de denominar, uma vez que podem
se assemelhar aos rizéides. Os estoldes, em sua maioria, formam nds que podem dar
origem a outros estoldes, folhas, filocladios ou ramos florais. Segundo Rutishauser
(2001), tanto o estoldo quanto todos os outros 6rgaos vegetativos de Utricularia podem
se originar de um unico primoérdio, ndo havendo especificidade, por isso a dificuldade
em separa-los e descrevé-los. O que diferencia esta estrutura dos ramos foliares
aquaticos ou dos filocladios € a pigmentacdo da estrutura, sendo o estoldo mais
esbranquicado enquanto as outras estruturas sdo verdes. Em algumas espécies
reofiticas os ramos caulinares possuem estruturas conhecidas como apressorios, que
auxiliam a fixacdo das plantas em ambientes rochosos de agua corrente. J& nas
espécies epifitas a base destas estruturas caulinares pode formar tubérculos,
responsaveis pela reserva de agua e nutrientes para estes individuos (ADLASSNIG et
al., 2005).

Nas espécies aquaticas as estruturas caulinares adquiriram um formato que
permite a flutuacdo das espécies. Estas estruturas sdo descritas por Taylor (1989) e
Rutishauser (1999) como folhas aquéaticas ou ramos foliares. GUISANDE (2007)
descreve apenas como ramos (shoots), mas ndo os define. Aparentemente essas
estruturas lembram cladddios, pois apresentam forma de caules fotossintetizantes. Ja o
termo filocladio se aplica a determinadas estruturas aéreas de forma achatada e larga
lembrando folhas verdadeiras, porém nestas também sdo encontrados os utriculos.
Essa denominacao também é utilizada nos trabalhos mais atuais de Reiferath (2006) e
Guisade et al., (2007).

As folhas verdadeiras fotossintetizantes s&o atribuidas, neste trabalho, as
espécies nas quais ndo sdo encontrados os utriculos associados a sua estrutura. Em
geral, essas folhas possuem um amplo limbo foliar, com estématos na sua superficie,
nervuras foliares bem definidas e longos pedicelos. Sua distribuicdo pode ser ao longo
do estoldo como na base do pedunculo na forma de rosetas e sempre fica na parte
aérea do individuo, nunca em contato com a agua como € o caso dos filocladios. O
formato pode variar de linear a reniforme-circular e o tamanho de poucos milimetros a
mais que 170 cm (TAYLOR, 1989).
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O utriculo € a estrutura que define o género dentro das Lentibulariaceae e que
tem fundamental importancia na obtencdo de nutrientes. Os utriculos sdo desde
arredondados a ovais, lembrando uma vesicula, contendo duas a 4 camadas de células
epiteliais, uma abertura (boca). A posicdo da boca em relacdo a haste de apoio e
presenca de apéndices pode variar entre as espécies. A localizacdo do utriculo é
variavel, porém sempre nas estruturas vegetativas (com excecdo das folhas
verdadeiras). Seu tamanho normalmente esta relacionado com o tamanho dos
individuos e pode variar deste menos de 0,5 mm como em U. nana A. St.-Hil. & Girard
até ca. 5 mm (U. poconensis Fromm-Trinta).

A morfologia externa do utriculo € uma das principais caracteristicas para a
circunscricdo e delimitacdo de taxons infra-genéricos, principalmente a presenca e a
forma dos apéndices utriculares (Figura 3). Existe uma grande variabilidade dessas
estruturas dentro do género (Reifenrath et al., 2006), podendo ser desde tricomas
anicos, alongados até estruturas mais largas, aladas e com diferentes formatos de
tricomas glandulares pedunculados. A abertura do utriculo € formada por diferentes
estruturas como a porta, que controla a entrada dos microorganismos e agua para o
interior, e os tricomas que para alguns autores, como Darwin (1875) e Juniper et al.
(1989), sugerem uma forma de atrair (mimetizar) a presa ou mesmo sinalizar a chegada
da presa (MEYERS & STRICKLER, 1979). A regido de soleira (threshold) também faz
parte da regido da porta, porém fica na parte inferior, servindo de base ou apoio para o
fechamento adequado da porta do utriculo. Essa regido de acordo com Reifenrath et al.
(2006) pode variar dentro de alguns grupos de Utricularia e também pode ser uma

caracteristica importante para o arranjo das espécies.

Y

Figura 3. Esquema da variabilidade da morfologia externa do utriculo. Extraido de Taylor (1989).
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Na regido interna dos utriculos € possivel encontrar um conjunto diferenciado de
glandulas pedunculadas conhecidas como bifidas e quadrifidas ou glandulas armadas.
No trabalho de Darwin (1875) essas estruturas foram chamadas de processos
quadrifides e bifides. Dentro do grupo de carnivoras estas glandulas sdo consideradas
as mais completas, por serem capazes de realizar a atividade de diferentes tricomas e
glandulas em uma Unica estrutura (REIFENRATH et al., 2006; PLACHNO et al., 2006).
O formato destas glandulas pode variar de acordo com a espécie, mas, geralmente,
este é exclusivo para o género e dentro do grupo das plantas com o habito carnivoro.
De acordo com Taylor (1989) essas estruturas poderiam ser utilizadas para a
delimitagdo de alguns grupos, porém tal emprego ainda néo foi utilizado.

Sobre as estruturas reprodutivas essas sdo bem caracteristicas para o0 género
Utricularia, inclusive para a familia Lentibulariaceae. Entretanto, quando ndo ha
conhecimento prévio do grupo, estas podem ser confundidas com alguns grupos como
Fabaceae e Orchidaceae.

Os pedunculos das inflorescéncias (ou florais) das Utricularia contém algumas
estruturas bem peculiares para o género, como as bracteas e bractéolas florais e as
escamas, sendo as ultimas exclusivas de Utricularia (FISCHER et al., 2004).

As escamas sdo estruturas importantes para a diagnose de algumas espécies.
Sua forma pode variar desde basifixa a basisoluta, margem inteira a fimbriada e sua
localizagdo esté restrita a base do pedunculo floral. Alguns autores como Correa &
Mamede (2002) e Campos (2000) denominam esta estrutura como bracteas estéreis.
As bracteas e bractéolas florais sdo estruturas que sempre estéo localizadas na base
do pedicelo floral. Somente as bracteas sdo encontradas em todo o género, enquanto
as bractéolas estdo ausentes em determinadas secdes. Quando presentes, as
bractéolas podem ou ndo estar associadas as bracteas (conatas). A forma de ambas as
estruturas sdo bem similares, sendo que as bracteas geralmente sdo maiores no
comprimento e largura, quando comparadas as bractéolas. Tais estruturas sao
utilizadas como diagndésticas para algumas sec¢des de Utricularia (TAYLOR, 1989).

A inflorescéncia de Utricularia pode variar desde uniflora até mais de 20 flores e

o tipo da inflorescéncia mais comum no grupo é a racemosa. A disposicdo das flores
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pode ser laxa (e.g. Utricularia subulata L. e U. flaccida A.DC.) ou entdo congestas
proximo ao eixo distal da inflorescéncia (e.g. U. simulans Pilger).

O calice é gamossépalo, e geralmente bilabiado, distintamente dos outros
géneros da familia Lentibulariaceae que possuem célice bilabiado porém com 5 lobos.
No caso do subgénero Polypompholyx (Lehm.) P. Taylor, as espécies possuem dois
verticilos do calice totalizando 4 lobos. Esses lobos podem ser desde iguais a bem
diferentes, com formas variadas. Geralmente s&o persistentes na frutificacdo e
dificilmente modificam sua forma. As margens podem ser desde inteiras a fimbriadas,
mas muitas espécies possuem apenas o0 apice do lobo inferior denticulado a bifido. As
nervuras podem ser obscuras a proeminentes, terminando de forma simples ou
anastomosadas (TAYLOR, 1989).

As flores mantém os padrbées dos grupos das Asterideas, com corolas
gamopétalas. A unido destas pétalas formando uma estrutura tubular é resultado de
dois processos de desenvolvimento: fusdo dos meristemas primordiais das pétalas e
fusdo dos meristemas formando tubos alongados (ENDRESS, 2001). Considerando as
estruturas morfoloégicas do grupo, a corola € a mais variavel dentro do género (Figura
4), atingindo grande riqueza de formas especialmente para os taxons da Australia. Nas
angiospermas a forma da corola pode estar diretamente relacionada ao tipo de
polinizador, mas essa afirma¢éo ainda € vaga para o grupo, ja que pouco se conhece
sobre essa atividade para Utricularia, havendo apenas citacoes em Taylor (1989) e um
estudo mais aprofundado para espécies indianas por Hobbhahn et al. (2006). A forma
dos labios pode variar e, geralmente, o superior € menor que o inferior. O labio superior
pode variar de inteiro a bifido, sendo que estes apices bifidos podem ser arredondados
e pequenos (U. sandersonii Oliver) até muito longos (U. dunlopii P. Taylor). J4 o labio
inferior pode ter formas variadas, deste inteiro a varios lobos. Em alguns casos esse
labio pode ser conectado e fechado junto ao calcar ou cuculado como em U. cucullata
A. St-Hil. & Girard. Proximo a base do labio superior, envolvendo os 6rgéos
reprodutivos, sdo formadas estruturas mais espessas (em forma de saco) que se
assemelham a “molduras”. Porém essas estruturas ndo séo visiveis em todas as
espécies e, dependendo do grupo, podem ou ndo ser bem ornamentadas. Ja na base

do labio inferior da corola encontra-se o palato, que fica mais voltado para o interior da
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corola e que pode ou ndo ser pubescente. Em algumas espécies a continuidade do
palato pode formar uma giba (estrutura que lembra um saco) onde geralmente séo
encontradas as guias nectariferas. A coloracdo pode variar de amarelo, rosa, lilas ou
mesmo alvo (TAYLOR, 1989).

Figura 4. Algumas espécies de Utricularia representando a variabilidade da forma da corola. U. reniformis
(A); U. praelonga (B — Maura, 2007); U. longifolia (C — Mullins, 2005); U. cucullata (D); U. flaccida (E —
Mullins, 2005); U. partenopipes (F — Mullins, 2005); U. foliosa (G); U. tricolor (H); U. amethystina (I); U.
neottioides (J — Mullins ,2005); U. menziesii (K — www.plantarara.com); U. pubescens (L -
www.carnovorous.com); U. simulans (M); U. alpina (N — www.plantarara.com); U. juncea (O); U. gibba
(P); U. nana (Q - Minatel, 2007); U. quelchii (R — www.plantarara.com); U. multifida (S -
WWW.carnivorous.com).

7

Abaixo da corola é encontrado o calcar ou espordo, estrutura alongada que
contém ou ndo glandulas de néctar. A origem dessa estrutura pode ser de um dos
verticilos florais ou de ambos. Geralmente flores com essas estruturas sao polinizadas

por insetos diferentemente das flores mais alongadas (presentes na maioria das
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Asterideas) que possuem uma polinizacdo mais especializada (ENDRESS, 2001). De
acordo com Taylor (1989), essa regido pode portar subregifes internas e externas com
tricomas, talvez relacionado com a atividade de polinizagéo.

O androceu é padréo para a familia. Sempre séo dois estames inseridos na base
do gineceu e dispostos na lateral do mesmo. Seus filetes podem ser deste eretos até
curvados, cilindricos a achatados. As tecas possuem abertura longitudinal distinta ou
confluente. Os grdos de pdlen podem ser desde tricolporados a zonocolporados ou
zonoporados, com superficie geralmente lisa (LOBREAU-CALLEN et al.,, 1999). O
gineceu também é uma estrutura padréo para a familia. O estigma é formado por dois
labios sendo o superior maior que o inferior e de formato arredondado. O estilete pode
ou ndo ser distinto com excecdo da espécie U. guyanensis A. DC. que tem esta
estrutura muito alongada. O ovario geralmente é globoso, em alguns casos coberto por
glandulas na superficie externa, unilocular, com placentacéo livre e, portanto de dois a
varios 6vulos (FISCHER et al., 2004; TAYLOR, 1989).

O fruto é do tipo capsula e segue praticamente os mesmos padrdes de forma do
ovario. Em alguns casos podem ser um pouco mais alongados e dorsoventralmente
comprimidos. Geralmente séo ligados a base do calice superior. A parede pode ser fina
e membranosa até firme e espessa e quase sempre lisa em sua superficie. Sobre a
abertura (deiscéncia) estas podem ser Unicas, valvares, circuncisas ou na forma de
poros (TAYLOR, 1989). Apenas algumas espécies sdo indeiscentes. As sementes sdo
estruturas bem variaveis dentro do género, porém tal carater € subempregado na
taxonomia. Na maioria das espécies sao estruturas muito pequenas de
aproximadamente 0,2 a 1 mm de comprimento, com formatos e cores variados. Sua
superficie pode ser lisa ou com ornamentacdes de origem epidérmica a subepidérmica.
As células da testa podem ter formato poligonal, retangular ou irregular e também
isodiamétricas a alongadas (TAYLOR, 1989). Em algumas espécies reofiticas as

células da testa sdo mucilaginosas.
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1.4 EVOLUCAO DA CARNIVORIA

A sindrome de carnivoria reine um grande numero de modificacbes morfologicas
e funcionais sincronizadas provavelmente provenientes de grupos génicos
especializados (JUNIPER et al., 1989; ALBERT et al., 1992). Darwin (1845) j& afirmava
que a carnivoria é resultado da sele¢cdo natural de estruturas com variagbes ja
existentes e Snyder (1987) sugere que mesmo as plantas ndo-carnivoras contém em
seu genoma as caracteristicas necessarias para a formacdo das armadilhas e que
modificacBes e recombinacdes em seus genomas levariam ao habito carnivoro.

Na maior parte dos estudos, a idéia de que um Unico evento evolutivo resultou
nas plantas com héabito carnivoro ainda é controversa. Mesmo porgue uma espécie com
capacidade para carnivoria ndo necessariamente possui todas as funcdes e estruturas
especializadas para a atracdo, captura, digestdo e absorcdo de nutrientes. Mesmo
assim, autores como Croizat (1960) acreditavam que as plantas carnivoras tinham uma
origem comum, proveniente de grupos tdo antigos quanto as verdadeiras
angiospermas.

Alguns trabalhos como de Lloyd (1945), Juniper et al., (1989), Albert et al.(1992)
e Lonnig & Becker (2004) descrevem a origem independente deste habito em diferentes
grupos taxonémicos nédo-relacionados, como visto nos estudos filogenéticos recentes
(APG, 1998; APG II, 2003).

N&o se sabe ao certo se o ambiente em que essas espécies vivem pode ter
influenciado diretamente as estruturas carnivoras ou se a especializacdo destas foi
favorecida nesse tipo de ambiente. A Unica certeza é que essas espécies predominam
em ambientes com baixos niveis de determinados nutrientes (como nitrogénio e foésforo)
e que, conseqlentemente, a carnivoria suplementaria esse déficit.

Os mecanismos para a captura de presas podem ser da forma ativa (armadilha
que pratica movimento apds contato com presa) ou da forma passiva (mucilagens
expostas nas folhas) e a atracdo das presas para estas armadilhas varia de odor a

coloracao das estruturas. O processo de digestdo pode ser realizado por glandulas que
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secretam enzimas digestivas ou entdo através de organismos associados as
armadilhas. A absor¢éo é realizada por estruturas glandulares especializadas.

De todas as formas de armadilhas, acredita-se que a forma ancestral seria
semelhante as folhas de Pinguicula, ou seja, folhas mucilaginosas na superficie adaxial
ou armadilhas adesivas (Figura 5) (JUNIPER et al., 1989). Dessas, consequentemente,
surgiram plantas com glandulas pedunculadas e em alguns casos a formacdo de
estruturas capazes de fazer movimento para a captura.

Para as armadilhas de queda ha uma diferente hipétese para sua origem. Esta
se baseia em estudos ontogenéticos nas quais as folhas portadoras de determinados
tipos de nectarios e glandulas sofreram modificagdes ao longo do tempo permitindo que
a nova estrutura armazene agua e absorva alguns nutrientes (LONNIG & BECKER,
2004). Esse processo, conhecido como epiascidiase, possui um desenvolvimento
particular, sendo que as folhas comecam a se enrolar de modo que a face adaxial fique
para o interior da estrutura formada enquanto a face abaxial fica na face externa
(JUNIPER et al., 1989).

Drosophyllaceae Dioncophyilaceae Ancistrocladaceae
Tempo de
Drosophyllum carnivoria | | Triphyophyllum Dioncophyllum
Y T
,C@;X = part-time )«
QLL?';,' camnivory }79l-0 op
;.c:“y Vascularizagédo | [ l
’ ﬁ das I I
A V|
Pré-adaptagdo | — L glandulas W
(1(‘[ X,{? 7O Cagm sy Droseraceae
il C A0 R PR |
el ) -,;:’f*; SIS -.A@f’ 4 IS |
) q
Dimorfismo glandular ~ Tricoma mével Dobradafolha s ‘lllq‘ %
Glandulas adesivas Secrecdo de enzimas Percepcéo de tato : 4
Absorgdo de nutrientes | © e estimulo quimico
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Figura 5. Esquema sobre evolucéo das diferentes armadilhas e a perda em alguns grupos. Modificado
de Heubl et al. ( 2006).
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No caso das espécies de Utricularia a evolucdo das estruturas carnivoras €
incerta. Juniper et al. (1989) comentam sobre a dificuldade de entender a evolucéo
deste mecanismo de captura, mas que as armadilhas podem ser formadas pelo
processo de epiascidiase, mesmo ndo sendo armadilhas de queda. No trabalho de
Lonnig & Becker (2004) os autores fazem um breve resumo sobre o trabalho de
Nachtwey (1959) e defendem a idéia de epiascidiase em Juniper et al. (1989) além de
acrescentarem que as mutacdes e sele¢cdes vém cooperando com a geragao de novas

estruturas.

1.5 HISTORICO DA CLASSIFICACAO DE Utricularia L.

As espeécies pertencentes a atual familia Lentibulariaceae inicialmente
pertenciam a outras familias distintas conhecidas como Pinguiculariaceae, Dum. e
Utriculariaceae (Utriculinae) Hoffmgg & Link. O nome da familia se baseia em uma
espécie atualmente conhecida como Utricularia, mas que anteriormente foi denominada
Lentibularia (hoje basiénimo de Utricularia). Dos outros géneros também pertencentes a
familia, Genlisea ja pertencia a0 mesmo agrupamento que as espécies de Utricularia
enquanto e Pinguicula (inserido em outra familia) foi inserido posteriormente.

Segundo Barnhart (1916) as primeiras ilustracdes para as espécies de Utricularia
foram propostas no século XVI (LOBEL, 1581 apud BARNHART, 1916), apesar de
posteriormente ndo ter sido publicada em latim. J& em 1587 foi publicado o nome
Lentibularia por Gesner, com base na descricdo de Lobel (1581 apud BARNHART,
1916). Somente em 1737 que Linnaeus modificou o nome para Utricularia e em 1753
reconheceu apenas 7 espécies (LINNAEUS, 1753). A partir desta data todas as
espécies com as caracteristicas atribuidas para este grupo foram consideradas como
Utricularia. Estas primeiras espécies descritas para o grupo pertenciam a regides da
Europa, América e Asia tropical.

Entre os periodos de 1800 a 1840 mais de 130 espécies de Utricularia foram
descritas, no mundo todo e desta forma uma classificacdo infragenérica poderia auxiliar

no entendimento do grupo. Uma das propostas pioneiras foi a de Vahl (1804), que
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separou as especies conhecidas em quatro grupos, sendo trés segregados de acordo
com a natureza e disposicdo das folhas e o outro grupo como afilas (atualmente se
sabe que todas possuem folhas, porém em periodos de seca, estas ndo estao visiveis).

De acordo com Rafinesque (1838) a familia Lentibulariaceae baseou-se nas
espécies de Utricularia e Pinguicula contendo naquela época aproximadamente 20
géneros. Segundo o autor estas espécies formam um grupo bem distinto que foi
agrupado inadequadamente com Primulaceae devido a possivel semelhanca dos frutos,
além de serem consideradas como espécies de monocotiledéneas, por ndo possuirem
caracteristicas diagnosticas de dicotiledoneas.

No trabalho de De Candolle (1844) o género Utricularia foi mantido juntamente
com o0s géneros Pinguicula e Genlisea, porém as espécies de Utricularia foram
subdivididas em cinco secdes: Megacista e Lentibularia, que atualmente foram
sinonimizadas, e Styloteca, Oligocista e Orchidioides que foram mantidas na atual
classificacéo.

Benjamin (1847) publicou na Flora Brasiliensis 49 espécies de Utricularia, porém
nao foi explicito quanto a classificacdo infra-genérica adotada. De acordo com as
descricbes o agrupamento das espécies seguia um padrdo morfolégico como folhas
visiveis ou ndo, formato dos ramos aquaticos e a presenca de tricomas no escapo.

Kamiénski (1895) segregou o género Utricularia em trés géneros distintos:
Polypompholyx, Utricularia e Biovularia, sendo que neste ultimo eram inclusas as
menores espécies de Utricularia, que possuem apenas dois Ovulos. Ja o género
descrito como Utricularia era subdividido em 10 secbes das quais seis ainda séo
encontradas na atual classificacdo. Neste periodo tanto a morfologia vegetativa quanto
floral foram utilizadas para a delimitacdo dos taxons.

Dentre todas as publicacdes a de Barnhart (1916) é a que mais se aproxima da
classificacdo atual, porém em niveis taxondmicos distintos (Tabela 1). Taylor (1989)
descreve que foi a proposta taxondmica mais congruente com a atual delimitacdo do
género. Neste trabalho a familia Lentibulariaceae foi segregada em 16 géneros, dos
guais 13 dividiam o atual género Utricularia. Praticamente a diferenca entre estes
géneros estava relacionada com a morfologia reprodutiva e com a forma de vida destas

espécies.
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Tabela 1. Sistema classificatério proposto cronologicamente para as espécies de Utricularia
(Lentibulariaceae).

Vahl 1804 4
Rafinesque 1836 18
De Candolle 1844 1 5
Benjamin 1847 1
Kamienski 1895 3 - 10
Barnhart 1916 14
P. Taylor 1986 1 2 30
P. Taylor 1989 1 2 35

Komiya (1973) elaborou a delimitacdo das espécies de acordo com o trabalho de
Barnhart (1916), mantendo apenas os géneros Utricularia e Polypompholyx para a
subfamilia Utricularioideae. Taylor (1989) comenta que o referido pesquisador foi até
Kew Gardens (Richmond, UK) na década de 60 para tentar resolver a problematica da
segregacao do grupo.

Neste mesmo periodo, entre as décadas de 70 a 80, Fromm-Trinta (1977, 1979,
1981, 1985, 1988, 1989, 1991 a,1991b, 1996) realizava muitos estudos para o género,
porém sua contribuicdo concentra-se na elaboracéo de floras, listagens e descricdo de
novas espécies, principalmente para o género Genlisea. E uma das principais
pesquisadoras brasileiras, especialista no grupo das Lentibulariaceae.

Taylor (1989) foi um dos principais estudiosos das espécies de Utricularia para
as quais dedicou mais de meio século em estudos taxondmicos e floristicos. Quando
iniciou sua atividade com o género, em meados de 1949, existiam mais de 600
espécies descritas, 0 que dificultava sobremaneira o entendimento e a identificacdo dos
taxa. Posteriormente o autor fez diferentes estudos taxondémicos e floristicos, em
diferentes regiées do mundo como Iindia, Africa (TAYLOR, 1964) e América Central e do
Sul (TAYLOR, 1967), além da descricdo de novas espécies e combinacdes (TAYLOR,
1986).

A atual classificagdo para o grupo proposta por Taylor (1989), subdividiu as
espécies de Utricularia em dois subgéneros (Polypompholyx e Utricularia) e em 35
secoes, baseado principalmente na morfologia vegetativa, com excecdo dos

subgéneros que sao segregados pela diferenca no nimero de lobos no célice. Em
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alguns casos, foram formadas secBes monotipicas devido a existéncia de espécies
muito distintas do restante do género. J& outros grupos, como a sec¢ao Utricularia, foram
formados principalmente pela forma do utriculo e pela forma de vida aquatica, tanto que
0 antigo género Biovularia foi incluso nesta secao. As delimitacbes especificas como
subespécies ou outras categorias inferiores ndo foram consideradas, uma vez que o
autor acredita que apenas com estudos morfolégicos superficiais ndo seria possivel
resolver essa problematica. Na referida proposta foram publicado quatro se¢cdes novas
(Australes, Mirabiles, Choristothecae e Steyermarkia) e uma nova espécie: Utricularia
letestui.

Atualmente estudos filogenéticos demonstram algumas incongruéncias com a
proposta de classificacdo de Taylor (1989). Além disso, desde 1989 até o momento ja
foram publicadas mais de 10 espécies novas de acordo com o Index Kewensis, 0 que

significa que novas delimitacfes estao sujeitas a serem propostas.

1.6 A FILOGENIA DO GENERO Utricularia L.

Estudos prévios tém estabelecido que Lentibulariaceae apresenta uma monofilia
clara de acordo com evidéncias morfolégicas e seqiéncias do gene rbclL, embora sua
posicdo dentro da ordem Lamiales seja incerta (JUDD et al., 1999; APG IlI, 2003.).
Sobre a relagdo entre os géneros da familia, estudos recentes apresentam Genlisea
como grupo-irméo de Utricularia e ambos como grupo-irmao de Pinguicula (Mdiller et al.,
2000; JOBSON & ALBERT, 2002; JOBSON et al., 2003; Miller & Borsch, 2005). A
relacdo entre Utricularia e Genlisea também se confirma em estudos morfologicos
anteriores baseados, principalmente, nas caracteristicas morfologicas florais (TAYLOR,
1989).

Nos estudos filogenéticos recentes, como Jobson & Albert (2002), Jobson et al.
(2003), Mdller et al. (2000,2004 e 2007) e Muller & Borsch (2005), o género também se
apresenta como monofilético, entretanto é evidente que a classificacdo infragenérica

ainda seja duvidosa, sendo algumas sec¢des do género parafiléticas.
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Desta forma, fica evidente a necessidade de novos estudos buscando a
compreensédo das relactes filogenéticas das espécies de Utricularia, os quais possam
servir de subsidios para um novo rearranjo taxondmico do género.

Para Lentibulariaceae, foram utilizadas diferentes sequéncias do DNA do
cloroplasto. Somente o trabalho de Degtjareva et al. (2006) utilizou-se da regiao ITS
como fonte de informacéo evolutiva para o género Pinguicula e o estudo de Shimai &
Kondo (2007), que trabalharam com o0 mesmo espacador para as espécies de
Pinguicula do México e América Central.

Estudos filogenéticos com base na morfologia ndo foram propostos de maneira
satisfatoria para o género, provavelmente pelos problemas na delimitagdo dos padrdes
morfolégicos do grupo (principalmente caracteristicas vegetativas) e na atribuicdo da
homologia primaria entre os caracteres. Esses cuidados devem ser tomados, uma vez
gue a codificacao dos caracteres tem relacdo direta com a das hipéteses filogenéticas.

Apenas nos estudos para Lentibulariaceae foram inferidos caracteres
morfologicos nas topologias com o objetivo de estudar possiveis propostas evolutivas
para o grupo dentro de Lamiales e demais familias que n&o possuem o hébito carnivoro
(MULLER et al., 2004).

1.7 A REGIAO ITS DO DNA RIBOSSOMAL.

Os espacadores internos e transcritos (ITS — internal transcribed spacer) do DNA
ribossomal (rDNA) fazem parte do grupo das sequéncias que nao sao incorporadas nos
ribossomos maduros (BALDWIN, 1992) (Figura 6). Estes espacadores juntamente com
a sequéncia codificadora 5,8S, compdem a regido ITS. Ao todo existem dois
espacadores para a regido ITS: o primeiro é o ITS1, que fica entre os genes 18S e

5,8S, e 0 segundo é 0 ITS2, localizado entre os genes 5,8s e 26s.
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Figura 6. Esquema da regido ITS do rDNA. Fonte: Baldwin et al. (1995.).

Apesar de serem seqUéncias nao-codificadoras ja foi comprovado que as
mesmas sdo de extrema importancia na maturacdo e eficiéncia da transcricdo das
sequéncias de RNA ribossomais (rRNA) e na formacdo das subunidades ribossomais
(MUSTER et al., 1990; van der SANDE et al., 1992; BALDWIN et al., 1995.). A funcdo
destas sequéncias esta diretamente relacionada com a composi¢cdo das mesmas. As
sequéncias de ITS1 sao consideradas altamente variaveis, porém as estruturas
secundarias de determinadas regides sao muito similares (SLOTTA, 2000).
Diferentemente, a regido ITS2 é considerada mais conservada devido as altas taxas de
G+C em determinadas porc¢des destas sequéncias (HERSHKOVITZ & ZIMMER 1996).
Os valores de G+C no nivel especifico de ambas as regifes parece ser similar no grupo
das angiospermas como também nos eucariotos. Essa similaridade que vem se
mantendo ao longo dos grupos pode estar relacionada com os graus de co-evolucao
entre essas sequéncias. Quando comparados no nivel interespecifico, a quantidade
destas bases pode variar (BALDWIN et al., 1995).

Independente dos valores de conjuntos de nucleotideos, ambas as sequéncias
possuem aproximadamente 300 pb, mas esse valor pode variar inter ou intra-
especificamente. Na maioria das angiospermas a regido ITS1 é maior que a regido
ITS2. Em casos bem restritos essas possuem o mesmo tamanho. Entretanto em
algumas familias como Betulaceae, Cucurbitaceae, Scrophulariaceae, Gesneriaceae e
Viscaceae a regido ITS2 € maior que a ITS1 (BALDWIN et al., 1995).

A variabilidade no tamanho e na composi¢cdo destas seqiiéncias sdo atribuidas

principalmente as mutacdes pontuais das bases, que sdo mais freqlentes, como
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também aos eventos de delecdo e insercdo (indels). Tais modificagcbes podem, em
alguns casos, dificultar o alinhamento e a compreensdo da evolugdo de determinados
grupos, porém essas mutacdes sado as principais fontes de informacao da evolugéo dos
organismos (BALDWIN et al., 1995; SLOTTA, 2000).

As mutacdes ainda podem variar dentro do mesmo individuo j& que estas
sequéncias podem ser encontradas tanto na mesma regido génica como espalhadas
por diferentes loci, nos mesmos ou em diferentes cromossomos. Com isso pode ficar
dificil de diferenciar sequéncias ortélogas de paralogas destas regifes e,
consequentemente, propor uma homologia mais robusta que trace a histéria evolutiva

tanto das sequéncias quanto dos grupos que séo estudados (BALDWIN et al., 1995).

1.7.1 Reconstrucdes filogenéticas com aregido ITS

De acordo com Williams et al. (1988) e Hills & Davis (1988) o DNA ribossomal
(neste caso considerando tanto as regibes informativas/conservadas e as nao
informativas/variaveis) foi considerado como promissor para estudos de sistematica por
conter muitas caracteristicas informativas para esta finalidade. Uma destas
caracteristicas sdo os altos valores de repeticdes das sequéncias pertencentes ao DNA
nuclear, que podem ser encontradas em um unico locus ou em multiplos loci. Baldwin et
al.,, (1995) complementam que além desta caracteristica, para a regido ITS existem
outras duas que favorecem o estudo. A primeira seria 0 pequeno tamanho destas
regides e a presenca de regides conservadas proximas a estas permitindo uma facil
obtencdo e amplificagdo. A segunda é a capacidade de rapida evolugdo em concerto,
tanto entre sequéncias de loci de cromossomos homologos ou ndo-homologos (HILLIS
& DIXON, 1991).

Na maioria dos estudos filogenéticos estas seqiiéncias podem ser utilizadas de
maneira isolada ou em conjunto. Nas analises filogenéticas que utilizam estes

espacadores isoladamente, a maioria das resolugcdes esta relacionada com o grau de



39

variacdo dentro de cada espacador interno e com o numero de sitios informativos.
Contudo, quando estas sequéncias sao utilizadas de maneira combinada, as topologias
apresentam resultados mais informativos e melhor resolvidos. Para Baldwin et al.(1995)
tal constatacdo ndo surpreende, pois 0s numeros de caracteristicas informativas
dobram (ITS1 + ITS2), quando comparados com as analises isoladas (ITS1 ou ITS2).

Apesar de todas as vantagens descritas para a utilizagdo desta regido nos
estudos de sistematica e filogenia, algumas limitacbes ainda sdo encontradas para
estas sequéncias espacadoras.

Por ser uma regido com altas taxas de variabilidade, geralmente € indicada para
estudos entre niveis taxondmicos mais inferiores como género e espeécie/populacoes
(Baldwin et al., 1995). Nao tao freqlentemente, a regido ITS2 ja foi considerada
promissora para comparar niveis taxondmicos mais abrangentes, como familia
(HERSHKOVITZ & ZIMMER, 1996), mas isso depende da linhagem dos organismos e
de sua evolucéao.

Uma outra desvantagem sdo as grandes quantidades de repeticbes em
diferentes regides do genoma. Tais repeticdes podem levar a comparacdes entre
sequéncias que possivelmente ndo sofreram 0s mesmos processos evolutivos ou que
ndo compartilham uma mesma sequéncia ancestral (BALDWIN et al., 1995).

Nem sempre a regido ITS produz uma filogenia com resolucdo completa. Em
alguns casos pode ocorrer a formacdo de clados politbmicos, a partir de seqiéncias
pouco variaveis, 0 que sugere uma rapida radiacao e dispersédo do grupo a partir de um
ancestral comum (SLOTTA, 2000).
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2. OBJETIVO

2.1 GERAL

Elaborar hipotese filogenética com base nos dados morfolégicos e moleculares

para o género Utricularia (Lentibulariaceae).

2.2 ESPECIFICOS

(1) Elaborar hipoteses filogenéticas utilizando dados morfolégicos abrangendo as
secoes (sensu TAYLOR, 1989) do género Utricularia;

(2) Verificar relacdo entre os taxons infra-genéricos do género Utricularia e
compara-los com algumas as propostas taxondmicas ja feitas para o grupo;

3) Propor hipéteses evolutivas para os padrdes morfolégicos do grupo;

(4) Propor hipétese filogenética para algumas espécies de Utricularia baseadas
em sequUéncias da regido ITS do rDNA para Utricularia (Lentibulariaceae).

(5) Propor hipotese filogenética combinando parte da matriz morfolégica com os

dados moleculares e verificar a relagdo entre os taxons.
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3 METODO

3.1 MATERIAL VEGETAL E ESTUDOS MORFOLOGICOS

3.1.1 Coleta e fixagdo de material vegetal

Foram realizadas expedicdes para coleta e observacdo de espécies de
Utricularia (Lentibulariaceae) nas localidades de Mogi das Cruzes (SP), ltirapina (SP) e
Serra do Cip6é (MG). Nestas expedi¢cdes foi possivel obter material de 15 espécies
pertencentes a 10 sec¢des dos géneros Utricularia e Genlisea (Tabela 2). O material foi
depositado no Herbéario Mogiense (HUMC) na forma de exsicata e material liquido (FAA
— 75%) e alguns individuos foram congelados a - 80°C (para fins de estudos

moleculares) no Laboratorio de Gendmica da Universidade de Mogi das Cruzes (UMC).

3.1.2 Analise morfoldgica

Para o estudo morfolégico foram utilizados 75 téxons de Utricularia,
representando as 35 secdes descritas para 0 género (de acordo com, TAYLOR 1989).
Também foram selecionadas trés espécies de Genlisea e trés de Pinguicula que foram
utilizadas como grupo-externo na analise filogenética (Tabela 2).

As caracteristicas morfolégicas foram estabelecidas de acordo com observacdes
em espécimes herborizados e fixados de diferentes herbarios (Tabela 2 e 3 e Apéndice
A), material coletado em campo, espécimes cultivados no Laboratério de Sistematica
Vegetal da UMC e em casas de vegetacao particulares (Paulo Minatel), juntamente com

o auxilio de literaturas de Taylor (1989); Fromm-Trinta, (1978); Correa & Mamede
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(2002); Paiva & Velaynos (2001); Legendre (2000). Para observacado foram utilizados
microscopios esteroscopio (Motic SMZ — 168) e 6ptico (Leika). A terminologia aplicada
para os caracteres morfoldgicos estd de acordo com as descrigcbes de Taylor (1989),
Harris & Harris (2001) e Muller et al. (2004).

3.1.3 Codificagcao dos caracteres e matriz morfologica

A codificagcdo dos caracteres (estabelecimento da homologia primaria, como
proposto por de Pinna (1991)) inicialmente foi baseada na similaridade e
posicionamento das estruturas. Posteriormente, estudos ontogenéticos e anatdmicos
publicados para o grupo (e.g. RUTISHAUSER & ISLER, 2001; RUTISHAUSER, 1989),
também foram utilizados.

Os caracteres selecionados foram tratados ou como binarios ou multi-estados. A
codificacdo seguiu padrdes descritos em Hawkins (2000) para caracteres binarios e
Forey & Kitching (2000) para os caracteres multi-estados. A partir da codificacdo uma
matriz foi elaborada com o aplicativo Nexus Data Editor — NDE (PAGE, 2001) e
Mesquite 1.12 (MADDISON & MADDISON, 2006).

Posterior a analise filogenética e a elaboracdo das topologias, a evolucdo dos
caracteres morfolégicos foi visualizada pelo aplicativo Mesquite 1.12 (Maddison &
Maddison, 2006).
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Tabela 2. Lista de espécies dos géneros Utricularia, Genlisea e Pinguicula (Lentibulariaceae) utillizadas
neste estudo, com suas respectivas secdes e subgéneros (sensu TAYLOR, 1989). As espécies coletadas
e observadas em campo para este estudo estdo em negrito. Morfo = andlise filogenética morfologica; ITS
= material sequenciado para ITS + e grupo externo do GenBank; Mat. Anal. = material analisado para
morfologia; T (espécies tipos para a secdo); Ref. Bibli. = Referéncias Bibliogréficas.

Género Subgénero
Utricularia  Polypompholyx
Utricularia

Secdo

Polypompholyx

Tridentaria

Pleiochasia

Meionula

Australes

Nigrescentes

Calpidisca

Lloydia

Candollea

Aranella

Martinia

Psyllopsmerna

Foliosa

Enskide

Espécie
U. multifida R. Br. (T)
U. tenella R. Br.
U. westonii P. Taylor (T)
U. dichotoma Labill.
U. violacea R. Br.
U. menziesii R. Br.
. minutissima Vahl
. hirta Klein ex Link
. lateriflora R. Br.
. simplex R. Br.
. caerulea L.
. bracteata R. Good.

. livida E. Meyer

U

U

U

U

U

U

U

U. sandersonii Oliver
U. pubescens Sm. (T)

U. podadena P. Taylor

U. simulans Pilger

U. blanchetti A. DC.

U. laciniata A. St.-Hil. & Girard

U. purpureocaerulea A. St-Hil. &
Girard

U. parthenopipes P. Taylor

U. tenuissima Tutin

U. praelonga A. St.-Hil. & Girard

U. longifélia Gardner

U. hispida Lam.

U. huntii P. Taylor

U. amethystina Salzm. ex A. St.-Hil.
& Girard

U. tricolor A. St.-Hil.

U. chrysantha R. Br.

Morfo. ITS
X
X
X
X
X
X
X
X
X
X
X
X
X
X
X
X
X
X
X
X
X
X
X X
X
X
X
X
X X
X

Fonte
Taylor, 1989 (Ref. Bibli.)
Taylor, 1989 (Ref. Bibli.)
Taylor, 1989 (Ref. Bibli.)
Taylor, 1989 (Ref. Bibli.)
Taylor, 1989 (Ref. Bibli.)
Taylor, 1989 (Ref. Bibli.)
Taylor, 1989 (Ref. Bibli.)
Taylor, 1989 (Ref. Bibli.)
Taylor, 1989 (Ref. Bibli.)
Taylor, 1989 (Ref. Bibli.)
Taylor, 1989 (Ref. Bibli.)
Taylor, 1989 (Ref. Bibli.)
SPF 135528
Cultivo
Cultivo
Taylor, 1989 (Ref. Bibli.)
Campo/ Gomes, 278
Miranda 1225
Campo
SPF 92187

SPF 92173

Taylor, 1989 (Ref. Bibli.)
Campo/ SPF92166
Miranda 1246

Campo/ Garcia, 1465
Taylor, 1989 (Ref. Bibli.)
Campo/

SPF 158985

Campo/ ICN 86345

Taylor, 1989 (Ref. Bibli.)
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Oligocista

Chelidon
Orchidioides

Iperua

Stylotheca
Stomoisia
Benjaminia
Kamienskia

Phyllaria

Oliveria

Sprucea

Avesicaria

Mirabiles

Choristothecae

Avesicarioides

Steyermarkia

Setiscapella

U. fulva F. Muell.

. meyeri Pilger

.laxa A. St.-Hil. & Girard
.mannii Oliver

. alpina Jacq.

. quelchii N. E. Br

CcC C C Cc cCc C

. campbelliana Oliver.

. nephrophylla Ben;.

. reniformis A. St.-Hil.
. nelumbifolia Gardner
. humboldtii Schomb.

. guyanensis A. DC. (T)

. juncea Vahl

. peranomala P. Taylor

. brachiata Oliver

. steenisii P. Taylor

. Striatula Sm.

. appediculata E.A. Bruce

. viscosa Spruce ex Oliver

. oliveriana Steyerm.

. mirabilis P. Taylor

. heterochroma Steyerm.
. determannii P. Taylor

. choristotheca P. Taylor

. rigida Benj.

. tetraloba P. Taylor

. aureomaculata Steyerm.
. steyermarkii P. Taylor

. Subulata L. (T)

. triloba Benj.

cC cCcCcccccccccccccccccc c c ccc

U. trichophylla Spruce ex oliver
U. flaccida A. DC.
U. pusilla Vahl

. erectiflora A. St.-Hil. & Girard

. hana A. St.-Hil. & Girard (T)

. heottioides A. St.-Hil. & Girard

<X X X X X X X

X X X X X X X X X X X X X X X X X X X X X X X X X X X X X

Taylor, 1989 (Ref. Bibli.)
Macedo, 683

Campo / Irwin, sn

Taylor, 1989 (Ref. Bibli.)
Taylor, 1989 (Ref. Bibli.)
SPF 169909

SPF 157263

SPF135543

Taylor, 1989 (Ref. Bibli.)
Pabst 7320

Campo

Medes Magalhaes, 2733
SPF 135522

SPF 171981

SPF 157229

Campo/ Miranda 1216
Taylor, 1989 (Ref. Bibli.)
Taylor, 1989 (Ref. Bibli.)
Taylor, 1989 (Ref. Bibli.)
Taylor, 1989 (Ref. Bibli.)
Taylor, 1989 (Ref. Bibli.)
Taylor, 1989 (Ref. Bibli.)
Campo/ Cavalcanti, 1452
SPF 165517

Taylor, 1989 (Ref. Bibli
Taylor, 1989 (Ref. Bibli
Taylor, 1989 (Ref. Bibli
Taylor, 1989 (Ref. Bibli
Taylor, 1989 (Ref. Bibli
Taylor, 1989 (Ref. Bibli
Taylor, 1989 (Ref. Bibli
Taylor, 1989 (Ref. Bibli
Campo

W.R. Anderson, 7864
Onishi, 873

Miranda 1228

Taylor, 1989 (Ref. Bibli.)

( )
( )
( )
( )
( )
( )
( )
( )
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Nelipus
Lecticula

Utricularia

Vesiculina

Pinguicula

Genlisea

0000

.limosa R. Br.
. spruceana Benth. ex Oliver
gibba L.

. foliosa L.

. olivacea Wright ex Griseb.

. warmingii Kamiénski

. hydrocarpa Vahl

. intermédia Hayne

. vulgaris L. (T)

. geminiscapa Ben].

. benjaminiana Oliver

. myriocista A. St.-Hil. & Girard
. cucullata A. St.-Hil. & Girard

.alpina L.

. vulgaris L.

. longifolia Ramond ex DC.

violacea A.St.- Hil
repens

lobata

hispidula

aurea A.St.- Hil

. filiformis A.St.- Hil

. breviscapa Wright ex Griseb.

<X X X X X X X X

< X X X

Taylor, 1989 (Ref. Bibli.)
Taylor, 1989

Campo

Kinupp, 1514

Campo

Taylor, 1989 (Ref. Bihli.)
SPF 176081

Taylor, 1989 (Ref. Bibli.)
Taylor, 1989 (Ref. Bibli.)

S 07-10376

Taylor, 1989 (Ref. Bibli.)
Taylor, 1989 (Ref. Bibli.)
INPA 211138

Campo/

Paiva & Valaynos, 2001
(Ref. Bibli.)

Paiva & Valaynos, 2001
(Ref. Bibli.)

Paiva & Valaynos, 2001
(Ref. Bibli.)

SPF157203

SPF 169895

SPF 169894

SPF 135485

Cultivo

Campo/ SPF 171939
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Tabela 3. Acrébnimos e nomes de herbarios que cederam materiais de Utricularia (Lentibulariaceae) como
doacdo e/ou empréstimo para andlise morfolégica.

CESJ Herbario Leopoldo Krieger MG/Brasil 36
HB Herbarium Bradeanum RJ/Brasil 12
IAC Instituto Agrondmico de Campinas SP/Brasil 25
ICN Herbério ICN RJ/Brasil 114

INPA Instituto Nacional de Pesquisa da Amazonia AM/Brasil 111
IPA Istituto de Pesquisas Agro. PE PE/Brasil 36

MBM Museu Botanico Municipal PR/Brasil 14
MG Museu Paraense Emilio Goeldi PA/Brasil 89

PMSP Herbario Municipal Prefeitura de SP SP/Brasil 8

S Swedish Museum of Natural History -/Suécia 92
SP Instituto de Botéanica de Sao Paulo SP/Brasil 7

SPF Universidade de Sdo Paulo SP/Brasil 69
uB Universidade de Brasilia DF/Brasil 214

UFMT Herbario Central da UFMT MT/Brasil 9

VEM Herbario Nacional de Venezuela -/Venezuela 59

S Museu de Histéria Natural - Suécia -/Suécia 92
- - - 986

3.2 ESTUDOS MOLECULARES

Foram utilizadas espécies do género Utricularia e espécies de Genlisea para a
obtencéo de dados moleculares (para a seqiiéncia da regido ITS do rDNA). As espécies
de Utricularia selecionadas abrangem 10 sec¢des do género, presentes no territério
brasileiro e disponivel nos herbéarios nacionais (Tabela 2). Todo o procedimento
molecular foi realizado nos Laboratérios pertencentes ao nucleo integrado de

biotecnologia (NIB) da Universidade de Mogi das Cruzes.

3.2.1 Extracdo de DNA

A extracdo do material vegetal seguiu o protocolo do produto DNAzol ®
(Invitrogen; CHOMCZYNSKI et al., 1997). No procedimento, realizado em temperatura

ambiente, foram utilizados cerca de 0,05 g de material herborizado ou 0,1 g de material
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fresco ou congelado a -70 °C proveniente das folhas, filocladios, pedunculos florais ou
flores. Os tecidos foram pulverizados em nitrogénio liquido e posteriormente
homogeneizados em solugdo DNAzol® e de cloroférmio para a lise das células e
extracdo do DNA. Para a precipitacdo do DNA genodmico, foi utilizado etanol 100%
adicionado ao sobrenadante. No material precipitado foi adicionado a solugdo composta
por DNAzol® e etanol 100% e, posteriormente, para a lavagem do DNA, utilizou-se
etanol 75%. O produto final da extracao foi solubilizado em tampéo TE (pH 8,0) (Tabela
4). ApOs a extracdo, o material foi quantificado quanto a concentracdo de DNA e pureza
da amostra pelo espectofotbmetro NanoDrop® ND1000. O DNA estoque foi

armazenado a -20°C, enquanto que o DNA diluido (10ng/ pL) foi armazenado a 4°C.

Tabela 4. Protocolo de extragdo de DNA vegetal de acordo com o protocolo do fabricante do produto
DNAzoI® .

Procedimento Solucdes e volumes Centrifugacgéo
0,3 mL Plant DNAzol + 0,19 de tecido
1. Extracao vegetal pulverizado: 0,3mL 12.000 x g 10 min
cloroférmio
2. Precipitagao de DNA fg(t))g/inadante + 0,225mL de etanol 5.000 x g 4 min
3. 0,3mL solugéo Plant DNAzol-etanol .
Lavagem de DNA 0.3mL de etanol 75% 5.000 x g 4 min
4. Solubilizacdo de DNA Tampéo TE (pH8) 12.000 x g 4 min

3.2.2 Amplificacao e seqlienciamento

As andlises moleculares foram realizadas atravées das seqUéncias dos
espacadores internos de transcritos do DNA ribossomal nuclear, conhecidos como ITS
(internal transcribed spacer). O ITS é subdividido em dois segmentos: ITS1 e ITS2
(Figura 7). As seqUéncias utilizadas para analise foram obtidas por amplificagdo através

da técnica de Reacdo em Cadeia da Polimerase (PCR) e posterior sequenciamento. As
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sequéncias para as espécies Utricularia alpina (AB212117), U. vulgaris (EF526385),
U. intermedia (DQ225109) e U.geminiscapa (EF526399), pertencentes ao grupo
interno; e Genlisea repens (AB212115), G. hispidula (AB212112), G. violacea
(AB212116) e G. lobata (AB212113), pertencentes ao grupo externo, foram obtidas de
Degtjareva et al. (2006; GenBank) e Shimai & Kondo (2007; GenBank).

—_— —_—
ITS5 ITS 3
............ 18 S TS 1 58S IS 2 26S .oreeeieeres
ITS 2 / ITS 4 /
«— -—

Figura 7. Esquema dos espacadores intergénicos ITS1 e ITS2 e localiza¢do dos respectivos iniciadores
de acordo com White el al. (1990).

As amplificacdes das sequéncias de interesse foram realizadas utilizando
iniciadores universais para as regides ITS1 e ITS2 (Tabela 5). Para a reacdo de
amplificacdo foram utilizados: tampéo 5X, 25 mM de MgCl,, seis pmoles do iniciador
senso e seis pmoles do iniciador anti-senso, 100 mM de dNTPs; 1 U de Taq polimerase
e 10 ng de DNA. Para algumas amostras foi adicionado 1 pL de DMSO 5%, para
melhorar a eficiéncia das amplificacdes. As reacfes de amplificacdo tinham um total de
25 pL e foram submetidas a uma desnaturacdo inicial de 95 °C por 1 minuto, seguido de
35 ciclos a 92 °C por 1 minuto para desnaturacédo; 48 °C por 30 segundos para o
anelamento e 72 °C por 1 minuto para a extensao da sequéncia e por ultimo 70 °C por
10 minutos. (Procedimento semelhante a Miranda, et al., 2007) O resultado da
amplificacdo foi visualizado através da técnica de eletroforese em gel de agarose 2%

utilizando o marcador de peso molecular 100pb da marca Promega como padréo.
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Tabela 5. Iniciadores universais da regido ITS utilizados para amplificacéo das regifes espacadoras ITS1
e ITS2 de acordo com White et al.(1990).

Regido Iniciadores Sequéncias

Senso ITS-5 5 GGA AGT AAAAGT CGT AAC AAG G 3

ITS1
Anti-senso ITS-2 5 GCTGCG TTCTTC ATC GAT GC 3’

Senso ITS-3 5" GCA TCG ATG AAG AACGCAGC 3
ITS2
Anti-senso ITS-4 5" TCC TCC GCT TAT TGA TAT GC 3’

O material amplificado foi purificado de acordo com o protocolo do Kit de
purificacdo GFX ™ (GE Healthcare). Para a reacdo de amplificacdo para
sequenciamento utilizou-se 1,5 pL de iniciador a seis pmoles de concentragédo, 1 pL de
save money (Tris-HCI 200mM — pH9 e MgCl, 5mM) e 1 pL de Big Dye® Terminator v3.1
(Kit Applied Biosystems), cerca de 100 ng de DNA e H,O MilliQ completando o volume
final de 10 pL. Esta reacao incluiu uma desnaturacéo inicial de 96 °C por 1 minuto e
posteriormente 40 ciclos com 96 °C por 15 segundos; 50 °C por 15 segundos e 60 °C
por 3 minutos. Para a precipitacdo do material amplificado utilizou-se 40 pL de
isopropanol 65% e 200 pL de etanol 60% para lavagem do DNA. O sequienciamento foi
realizado em sequenciador automético ABI 3100 (Perkin Elmer). A fidelidade e
gualidade das sequéncias (Apéndice C e D) foram analisadas pelo aplicativo
Phredphrap (EWING et al., 1998) e Blast (ALTSCHUL et al., 1990). Ja a manipulacao e
checagem foram realizadas com o programa BioEdit 7.0.5.3 (HALL, 1999) e clustal W
(THOMPSON et al., 1994).

3.3 ANALISE FILOGENETICA MORFOLOGICA E MOLECULAR

Tanto a filogenia morfolégica quanto a molecular e a combinada foram realizadas

de acordo com os critérios da parcimonia utilizando o aplicativo POY versdo 3.0
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(GLADSTEIN & WHEELER, 2001). As andlises foram realizadas em clusters de 14 nés
formados por Pentium IV (3GHz e 512 Mb de RAM cada), conectados em paralelo e
gerenciados pelo sistema PVM (SUNDERAM, 1990).

Para a analise morfologica foi realizada uma busca heuristica com 10 réplica 10
construcdes por réplicas. Os rearranjos dos ramos foram baseados no TBR (do inglés
tree bisection and reconection). As adi¢cdes dos taxons foram aleatérias e os caracteres
foram considerados como ndo ordenados e de igual peso.

As anadlises moleculares foram realizadas de acordo com o método de
Otimizacao Direta (OD; WHEELER, 1996; JANIES & WHEELER, 2002) que mantém as
premissas da parcimbnia. Neste método as topologias baseadas nas sequéncias
nucleotidicas foram construidas sem a existéncia de um alinhamento prévio, e os indels
foram considerados como objeto de variagdo das sequiéncias genémicas. Nas analises
moleculares e combinadas foram atribuidos parametros de custo para GAPSs, e relacdo
entre transi¢cdes:transversdes de acordo com a uma matriz de sensibilidade (ou espaco
de analise sensu(PHILLIPS et al., (2000)) com valores gradativos (1, 2, 3 e 4 para
GAPs e 1:1, 1:2, 1:3 e 1:4 para a relacao transicfes:transversdes). O espaco dessas
analises foi de 16 conjuntos de penalidades, como resultado de quatro variantes para
cada parametro utilizado (matriz 4 x 4).

A congruéncia das analises das diferentes matrizes foi mensurada pelo
Incongruence Length Difference (ILD; FARRIS et al., 1995; modificado por WHEELER,
1999). O suporte dos ramos foi inferido pelos indices de sensibilidade (IS) (que calcula
a frequéncia de cada clado nas 16 arvores geradas pelos conjuntos de penalidades,
como proposto por Miranda et al. (2005)), pelo indice de Bremer (decay indices;
Bremer, 1988) e pelo Bootstrap (FELSENSTEIN, 1985), esse ultimo somente na andlise
morfologica. O enraizamento dos cladogramas foi realizado pelo método do grupo-
externo (NIXON & CARPENTER, 1993), com espécies do género Genlisea e
Pinguicula. Os cladogramas resultantes foram desenhados com o programa TreeView (
PAGE, 2001) e Mesquite 1.12 (MADDISON & MADDISON, 2006).
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4 RESULTADOS

4.1 ANALISE FILOGENETICA: MORFOLOGIA

A topologia resultante da matriz morfolégica (Tabela 6) que utilizou 75 caracteres
morfologicos (Tabela 7), obteve 144 arvores mais parcimoniosas com 616 passos, dos
quais todos os caracteres foram informativos. Destas arvores também foi gerado um
consenso semi-estrito, cujos valores do indices foram : indice de consisténcia, IC =
0.247; indice de homoplasia, IH = 0.753 e indice de retencao, IR = 0.671 (Figura 8).

De acordo com os valores de bootstrap, 37,5% dos clados tiveram sustentacéo
acima de 80%, enquanto 62,5% variaram entre 50 a 79%. Os valores do indice de
Bremer foram desde 1 a 8, também se desconsiderando o grupo externo.

Na arvore obtida, ambos os subgéneros do género Utricularia sdo monofiléticos
(Polypompholyx e Utricularia) e a maioria das secdes estdo distribuidas em clados de
boa resolucdo e, consequentemente, as politomias sdo menos frequentes. Neste
resultado, desconsiderando as secdes monotipicas, 7 sec¢des sdo parafiléticas:
Phyllaria, Setiscapella, Aranella, Meionula, Australes, Nigrescentes, Mirabiles e
Psyllosperma; e 13 sdo mondofiléticas: Polypompholyx, Pleiochasia, Oligocista,
Avesicaria, Utricularia, Vesiculina, Avesicarioides, Choristotecae, Steyermarkia, Foliosa,

Orchidioides, Iperua.
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Figura 8: Cladograma de consenso semi-estrito a partir de 144 arvores mais parcimoniosas com 616
passos. Topologia baseada em matriz de caracteres morfolégicos. Os quadros coloridos representam as
secBes pertencentes ao género Utricularia. Valores do suporte dos ramos: superiores referentes ao
Bootstrap, inferiores em italico referente ao indice de Bremer.
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Tabela 6. Matriz baseada na morfologia de 81 taxons de Lentibulariaceae (grupo interno Utricularia e
grupo externo Genlisea e Pinguicula) utilizando 75 caracteres morfolégicos com estados binarios ou multi
(-= estado do caracter inaplicado; ? = auséncia de informacéao).

111111111122222222223333333333444444444455555555556666666666777777

Taxon/Node 123456789012345678901234567890123456789012345678901234567890123456789012345

U. multifida 001020233111100000000210103100010023001010000020110431032116001211000100300

U. tenell 001020233111100000000210103100010023001010001020110431032116001211000100300

U. westonii 0010202331111000000002100030000-0023001010000020112431032116001211000000300

U. dichotoma 001000233110100000000010013400020023000010201000103321022100141211100100300

1

U. violacea 001020233171000000000210013001020023103010300000103431022114130101000100300

U. menziesii 001020233110100000000210013000020023101010200000020431040115140011100000300

U. minutissima 001001000032520242000010013700000100000010001000000431022100110011100110300
1

U. hirta 001001020032520242000010013700000000001110001001000431022105140101100100300
1

U. lateriflora 001001020032520242000010013700030000001010001001000431020110140021100100300
1

U. simplex 001001100032520242000010013700030000001010301001000431020110110211100010300
1 2

U. caerulea 001001100032520242000010013601000010102010011000100431000110120010100000303
1 2 3

U. bracteata 001000233121100000000010013601000010100010011000113431010110010111100000300

U. livida 001001000032520242000010022501030000001010001000110431020110010101100000300
1 4

U. sandersonii 401001000032520242000010022501030000000010001000103431000114010101100100300
1 23 2

U. pubescens 001001000032520242000010022501030010121010001000023331000100010101100100300

4 1 2

U. podadena 001000233100010000000010011000030100001110000101112331010112011211110100300

U. simulans 001001000032520242000010011000030000011010011000023001010100010011100100300
1

U. blanchetii 001001000032520242000010011000030000021010001000000111020101020101000100300
1

U. laciniata 001001000032520242000010011000030002021010001000113321023101020020100100300
1

U. puroureoc 001001020032520242000010011000030000001010001000110321020101020101100100300
1

U. partheno 001001000032520242000010011000030001021010001000110111000102041121100100300
1 2
U. tenuissima  001001000032520242000010011000030000001010001000010321020102040010000110303

1
U. praelonga 001000233101000000000010003201030101011011010000100111010102010101100100340
U. longifolia 001000233100200100000010003201030000001011000000000431020102011101100000340

4 2
U. huntii 001000233120400100000010003200030100001011000000100431020102030121110100340
U. amethystina 001000233120100001000010103201030000001011000000112431122100010101110100100
1
U. tricolor 001000233120400110000010103201030000001011000000100431120102010101100100110
U. chrysantha 001001000032520242000010013800130000001010001000000331013100020101100100000
1 3
U. fulva 001001000032520242000110013800030000001010001000100431013104010100000100000
1
U. meyeri 001001000032520242000111103200030000001010011000000431010003020100100110100
U. erectiflora 001001000032520242000011103200030000001010011000002431010000010100100110100
1
U.laxa 001001000032520242000011103200030000001010000000000431010000010101100000100
1
U. mannii 20001023310???00??000010003200030000001010000000110431012110010011100110?10
U. alpin 000010233120200101000010003200030000001010000000000431000102011101100100110
2
U. quelchii 000010233100100100000010003200030000001010300000000431040112010101100100110
2

U. campbelliana 200010233120200110000010003200030000001010300000000431040112011101100100110

U. nephrophylla 401000233100301110000010003100030000000010000100000431004102011111100100101
1 1 2



Taxon/Node

cCccCc

OOCcc

reniformis

nelumbifolia

. humboldtii
. guyanensis
. juncea

. nana

. peranomala
. brachiata

. steenisii

. striatula

. appendi

. viscosa

. neottioides
. oliveriana
. mirabilis

. heterochroma
. determannii

. chorist

rigida
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. pussilla

limosa
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. foliosa
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. warmingii
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cucullata
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111111111122222222223333333333444444444455555555556666666666777777
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Tabela 7. Lista dos 75 caracteres morfoldgicos utilizados para a elaboragao da matriz morfolégica. A
codificagdo dos caracteres foi binaria ou multiestados.

1. Forma de vida (0) terrestre ; (1) aquatica ; (2) epifita; (3) reofitica; (4) litofita | Multi-estado
(rupicola).

2. Raizes adventicias (0) ausente ; (1) presente . Binario

3. Rizéides (0) ausente; (1) presente. Binério

4. Apressorios em ramos de | (0) ausente; (1) presente. Binério

apaéio.

5. Estoldo (0) filiforme igual a todo o estoldo; (1) base em forma de | Multi-estado
tuberculos; (2) ausente.

6. Filocladios (0) ausente ; (1) presente . Binario

7.Disposigao dos ramos | (0) alternos ; (1) verticilados ; (2) ausente. Multi-estado

fotossintetizantes

8. Forma dos ramos | (0) inteiro foliaceo ; (1) filiformemente ramificado ; (2) pinado | Multi-estado

fotossintetizantes foliaceo; (3) inaplicavel.

9. Apice dos ramos (0) arredondado ; (1) Unica seta ; (2) bifido; (3) inaplicavel. Multi-estado

10. Folhas (0) ausente ; (1) presente . Binério

11. Disposigao das folhas (0) alternas - ao longo do estoldo; (1) rosetas - na base do | Multi-estado
pedudnculo; (2) espiral - na base do peddnculo; (3) inaplicavel.

12. Peciolo (0) evidente ; (1) ndo evidente ; (2) inaplicavel. Multi-estado

13. Formato das folhas (0) linear ; (1) espatulada ; (2) oblongo -eliptica; (3) reniforme; (4) | Multi-estado
circular; (5) inaplicavel.

14. TIpo de lamina foliar inteira (0) n&o lobado ; (1) pinado-lobado ; (2) inaplicavel. Multi-estado

15. Estomatos na face adaxial da | (0) ausente ; (1) presente . Binério

folha

16. Espessura foliar (0) membranacea ; (1) firme ; (2) inaplicavel. Multi-estado

17. Nervuras foliar primaria (0) pinada; (1) actinédroma; (2) acrédroma; (3) uUnica; (4) | Multi-estado
inaplicavel.

18. Nervura foliar secundaria (0) terminal; (1) anastomosada; (2) inaplicavel. Multi-estado

19. Folhas com tricomas | (0)ausente; (1) presente . Binario

digestivos na superficie adaxial

20. Tipo de armadilha (0) forma globosa utriculifera; (1) forma de hélice com esferas | Multi-estado
proximo a base (ampola); (2) ausente.

21. Tipo de glandula digestiva (0) armadas -quadrifides; (1) globular . Binario

22. Localizag&o do utriculo (0) estoldes ; (1) ramos; (2) base do pedunculo; (3) ausente. Multi-estado

23. Disposicao dos utriculos na | (0) terminal - &pice das estruturas; (1) lateral - ao longo das | Multi-estado

estrutura vegetativa estruturas; (2) ausente.

24. Apéio do utriculo (0) pedunculado; (1) séssil a subsséssil; (2) inaplicavel. Multi-estado

25. Protuberancia na base do [ (0) ausente; (1) presente. Binério

utriculo

26. Posigdo da boca do utriculo (0) basal - voltado para a base do utriculo; (1) lateral - quase 90 | Multi-estado
graus com relagdo a base; (2) terminal - voltado para o lado
contrario da base; (3) ausente.

27. Apéndice ventral do utriculo (0) inteiro setiforme ; (1) duplo setiforme ; (2) aglomerado | Multi-estado
glandular; (3) ausente.

28. Apéndice dorsal do utriculo (0) Unico subulado ; (1) unico bifido; (2) duplo subulado ; (3) | Multi-estado
alado unico; (4) alado duplo; (5) aglomerado glandular; (6) conico;
(7) protuberancia multicelular; (8) ausente.

29. Ramificagbes no apéndice | (0) ausente ; (1) presente . Binario

dorsal

30. Tricomas no apéndice dorsal (0) ausente ; (1) presente . Binario

31. Estruturas setiformes na | (0) ausente ; (1) presente . Binario

regido dorsal do utriculo




Caracteres
32. Apéndices laterais do utriculo

33. Cémara flutuadora na base
do pedunculo

34. Tricomas glandulares no
pedunculo floral

35. Tipo de escama

36. Margem das escamas

37. Posigao das bracteas florais
38. Margem das bracteas florais
39. Forma da bractea floral

40. Tricomas nas bracteas

41. Bracteolas florais

42. Ligacdo entre bracteas e
bracteolas

43. Inflorescéncia

44. Disposicgéo floral no eixo

45. Pedicelo floral

46. Pedicelo do fruto

47. Numero de lobos no célice
48. Tricomas no calice

49. Relagao dos lobos do célice
50. Forma lobo inferior do calice
51. Forma lobo superior célice
52. Margem do lobo inferior
calice

53. Margem do lobo superior
célice

54. Nervuras no calice

55. Margem hialina no célice

56. Coloragéo da corola

57. Labio inferior da corola

58. Posi¢do do labio inferior da
corola

59. Giba no labio inferior da
corola

60. Labio superior da corola

61. Constricdo na regido central
da corola

62. Apice do
corola

63. Tamanho do célcar

64. Forma do céalcar

65. Apice do calcar

66. Androceu - forma do filete

67. Androceu - forma da abertura
da teca

68. Tricoma glandular no pistilo
69. Margem do labio inferior do
estigma

70. Forma do labio superior do
estigma

71. Forma da capsula

72. Tipo de fruto

73. Tipo de deiscéncia da
capsula

74. Forma da semente

labio  superior

75. Celulas da testa

Estados

(0) aglomerado glandular ; (1) alado inteiro; (2) alado fimbriado;
(3) ausente.
(0) ausente; (1) presente.

(0) ausente ; (1) presente .

(0) basifixa ; (1) basisoluta ; (2) ausente.

(0) inteira ; (1) denticulada; (2) fimbriada ; (3) ausente.

(0) basifixas; (1) basisoluta - peltada; (2) ausente.

(0) inteira; (1) fimbriada; (2) denticulada; (3) ausente.

(0) linear; (1) oval; (2) rombica; (3) quadrada; (4) tubular; (5)
circular; (6) ausente.

(0) ausente; (1) presente.

(0) ausente ; (1) presente .

(0) livres ; (1) conadas (inteira a parcialmente) ; (2) ausente.

(0) racemo alterno; (1) monocasio; (2) racemo verticilado; (3)
ausente.

(0) distantes; (1) agrupadas.

(0) evidente; (1) ndo-evidente (flor séssil-subssésil).

(0) ereto ; (1) retroflexo.

(0) dois; (1) cinco; (2) quatro.

(0) ausente; (1) presente.

(0) igual a subigual; (1) diferente.

(0) oval ; (1) oblongo ; (2) circular.

(0) oval ; (1) deltoide ; (2) oblongo; (3) circular.

(0) inteiramente fimbriado ; (1) inteiramente denticulado ; (2)
apice denticulado; (3) apice bifido; (4) inteiro.

(0) inteiramente fimbriado; (1) inteiramente denticulado; (2) apice
denticulado; (3) inteiro.

(0) proeminentes ; (1) ndo evidente.

(0) ausente ; (1) presente .

(0) alvo ; (1) amarelo ; (2) lilas a roxo; (3) rosa; (4) vermelho.

(0) inteiro ; (1) 2-lobado ; (2) 3-lobado com lobos iguais a
subiguais; (3) 4 5 lobos; (4) 3-lobado com lobo central reduzido.
(0) galeado ; (1) néo galeado .

(0) presente - proeminente ; (1) ausente - obscuro .

(0) oblongo; (1) transversalmente oblongo; (2) circular -
arredondado; (3) quadrado; (4) bilobado; (5) oval-deltoide; (6)
bifido.

(0) ausente; (1) presente.

(0) agudo; (1) arredondado; (2) truncado; (3) obcordado; (4)
emarginado.

(0) maior que corola; (1) menor que corola.

(0) cilindrico; (1) subulado; (2) saciforme.

(0) agudo ; (1) arredondado ; (2) bifido.

(0) ereto ; (1) curvado .

(0) confluente ; (1) distinta .

(0) ausente ; (1) presente .
(0) inteiro ; (1) ciliado .

(0) ligulado; (1) obsoleto.

(0) globosa; (1) alongada.

(0) deiscente; (1) indeiscente.

(0) por poro; (1) valvas; (2) circuncidada; (3) abertura ventral
longitudinal.

(0) globosa; (1) cilindrica - alongada; (2) prismatica; (3)
lenticulada; (4) ovoide compressa.

(0) reticulada; (1) multicelular - alongada; (2) multicelular
dimensional - alas; (3) liso.

Tipos de
Codificagao
Multi-estado

Binério
Binario

Multi-estado
Multi-estado
Multi-estado
Multi-estado
Multi-estado

Binario
Binario
Multi-estado

Multi-estado

Binario
Multi-estado
Binario
Multi-estado
Binario
Binério
Multi-estado
Multi-estado
Multi-estado

Multi-estado
Binario
Binario
Multi-estado
Multi-estado
Binario
Binario

Multi-estado

Binario
Multi-estado
Binario
Multi-estado
Binario
Binério
Binario

Binério
Binario
Binario
Binario
Binario
Multi-estado

Multi-estado

Multi-estado
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4.2 ANALISE MOLECULAR E COMBINADA

4.2.1 Anélise molecular isolada

Na analise utilizando apenas a matriz molecular (com as regides ITS1 e ITS2 do
rDNA), os 16 parametros de custo apresentaram topologias similares (Figura 9) e
valores de ILD variando de 0,14 a 0,05 (Tabela 8). O parametro que apresentou 0 maior
valor de incongruéncia foi 1:1:1 (custos para gap: transicdo: transversao) com ILD de
0,14 que corresponde a topologia com caracteres mais homoplasticos (Figura 11 -B).

Diferentemente o parametro mais congruente foi 4:4:1, com valor de ILD igual a
0,05. Nesta topologia, como grupo basal encontra-se a espécie U. alpina da secao
Orchidioides. A secdo Utricularia forma um grupo parafiético, pois suas espécies estao
no mesmo clado das outras secbes do género Utricularia. As secOes Foliosa e
Psyllosperma formam grupos monofiléticos. As sec¢des Vesiculina e Iperua
aparentemente estdo em ramos distintos. Essa Ultima € grupo irmdo da secédo
Psyllosperma, enquanto a primeira é grupo-irmao da sec¢éo Foliosa (Figura 11, indicado
com um circulo). Mas, para verificar o suporte destes clados, uma maior amostragem
se mostra necesséria. Os valores de suporte dos ramos estdo apresentados no

cladograma (Figura 11).

4.2.2 Anélise combinada (morfologia + molecular)

Na analise combinando os dados da matriz morfoldgica e da molecular (com as
regides ITS1 e ITS2 do rDNA), os 16 parametros de custo também apresentaram
topologias com relativa congruéncia tanto entre as topologias moleculares, quanto nas
topologias combinadas (Figura 10). Os valores de ILD estdo presentes na Tabela 8.

Como atribuido para a andlise molecular isolada, o parametro com indices mais
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congruentes é o 4:4:1. Esse ultimo parametro (4:4:1) foi o escolhido para as
discussdes, uma vez que apresentou os dados mais congruentes (Figura 11 - 1). Os

valores de suporte estao representando no cladograma (Figura 9).

Tabela 8. indices de Incongruéncia (ILD) de acordo com os comprimento dos cladogramas das anélises
moleculares (ITS) e morfolégicas (MORFO) isoladas e combinadas (COMB). O comprimento dos ramos
da analise molecular esta4 de acordo com os 16 parametros de custos para gap: transicdo: transversao
(primeiro 1:1:1 até 4:4:1). Parametro em roxo com menor indice de incongruéncia e parametro em azul
com maior indice de incongruéncia.

ANALISE | CUSTOS | ITS MORFO | COMB | SOMA ILD

1 111 2791 616 2972 3407 0,1464
2 121 3124 616 3311 3740 0,1296
3 131 3201 616 3390 3817 0,1260
4 141 3201 616 3390 3817 0,1260
5 211 3780 616 3983 4396 0,1037
6 221 4664 616 4859 5280 0,0866
7 231 5137 616 5335 5753 0,0784
8 241 5325 616 5524 5941 0,0755
9 311 4453 616 4671 5069 0,0852
10 321 5648 616 5851 6264 0,0706
11 331 6415 616 6631 7031 0,0603
12 341 6945 616 7137 7561 0,0594
13 411 4945 616 5168 5561 0,0760
14 421 6469 616 6681 7085 0,0605
15 431 7408 616 7597 8024 0,0562
16 441 8167 616 8356 8783 0,0511

Como grupo mais basal esta representada a se¢do Orchidioides com a espécie
U. alpina. As espécies da secédo Utricularia formam um grupo parafilético, enquanto as
secoes Foliosa e Psyllosperma formam grupos monofiléticos. A secdo Vesiculina esta
como grupo-irméo do clado formado pelas se¢des Foliosa e estas do clado Psylloperma

+ Iperua. (figura 11, representado com um circulo).
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GHISPIDULA GHISPIDULA GREPENS ALPINA
GREPENS GREPENS ALPINA GREPENS
GLOBATA GVIOLACEA GHISPIDULA GHISPIDULA
GVIOLACEA GLOBATA GLOBATA GVIOLACEA
ALPINA ALPINA GVIDLACEA GLOBATA
GEMINISCAPA INTERMEDIA INTERMEDIA INTERMEDIA
VULGARIS GEMINISCAPA 4':: GEMINISCAPA 4':: VULGARIS
INTERWEDIA VULGARIS VULGARIS GEMINISCAPA
FOLIOSA CUCULLATA FOLIDSA FOLIOSA
BREVISCAPA AMETHYSTINA BREVISCAPA BREVISCAPA
CUCULLATA TRICOLOR CUCULLATA CUCULLATA
AMETHYSTINA FOLIOSA TRICOLOR TRICOLOR
TRICOLOR BREVISCAPA AMETHYSTINA AMETHYSTINA
PRAELONGA PRAELONGA PRAELONGA PRAELONGA
HISPIDA HISPIDA HISPIDA HISPIDA
RENIFORMIS RENIFORMIS RENIFORMIS RENFORMIS
Custo 111: 0,1464 Custo 121: 0,1296 Custo 131: 0,1260 Custo 141: 0,1260
GVIOLACEA GHISPIDULA GVIOLACEA GVIOLACEA
GLOBATA ALPINA GLOBATA GLOBATA
GHISPIDULA GREPENS ALPINA ALPINA
ALPINA GVIOLACEA GREPENS GHISPIDULA
GREPENS GLOBATA GHISPIDULA GREPENS
VULGARIS GEMINISCAPA GEMINISCAPA VULGARIS
GEMINISCAPA VULGARIS L yuoams GEMINISCAPA
INTERMEDIA INTERMEDIA INTERMEDIA INTERMEDIA
TRICOLOR AMETHYSTINA FOLIDSA BREVISCAPA
AMETHYSTINA TRICOLOR BREVISCAPA FOLIOSA
CUCULLATA CUCLLLATA CUCULLATA CUCILLATA
FOLIOSA FOLIOSA TRICOLOR AMETHYSTINA
BREVISCAPA BREVISCAPA AVETHYSTINA TRICOLOR
PRAELONGA PRAELONGA PRAELONGA HISPIDA
HISPIDA HISPIDA HISPIDA PRAELONGA
RENIFORMIS REMIFORMIS REMIFORMIS REMIFORMIS
Custo 211: 0,1037 Custo 231: 0,0866 Custo 241: 0,0784 Custo 241: 0,0755
ALPINA GHISPIDULA GHISPIDULA GREPENS
E GREPENS 4| E GVIOLACEA 4| E ALFINA GHISPIDULA
GHISPIDULA GLOBATA GREPENS GLOBATA
GVIOLACEA GREPENS GVIOLACEA GVIOLACEA
GLOBATA ALPINA GLOBATA ALPINA
GEMINISCAPA VULGARIS GEMINISCAPA VULGARIS
L Jiowms GEMINISCAPA VULGARIS GEMINISCAPA
CUCULLATA INTERMEDIA INTERMEDIA INTERMEDIA
PRAELONGA AMETHYSTINA AMETHYSTINA BREVISCAPA
HISPIDA TRICOLOR TRICOLOR FOLIOSA
INTERMEDIA CUCULLATA CUCULLATA, CUCULLATA
FOLIOSA FOLIOSA FOLIOSA AMETHYSTINA
BREVISCAPA, BREVISCAPA BREVISCAPA TRICOLOR
TRICOLOR PRAELOHGA PRAELONGA PRAELONGA
AMETHYSTINA HISPIDA HISPDA HISPIDA
RENIFORMIS RENIFORMIS RENIFORMIS RENIFORMIS
Custo 311: 0,0852 Custo 321: 0,0706 Custo 331: 0,0603 Custo 341: 0,0594
piSEEEEEEEEEEEEEEEEEEEEEEE®
. .
.
GVIOLACEA GVIOLACEA GLOBATA : GVIOLACEA L
GLOBATA E GLOBATA GVIOLACEA = GLOBATA :
GHISPIDULA I_L_[ GHISPIDULA GHISPIDULA 2 GREPENS H
ALPINA ALPINA GREPENS GHISPIDULA [
GREPENS GREPENS ALPINA [ ALPINA =
VULGARIS ,— VULGARIS VULGARIS = GEMINISCAPA :
GEMINISCARA GEMINISCAPA GEh‘IIPHSCAF‘ﬁ\: VULGARIS u
CUCULLATA INTERMEDIA INTERMEDIA = INTERMEDIA L
PRAELONGA CUCULLATA FOLIOSA = FOLIOSA H
HISPIDA TRICOLOR. BREVISCAPA ¢ BREVISCAPA w
INTERMEDIA AMETHYSTINA CUCULLATA 4 CUCULLATA =
FOLIOSA #}I{JESTSET”U: ?g;EgT‘SETH‘JA :
BRCVISCARA i PRAELONGA ® PRAFLONGA =
AMETHYSTIN/ HISPIDA HISPIDA HISPIDA .
RENIFORMIS RENIFORMIS RENIFORMIS : REMIFORMIS =
: :
: .
H .
Custo 411: 0,0760 Custo 421: 0,0605 Custo 431: 0,0562 : Custo 441: 0,0511 :
assEEEEEEEEEEEEEEEEEEEEEE

Figura 9. Cladogramas baseados na analise molecular, considerando 16 parametros de custos para
gaps: transicdes: transversdes e valores de ILD. Cladograma no quadro rosa é o mais congruente.
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GHISPIDULA
GREPENS
GVIOLACEA
GLOBATA
ALPINA
GEMINISCAPA
VULGARIS
INTERMEDIA
FOLIOSA
BREVISCAPA
CUCULLATA
TRICOLOR
AMETHYSTINA
PRAELONGA
HISPIDA
REMIFORMIS

GVIOLACEA

o GLOBATA GLOBATA
gkgggg GVIOLACEA GVIOLACEA
GHSPDULA GREPENS S
s GHISPIDULA GHISPIDULA
ALPI ALPINA ALPINA
GEMINISCARA GEMINISCAPA VULGARIS
WLE%?;?EI% " VULGARIS GEMINISCAPA
p INTERMEDIA INTERMEDIA
FOLIOSA FOLIDSA FOLIOSA
ESE\U \LSL%EA BREVISCAPA BREVISCAPA
CUCULLATA CUCULLATA
TRICOLOR AMETHYSTINA AMETHYSTINA
,SHE;TSISEEA TRICOLOR TRICOLOR
HISPIDA HISPIDA
HSPDA PRAELONGA PRAELONGA
RENIFORMIS RENFORMIS RENIFORMIS

Custo 111: 0,1464 Custo 121: 0,1296 Custo 131: 0,1260 Custo 141: 0,1260

GHISPIDULA GVIOLACEA ALPINA
GREPENS GLOBATA GREPENS
GVIOLACEA GREPENS GHISPIDULA
GLOBATA GHISPIDULA GVIOLACEA
ALPINA ALPINA GLOBATA
VULGARIS VULGARIS E GEMINISCAPA
GEMINISCAPA GEMIMISCAP. VULGARIS
IMTERMEDIA INTERWMEDIA CUCULLATA
FOLIOSA FOLIOSA E\RS,CI;%E“GA
/l BREVISCAPA A
ESE‘L’JF&JF‘I’;A CUCULLATA ggﬁggEDm
TRICOLOR TRICOLOR
ANMETHYSTINA AMETHYSTIN BREVISCAPA
PRAELONGA PRAELONGA TRICOLOR
HISPIDA HISPIDA AMETHYSTINA
REMIFORMIS RENIFORMIS RENIFORMIS

Custo 211: 0,1037 Custo 231: 0,0866 Custo 241: 0,0784 Custo 241: 0,0755

Al
il

GVIOLACEA
GLOBATA
GHISPIDULA
ALPINA
GREPENS
VULGARIS
GEMINISCAPA
INTERMEDIA
TRICOLOR
AMETHYSTINA
CUCULLATA
BREVISCAPA
FOLIOSA
HISPIDA
PRAELONGA
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Figura 10. Cladogramas baseados na andlise molecular e morfolégica combinada, considerando 16
parametros de custos para gaps: transi¢cdes: transversdes e ILD. Quadro verde com arvore mais
congruente.
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5 DISCUSSAO

5.1 A TAXONOMIA BASEADA NA MORFOLOGIA

A classificacdo e subdivisdo do género Utricularia € um tema muito discutido
desde o século XIX, periodo em que muitas novas espécies foram encontradas e
descritas. Os oito principais trabalhos que discutem e propdem classificacdes para o
grupo em niveis geneéricos e infra-genéricos sdo os de Rafinesque (1938); De Candolle
(1844), Benjamin (1847), Kamienski (1895), Barnhart (1916), Komiya (1973) e Taylor
(1986, 1989), sendo este ultimo o adotado neste trabalho.

Nos estudos filogenéticos recentes o subgénero Utricularia, como circunscrito por
Taylor (1986), aparece como parafilético. Entretanto, j& no nivel infra-genérico, a
maioria das sec¢des formam grupos monofiléticos, mantendo-se a sua circunscricao
tradicional. Em oposicdo a esses estudos, a arvore obtida neste trabalho mostra ambos
0s subgéneros, Utricularia e Polypompholyx, como circunscritos por Taylor (1986),
formando grupos monofiléticos. Para as sec¢bes, contudo, os resultados aqui
encontrados corroboram os estudos anteriores, demonstrando o monofiletismo da
maioria das sec¢des (Figura 8).

Nos estudos de Jobson & Alberts (2002), Jobson et al. (2003), Miller & Borsch
(2005) e Mdller et al. (2000, 2004, 2006) e Guisande et al. (2007), onde a parafiletismo
do subgénero Utricularia é evidenciado, trés grandes clados sdo formados para as
espécies do género Utricularia. sendo que apenas no trabalho de Miller & Borsch
(2005) foi sugerido que cada clado fosse considerado um subgénero: Polypompholyx,
Bivalvaria e Utricularia. A causa para essa segregacao seria a presenca de parte do
subgénero Utricularia, correspondente a sec¢do Pleiochasia, como grupo-irmédo do
subgénero Polypompholyx. Uma situacdo que pode ter influenciado nesse resultado é a
baixa amostragem de espécies representantes dos dois subgéneros tradicionais, pois
foram utilizadas apenas uma espécie do subgénero Polypompholyx e duas espécies da

secao Pleiochasia.
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Em oposicdo, no presente trabalho, o total de trés espécies para cada
subgénero, Utricularia e Polypompholyx, foram amostradas para a analise morfoldgica.
Essa amostragem mais completa provavelmente contribuiu para que os resultados
apontassem, ao contrario dos estudos anteriores, o monofiletismo desses subgéneros.

A topologia obtida na analise morfoldgica aqui apresentada demonstrou que o
subgénero Polypompholyx esta incluido em um clado que possui um suporte de 97 / 4
(bootstrap / bremer) e contém duas sec¢des também monofiléticas (Figura 8). Algumas
caracteristicas presentes neste clado, que sustentam as descricbes de Taylor (1989)
sdo: a presenca de 4 lobos no calice, folhas dispostas em rosetas e auséncia de
estoldo e rizéides. Em contrapartida, o subgénero Utricularia esta posicionado em um
clado sustentado por indices menores (51/ 3), e esse reune algumas caracteristicas
como o calice 2-lobado, a presenca de rizéides e estolao.

Sobre as secdes pertencentes ao subgénero Utricularia, a maioria dos resultados
corrobora a proposta de Taylor (1986,1989), porém, em alguns casos, O
posicionamento filogenético das espécies ndo sustenta os rearranjos por ele proposto
(Figura 8).

A secao Pleiochasia, que forma um grupo monofilético, esta representada como
grupo irmao da secao Phyllaria, grupo parafilético, devido a presenca da espécie U.
striatula em um clado distinto (Figura 8). A relacdo entre estas secdes nunca foi
proposta e as caracteristicas que sustentam os clados sao as bracteas basisolutas, as
inflorescéncias Unicas a ramos verticilados e os lobos do calice distintos, sendo o
superior com forma circular. Phyllaria foi descrita como grupo irmao de Nigrescentes
nas filogenias anteriormente propostas (JOBSON & ALBERT, 2002 e JOBSON et al.
2003) e, na atual topologia, apenas uma das espécies de Phyllaria manteve essa
relacdo (U. striatula + U. bracteata). Nas descricdbes de Taylor (1989) as secoes
Phyllaria e Nigrescentes contém caracteristicas similares, porém o autor ndo aceitou
essas como significativas para agrupa-las.

As espécies da secdo Setiscapella formam um grupo parafilético que € grupo
irmao do clado que reune diferentes se¢bes do subgénero Utricularia (Figura 6, ramos
em roxo). As espécies dessa secao sao dificeis de ser identificadas, ja que alguns

caracteres diagnosticos propostos podem se sobrepor. Porém, na opinido de Taylor
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(1986, 1989), a secdo forma um grupo natural com caracteristicas particulares. Nos
trabalhos de Jobson & Alberts (2002) e Jobson et al. (2003) a se¢éo Setiscapella forma
também um grupo parafilético, mas o motivo neste caso € por conter a se¢cdo Avesicaria
no mesmo clado.

A secao Steyermarkia, que € monofilética, tem relacéo direta com as espécies de
Setiscapella, e ambas sec¢des ja foram publicadas por Barnhart (1916) como uma Unica,
mas posteriormente em Taylor (1989) as espécies U. aureomaculata e U. steyermarkii
foram segregadas em uma nova secgao por ter a forma da semente e as folhas com
nervuras multiplas.

O clado que reune as secdes Psyllosperma, Foliosa, Orchidioides e Iperua, de
acordo com a filogenia morfologica, € congruente as analises filogenéticas moleculares
realizadas por Jobson & Alberts (2002), Jobson et al. (2003), Miller & Borsch (2005) e
Mdiller et al. (2004 e 2007) (Figura 12). Nestes trabalhos todos os clados apresentaram
valores de consisténcia dos ramos acima de 95%, porém, no presente trabalho, esse
clado ndo apresenta valor de consisténcia significativo. De todas essas sec¢des, apenas
Psyllosperma (proposta como uma nova secdo em TAYLOR, 1986) forma um grupo
parafilético, por conter uma de suas espécies inserida no clado da secéo Foliosa. Nos
outros estudos, a relacdo entre ambas essas se¢fes também é descrita. De acordo
com as descri¢cdes de Taylor (1989), a similaridade entre essas se¢des, Psyllosperma e
Foliosa, se restringe ao grao de pdlen, porém, de acordo com a arvore aqui obtida, a
proximidade das secbes também € sustentada pela forma arredondada da folha,
disposicdo das folhas na base do pedinculo e a forma dos apéndices dorsais dos

utriculos.
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Umannii — Chelidon
r Ubracteata ~ — Nigrescentes
L Ustriatula Phyllaria
Upraelonga
Ulongifolia ‘ Psyllosperma
Uhuntii
Uamethystina .
U tricolor | Foliosa

Figura 12. Parte do cladograma de consenso estrito, baseado nos caracteres morfolégicos para o género
Utricularia, ilustrando o relacionamento entre as se¢des Chelidon, Nigrescentes, Phyllaria, Psyllosperma,
Foliosa, Orchidioides e Iperua.

As secOes monofiléticas Iperua e Orchidioides, aqui representadas no mesmo
clado descrito acima, estdo presentes, da mesma forma, nos cladogramas propostos
por Jobson & Alberts (2002) e Jobson et al. (2003). Diferentemente, Miller & Borsch
(2005) e Miiller et al. (2004 e 2007) apresentam a secao Iperua como parafilética uma
vez que a espécie U. humboldtii encontra-se presente no clado da secdo Orchidioides.
Essa ultima proposta é coerente a unificacdo destas secdes como propostos por
Kamiénski (1895) e incoerente a segregacdao feita por Taylor (1986), cuja espécie tipo
utilizada para a formacdo da secéo Iperua € a propria espécie U. humboldtii. No caso
destas duas sec¢Oes, existem algumas caracteristicas morfolégicas que sustentam
esses grupos como monofiléticos, como a forma da corola e da semente. Porém, h&a
caracteristicas que as agrupam, como utriculos com apéndice duplo e subulado, folhas
distintas e forma de vida epifitica. Se considerarmos a distribuicdo geografica destas, a
segregacdo também pode ser aplicada, pois as espécies de Iperua sao restritas
América do Sul, com uma distribuicdo mais austral, enquanto que as espécies de

Orchidioides ocorrem do Norte do Brasil até a América Central.
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O clado politbmico que contém as secOes Calpidisca e Lloydia € sustentado
pelos indices de bootstrap/bremer = 60/2 (Figura 13). Esse mesmo clado é proposto por
Muller et al. (2004) e Miuller & Borsch (2005) com bootstrap de 100% e ambas as
secdes sdo monofiléticas. Antes da publicacdo de Taylor (1986), as espécies
pertencentes a estas secfes estavam agrupadas em uma Unica secao chamada
Calpidisca (determinada por KOMIYA, 1973). Alguns dos caracteres que reinem estas
espécies na topologia morfolégica, como utriculos com aglomerados glandulares na
regido dorsal e ventral, a abertura terminal, calices desiguais e corola sem giba
proeminente, também sdo descritos para Calpidisca sensu Komiya (1973). Em
contrapartida, as caracteristicas morfologicas propostas por Taylor (1986), que

segregou as secdes, nao encontram respaldo na presente analise.

Uchrysantha | Enskide
Ufulva
- Uminutissima — Meionula
Usimplex — Australes
Ucaerulea — Nigrescentes
58 Uhirta — Meionula
Ulateriflora — Australes
51 Utenuissima — Martinia
1
— Ulivida i
60 Usandersonii | Calpldlsca
2 “— Upubescens — Lloydia
75 Umeyeri . .
Uerectiflora | OI'QOC|Sta
4 [ Ulaxa

1 —LL
2 Unana

Figura 13. Parte do cladograma de consenso estrito, baseado nos caracteres morfolégicos para o género
Utricularia, ilustrando o relacionamento entre as se¢Bes Enskide, Meionula, Australes, Nigrescentes,
Meionula, Australes, Aranella, Martinia, Calpidisca, Lloydia, Oligocista, Stylotheca, Stomoisia, Benjaminia.

— Benjaminia

A secédo Aranella, proposta por Taylor (1986) a partir do antigo género Aranella
(BARNHART, 1916), forma um grupo parafilético devido a presenca da secdo Martinia

no mesmo clado da espécie U. simulans (Figura 13). No trabalho de Taylor (1986) a
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justificativa para separar a espécie U.tenuissima (Martinia) da secdo Aranella, foi
baseada na diferenca da forma dos utriculos, da capsula e das sementes. Porém, no
presente trabalho ndo foram encontrados subsidios morfolégicos para a separagao
dessas secdes, pois muitas outras semelhancas as unem. Na topologia atual, a
morfologia que define o clado com ambas as sec¢bes €: o formato da margem do célice,
gue pode variar de denticulado (no apice até toda a margem) a fimbriado dependendo
da espécie, a presenca do apéndice ventral e dos dorsais subulados nos utriculos e a
margem convexa (formando uma moldura) ao redor do androceu e gineceu. Essas
caracteristicas podem ser suficientes para propor a jungcao destas secdes e minimizar o
namero de se¢des monotipicas dentro do género Utricularia.

A secdo Oligocista € a mais representativa em numero de espécies dentro do
género Utricularia. Dentre todas as secdes existentes, esta forma um grupo monofilético
em quase todas as hipoteses filogenéticas, com altos valores de suporte dos ramos
(JOBSON & ALBERTSs (2002); MULLER & BORSCH (2005); MULLER et al. (2004 e
2006)), incluindo a topologia baseada na morfologia obtida neste trabalho (figura 13).
Corroborando as descri¢cdes elaboradas desde De Candolle (1844) até Taylor (1986,
1989), a secdo forma um grupo natural com caracteristicas distintivas para o seu
reconhecimento como: o formato galeado da corola, calcar longo e subulado, lobos do
calice similares e geralmente encobrindo a capsula.

Geralmente, o grupo-irmdo da secao Oligocista também mantém os mesmos
taxons, variando apenas suas relagbes (Figura 13). Esses sao U. nana da secao
monotipica Benjaminia e U. juncea da secdo Stomoisia. A secdo Stylotheca (U.
guyanensis), que esta sendo utilizada pela primeira vez para inferir a filogenia, também
aparece como grupo irméo destas duas secoes.

Apenas nos trabalhos de Jobson & Albert (2002) e Jobson et al. (2003), U.nana
aparece inserida no clado de Oligocista e mantém a secdo parafilética. No mesmo
trabalho U. juncea, € encontrada num clado distinto junto com U. chrysantha (Eskide).
Diferentemente, o trabalho de Miuller & Borsch (2005) representa as se¢fes Stylotheca
e Benjaminia como irmds de Oligocista, mas mantém o monofiletismo dessas, e 0

mesmo ocorre na arvore do presente estudo (Figura 13).
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As espécies da secdo Eskide estdo representadas num clado politdmico
juntamente com o clado das sec¢des Oligocista e associadas mais o clado das se¢cdes
Australes, Meionula, e Nigrescentes e o clado das se¢6es Calpidisca + Lloydia. (Figura
11). Mas como citado anteriormente, Eskide ja foi representada no clado que contém a
secéao Oligocista (JOBSON et al., 2003).

Nas discussdes feitas por Taylor (1989), o autor afirma que ha similaridade entre
todas estas secfes (Oligocista, Stomoisia, Benjaminia e Eskide). Algumas secles
contém estruturas semelhantes e mais discretas, como a estrutura da bractéola e as
glandulas internas do utriculo encontradas nas se¢des Eskide e Oligocista, ou mais
evidentes, como Benjaminia e Stomoisia, que possuem célice muito semelhante, com
nervuras proeminentes, e forma galeada da corola, encontrada em todas as secoes
anteriormente citadas, com excec¢éo de Eskide.

Independente das similaridades, o0 mesmo autor segregou algumas espécies
(TAYLOR, 1986) com a justificativa que algumas caracteristicas morfolégicas sdo muito
discrepantes. Somente a se¢cdo da espécie U. guyanensis foi proposta como monotipica
por De Candolle (1844) por apresentar um formato muito alongado tanto do estilete,
quanto do filete, exclusivo para a espécie, além de glandulas digestivas internas como
padrdo morfolégico distinto para a secao.

De acordo com todas as propostas anteriores talvez nédo seja conveniente incluir
todas as secdes junto com Oligocista, mas sim agrupar as sec¢des monotipicas
(Benjaminia e Stylotheca) e com apenas poucas espécies (Eskide e Stomoisia) em uma
Unica.

No clado com as se¢Bes Meionula, Australes e Nigrescentes, todas estas estédo
representadas como parafiléticas (Figura 13). Destas, apenas a secdo Nigrescentes foi
restabelecida por Komyia (1973), enquanto as outras foram recentemente descritas.

A secdo Meionula é representada como parafilética (Figura 13) devido a
presenca da espécie U. hirta no mesmo clado da espécies U. lateriflora da sec¢éo
Australes. O mesmo ocorreu em outro clado com as outras espécies das mesmas
secoes, porém acrescido da espécie U. caerulea da secao Nigrescentes. De acordo
com Taylor (1986) as espécies destes grupos (Meionula e Australes) pertenciam a uma

Unica secao, poréem em 1989 ele optou por segrega-las alegando existir diferencas nas
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caracteristicas rizéides, utriculos, bracteas, flores e sementes. Mas de acordo com a
atual hipotese essas caracteristicas ndo foram suficientes para manter a segregacao.

Em contrapartida a secdo Nigrescentes, que € reconhecida como um grupo
natural (KOMYIA, 1973) apresenta suas espécies em dois clados muito distintos e ndo
relacionados. Uma (U. caerulea) esta no mesmo clado das se¢des Meionula e Australes
enquanto a espécie U. bracteata esta no clado com a se¢éo Phyllaria.

O Jdltimo clado a ser discutido relne as espécies que possuem habito
diretamente ou parcialmente relacionado com ambientes aquaticos e ramos

fotossintetizantes especializados.

Uviscosa —_ Sprucea
[ Uperanomala — Kamienskia
L Uappendiculata— Qljveria
Umirabilis . .
Uheterochroma | Mirabiles
Ulimosa — Nelipus
— Uneottioides . .
I ) o | Avesicaria
Uoliveriana
Uspruceana — | ecticula
Ugibba
Uolivacea
Ubreviscapa
Ubenjaminiana Utricularia
L Ufoliosa
Uwarmingii
Uhydrocarpa
Urigida | Avesicarioides
Utetraloba
Udetermannii

1

Uchoristotheca | Choristothecae

Figura 14. Parte do cladograma de consenso estrito, baseado nos caracteres morfolégicos para o género
Utricularia, ilustrando o relacionamento entre as se¢des Sprucea, Kamienskia, Oliveria, Mirabiles,
Nelipus, Avesicaria, Lecticula, Utricularia, Vesiculina, Avesicarioides e Choristotecae.

A secédo Utricularia nos trabalhos de Jobson & Alberts (2002) e Jobson et al.
(2003) é representada por clados distintos, formando um grupo parafilético. Nestes
mesmos trabalhos, U. olivacea aparece como grupo irmdo da secdo Vesiculina.
Inicialmente Kamienski (1895) colocou U. olivacea e U. biovularioides como

pertencentes ao género Biovularia, porém estas foram inseridas na se¢édo Utricularia
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posteriormente, por possuirem forma da corola e forma dos utriculos semelhante as
espécies desta secao.

Na hip6tese proposta pela analise como também nas de Miuller & Borsch (2005),
a secdo € monofilética, com suporte de 60% e 100% respectivamente (Figura 14).
Ambos os resultados confirmam a identidade do grupo que possui sementes
leticuladas, ramos fotossintetizantes submersos e utriculos com apéndices dorsais
ramificados ou com tricomas pedunculados na sua superficie.

Como grupo irméo de Utricularia esta a secdo Vesiculina, que também agrupa
espécies aquaticas com ramos fotossintetizantes, porém diferem da secdo Utricularia
por possuirem utriculos sem apéndices, corola cuculada e utriculos dispostos nas
extremidades dos ramos fotossintetizantes verticilados (Figura 14).

Assim como a secao Oligocista, Vesiculina forma um grupo monofilético com
altos indices de bootstrap, jacknife e bremer em todas as propostas ja feitas para o
género (JOBSON & ALBERTSs, 2002; JOBSON et al., 2003; Miiller & Borsch, 2005;
Mdller et al., 2004 e 2007; GUISANDE, 2007). A Unica variacdo que ocorre com esta
secao é a relacdo com as outras secfes de Utricularia. Em alguns trabalhos a secao é
grupo-irmdo do clado Setiscapella (MULLER & BORSH, 2005), enquanto aqui é
relacionada com as sec¢des Utricularia e Lecticula.

Neste mesmo clado das espécies aquaticas estdo distribuidas em grupos
monofiléticos nas sec¢bes Avesicaria, Avesicarioides (com valores de bootstrap acima
de 90%) e Choristothecae e como parafilética a se¢cdo Mirabiles. Morfologicamente,
essas secdes eram agrupadas pela forma de vida reofitica, ramos caulinares com
apressorios e flores lobadas (3 a 4-lobos).

Concordando com as segregacdes propostas por Taylor (1989) e Komiya (1973)
as secdes monofiléticas ficaram em clados distintos na andlise aqui proposta, pois
outras caracteristicas foram mais relevantes que a forma reofitica, assumida
anteriormente como a caracteristica morfolégica mais significativa para o agrupamento
destas espécies.

No geral, a topologia aqui apresentada néo se diferenciou muito das propostas
feitas por Taylor (1989). As diferencas que foram aqui reveladas poderdo servir como

base para novas propostas de rearranjos e, preferencialmente, para minimizar as
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secBes monotipicas, que compreende quase /3 das secdes existentes. Nova propostas
de organizacgdo do grupo ja eram esperadas pelo mesmo autor, principalmente por ser
um grupo com tanta variabilidade morfoldégica e com grandes chances de descobertas

de espécies novas.

5.2 A HISTORIA EVOLUTIVA DOS PADROES MORFOLOGICOS EM
UTRICULARIA

A hipétese filogenética baseada em caracteres morfoldgicos para Utricularia
apresentou padrées de evolucdo congruentes com algumas propostas anteriores
baseadas em caracteres moleculares como as sequéncias do DNA de cloroplasto
(JOBSON et. al., 2003) e regides do DNA plastidial (MULLER & BORSCH, 2005).

Conseqguentemente a homologia primaria inferida para o grupo pode apresentar
um resultado satisfatério para a histéria evolutiva dos caracteres estudados,
independente do grupo possuir complexas estruturas vegetativas e de dificlil
determinacédo (RUTISHAUSER & Isler, 2001) e codificacdo. Segundo Forey & Kitching
(2000) deve haver cuidado com o método de codificacdo dos caracteres uma vez que
estes podem gerar diferentes resultados.

A problemética encontrada na definicdo dos caracteres homologos em Utricularia
se assemelha aos do grupo Podostemaceae como descrito por Rutishauser (1999).

Como proposto a seguir, estudos sobre evolucdo dos caracteres no grupo séo
discutidos nos trabalhos de Jobson et al. (2003) e Muller & Borsch (2004).

5.2.1 Forma de vida

Com base na arvore mais parcimoniosa proposta (Figura 15) fica possivel inferir

que das diferentes formas de vida encontradas em Utricularia a condicdo mais primitiva
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é a forma terrestre (Figura 15, clado em branco), semelhante aos géneros considerados
grupo-irméo (Genlisea + Pinguicula). Mas como descrito por Miller & Borsch (2005) e
GUISANDE et al. (2007) ser terrestre ndo implica a auséncia completa de agua, uma
vez que todas as espécies do género necessitam um minimo de 4gua para capturar 0s
organismos.

A partir dos ancestrais terrestres evoluiram formas de vida diferentes, juntamente
com outras caracteristicas morfolégicas. Mas, na maioria dos casos, as espécies que
possuem outras formas de vida, com excecdo das espécies aquaticas flutuantes,
também podem crescer como terrestres.

O epifitismo (Figura 15, clados em verde) apresenta multiplas origens a partir de
ancestrais terrestres. Essas evolucdes distintas apresentadas no cladograma
corroboram com as diferentes variacdes morfoldgicas que permitem a adaptagéo a esta
forma de vida. As diferentes pressfes seletivas a que estas espécies estdo expostas
também podem influenciar na variabilidade morfolégica observada e,
consequentemente, nas distintas evolu¢cbes. Em algumas espécies epifitas, uma
estrutura semelhante a um tubérculo desenvolve-se na base do estoldo. Sugere-se que
essa modificagdo na estrutura caulinar sirva para 0 armazenamento de nutrientes e
agua, permitindo-as sobreviver mesmo quando expostas ao estresse hidrico
caracteristico do habitat epifitico (TAYLOR, 1989 e ADLASSNIG et al. 2005).

A forma de vida litofita ou rupicola € a que possui 0 maior nimero de linhagens
independentes (Figura 15, clados em preto). Provavelmente essa variabilidade pode
estar relacionada aos diferentes tipos de habitats rochosos disponiveis. Segundo Taylor
(1989), algumas dessas espécies podem ser consideradas como epifitas facultativas,
por serem encontradas, também, sobre troncos de arvores. Nos ambientes mais
umidos, essas espécies podem ser encontradas associadas com alguns grupos de
musgos e com espécies de Sellaginela, como é o caso das espécies da secao Iperua.
Em alguns casos, essas espécies também podem estar aderidas ao substrato terrestre.
Uma outra evolucdo independente desta forma de vida € a do clado formado pelas

espécies da secdo Phyllaria corroborando o trabalho de Muller & Borsch (2005).
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Figura 15. Cladograma de consenso semi-estrito a partir de 144 &rvores mais parcimoniosas com 616

passos. Representacao da evolucédo do carater forma de vida.
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De acordo com Muller & Borsch (2005) as formas de vida litofitica e epifitica
estdo estreitamente relacionadas. Essa relacdo aqui esta representada no clado que
une as secdes Iperua (rupicola) e Orchidioides (epifita), semelhantes morfologicamente
e quanto a distribuicdo geogréfica.

Os hébitos exclusivos de ambientes aquaticos estdo representados por uma
Gnica origem, formando um grupo monofilético (Figura 15, clados em azul e amarelo).
Todavia, todas as filogenias j4 propostas para o grupo (JOBSON & ALBERT 2002,
JOBSON et al., 2003; Muller & Borsch, 2005 e Muller et al., 2004 e 2007) as Utricularias
com forma de vida aquatica sdo representadas como as mais derivadas, porém

pertencem a grupos parafiléticos (Figura 16).

Avesicaria B
Vesiculina

Pleiocasia

Setiscapella

Nelipus Avesicarioides

§ r Avesicaria
Orchidioides
E Foliosa
Oiigocista —
Avesicarioides ]
Benfaminiana Aranella
] Stomuoisia | Calpidisca
Enskide Oligocista
Aranella p.p.
Calpidisca B
—E Lioydia
— Australes Setiscapella
_l: z:i; ::;:” tes L Steyermarkia
Aranelia p.p. T)rchidioides
— Pleiochasia ,f:;:g :s a
|- Polypompholyx
Genlisea Genlisea

Figura 16. Cladogramas exemplificando a evolucdo dos habitos reofiticos (azul) e aquatico (amarelo).
Arvore A: extraida do trabalho de Mduller et al. (2006) compilando as propostas filogenéticas para o
género. Arvore B: resumo da topologia baseada em caracteres morfolégicos do presente estudo.
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Dentre os habitos aquaticos, o reofitico € plesiomorfico (Figura 15). Este habito
se diferencia dos outros habitos aquaticos por ser restrito a ambientes rochosos
submetidos a agua corrente. A estrutura morfolégica que permite a aderéncia é
conhecida como apressorio. No cladograma esta estrutura também é plesiomoérfica para
0 grupo das aquaticas (Figura 16, ponto laranja) sendo posteriormente perdida para as
espécies do clado das aquéticas flutuantes. U. spruceana (Lecticula) (Figura 16, ponto
azul).

J4 as formas de vida aquaticas suspensas e/ou parcialmente fixas formam um
grupo monofilético (se¢bes Lecticula, Utricularia e Vesiculina), diferentemente do habito
reofitico que é parafilético (Figura 15). Em ambos os trabalhos de Jobson et al. (2003)
e Muller & Borsch (2005) a forma de vida aquatica suspensa apresentou mais de uma
origem, em virtude da presenca da secdo Setiscapella no mesmo clado que a sec¢éo
Vesiculina.

De acordo com Taylor (1989) e Rutischauser (1998) um dos grupos de aquaticas
(secéo Utricularia) tem os ramos dispostos dicotomicamente enquanto no outro (secéo
Vesiculina) possui ramos verticilados. No clado descrito no trabalho atual, essa
modificagdo sustenta ambas as se¢cdes como monofiéticas.

Essa flexibilidade para a adaptacdo a diferentes ambientes esta diretamente
relacionada com a especializagdo das estruturas vegetativas (Figura 17). Quanto mais
especializadas essas estruturas, maior a chance das espécies alcancarem ambientes
diferenciados e menos concorridos para obtencdo de alimento (JOBSON & ALBERT,
2002).
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Figura 17. Hip6tese evolutiva das formas de vida presentes no género Utricularia, baseada na topologia
do atual trabalho. Esquemas das espécies modificadas de Taylor (1989).

5.2.2 Estruturas carnivoras associadas ao habito

Darwin (1875), afirmou que as espécies com estruturas alternativas de obtencao
de nutrientes poderiam se estabelecer em ambientes distintos que suprissem as
necessidades para sua sobrevivéncia.

De acordo com as topologias propostas para Lentibulariaceae (MULLER et al.
2004 e 2007) a evolucdo dos utriculos ocorreu a partir de um grupo ancestral que
continha folhas adesivas, semelhantes as das espécies de Pinguicula (Figura 18). Ja a
forma do desenvolvimento destas estruturas utriculiferas ainda é controversa. H4 duas
hipGteses para o processo de desenvolvimento desta estrutura, que sdo sugeridas na
Figura 19: (1) origem a partir de uma modificacéo foliar, pelo processo de epiascidiase
como proposta para as armadilhas de queda encontrada em outros grupos de plantas
carnivoras (JUNIPER, et al. 1989) (Figura 19 A - B) e (2) como uma estrutura
pertencente a folha (Figura 19 - C).
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De acordo com Jobson e Albert (2002) independente da hipGtese assumida, a
evolucdo da estrutura de captura das Utricularia pode estar relacionada com mudancas
em genes regulatérios das estruturas vegetativas, jA que o género possui uma taxa
maior de evolucédo, quando comparado a outras Angiospermas.

Considerando as duas hipéteses, e assumindo que os utriculos possuem uma
Gnica origem evolutiva, é possivel chegar a uma conclusdo. Se os utriculos fossem
apenas estruturas foliares consequentemente esses seriam exclusivamente associadas
as folhas. Nas descricbes da espécie Pinguicula utricularioides uma estrutura que
lembra a forma de utriculo, na face adaxial da folha foi encontrada, porém essa idéia
nao teve boa aceitagdo (TAYLOR, 1989).

Como observado nas espécies do género e no cladograma, os utriculos podem
ser encontrados em diferentes locais, desde ramos fotossintetizantes considerados por
Taylor (1989) e Rutchauser, (1989) como folhas até estruturas caulinares como o
estoldo e rizdides. Assim, a hipétese 1, que assume 0 processo de epiascidiase ao
longo do tempo seria a mais provavel. Para aqueles utriculos que néo praticam a
fotossintese, uma possibilidade seria a perda desta caracteristica. Para que essa
hipGtese seja corroborada, serdo necessarios estudos adicionais, analises
ontogenéticas e buscas por fosseis.

Tricomas glandulares digestivos também evoluiram e aprimoraram a eficiéncia
da atividade carnivora. No clado dos géneros Pinguicula e Genlisea tais tricomas
possuem formato pedunculado e suas células terminais possuem formato de cabeca,
diferentemente do género Utricularia, que contém células alongadas, conhecidas como
glandulas armadas ou quadrifidas. As células do presentes em Utricularia sdo mais
desenvolvidos, que nos outros géneros, provavelmente pelo fato da estrutura estar
associada a remocdo de agua para fora do utriculo (PLACHNO et al., 2007). A
especializacdo do género leva 0 mesmo autor a concluir que Utricularia tende a ser o
grupo mais derivado dentro da familia por suas glandulas bifidas e quadrifidas terem
todas as funcdes (secrecao, absorcao, parte da atividade de eliminacdo de agua) em

uma Unica estrutura mais complexa, que é o utriculo (JUNIPER et al.,1989).
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Figura 18. Cladograma de consenso semi-estrito a partir de 144 arvores mais parcimoniosas com 616
passos. Representagdo da evolucdo do carater tipo de armadilha.
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Figura 19. Hip6teses para o desenvolvimento da estrutura carnivora. (A) esquema sobre epiascidiase
extraido de Juniper et al. (1989). (B) esquema sobre hip6tese de epiascidiase para Utricularia. (C)
esquema para hipotese dos utriculos serem estruturas foliares

5.2.3 Caracteres morfolégicos vegetativos

Das estruturas vegetativas no género Utricularia os utriculos sdo os mais
variaveis morfologicamente. Existem aproximadamente 10 morfotipos que, de acordo
com Taylor (1986 e 1989), sdo fundamentais para a delimitacao taxondmica no nivel de
secao.

Alguns morfotipos sao exclusivos para alguns clados, sugerindo um Unico evento
evolutivo para esta estrutura (Figura 20): (1) o clado da secdo Calpidisca + Lloydia
reune os utriculos com aglomerados glandulares nas regifes dorsais e ventrais; (2) as
formas dos grupos basais que contém apéndices alados laterais e dorsais (subgénero
Polypompholyx) corroborando com os estudos de Jobson & Albert (2002); e (3) no
clado das sec¢des Pleiochasia a forma com apéndices fimbriados nas regides dorsais e
laterais € exclusiva, porém esta caracteristica foi perdida para o clado da sec¢éo
Phyllaria.

O clado das secBes Aranella + Martinia retne os utriculos com um (nico
apéndice dorsal e apéndice duplo a bifido na regido ventral. Esse mesmo clado j& foi

apresentado nos trabalhos de Jobson & Alberts (2002).
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Figura 20. Cladograma de consenso semi-estrito, de 144 &rvores mais parcimoniosas. Representacdo da
evolucao dos utriculos.
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Os utriculos que ndo apresentam apéndices aparentemente tiveram duas origens
distintas. Uma delas agrupou as secdes Stomoisia, Benjaminia e Stylotheca, que
formam um clado distinto, porém grupo-irmdo da secao Oligocisra que apresenta
apenas dois apéndices dorsais subulados. Um outro evento ocorre exclusivamente para
a espécie U. viscosa. Como Jobson & Albert (2002) ndo consideraram a espécie U.
viscosa em sua andlise, essa forma de utriculo formava um grupo monofilético diferente
da topologia, aqui apresentada.

Os apéndices duplos dorsais sdo, geralmente, os mais freqlentes dentro do
género. Esta estrutura, de acordo com o cladograma € plesiomorfica para um grande
clado grupo-irméo da espécie U. podadena dos clados do subgénero Polypompholyx e
dass secdes Pleiocasia + Phyllaria. No decorrer da evolugdo do grupo algumas
espécies perderam esses apéndices ou desenvolveram outras formas mais
especializadas. As espécies que matem o apéndice duplo na regido dorsal pertencem a
diferentes secdes como mostra o cladograma da figura 20, formando um grupo
parafilético, e confirmando os resultados de Jobson & Alberts (2002).

De todas as formas de utriculos, a com apéndices duplos dorsais € a de maior
dificuldade na identificacéo, estéril. Em alguns casos é possivel confundir determinados
taxons com os das secdes Setiscapella, Psyllosperma e Foliosa, que possuem
variacdes na forma dos apéndices duplos dorsais, demandando atencao as estruturas
reprodutivas para evitar equivocos.

Sobre a secédo Utricularia, h& controvérsia em relacdo a estrutura dos utriculos.
Taylor (1989) comenta sobre a grande diversidade morfolégica dentro desta secédo e a
grande semelhanca entre a forma do utriculo. Porém, é possivel encontrar uma grande
variedade morfolégica utricular, existindo espécies com utriculos semelhantes aos
encontrados em taxons de diferentes secdes, e.g. Setiscapella (U. gibba dependendo
da populagéo), outras com pequenos tricomas na margem da boca (U. foliosa), outras
com longos tricomas (U. benjaminiana) ou até mesmo um grande dimorfismo na mesma
espécie (U. gibba e U. foliosa). Apesar dessa diversidade de formas, o cladograma a
forma do utriculo (em geral setuoso) para a secdo Utricularia aparece em um grupo

monofilético.
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A abertura dos utriculos, que permite a entrada dos microorganismos e de agua,
possui uma resolucéo incerta quanto a forma mais basal. Provavelmente a boca com
abertura basal, corresponde ao estado pleisiomorfico do género (Figura 19), e € a Unica
forma encontrada no subgénero Polypompholyx (grupo mais basal). Essa forma de
abertura ndo é exclusiva desse subgénero, surgindo em mais dois eventos distintos: (1)
para o clado da secdo Oligocista +Stylotheca + Benjaminia exxcluindo a secéo
Stomoisia e (2) no clado das sec¢des Pysillosperma + Foliosa + Iperua + Orchidioides.

No subgénero Utricularia a forma plesiomorfica da abertura € a lateral (Figura
21), sendo também a mais frequente nas espeécies de Utricularia como um todo. A
abertura terminal surge em trés diferentes eventos evolutivos. Essa caracteristica foi
representada na matriz morfolégica proposta no trabalho de Muller et al. (2004), mas
nao foi discutida na topologia.

A localizacdo dos utriculos varia de grupo para grupo e pode estar relacionada
com a estabilizagdo das estruturas vegetativas do grupo (TAYLOR, 1989). Nas
espécies mais basais, que ainda ndo tinham suas estruturas caulinares desenvolvidas
(estoldes ou ramos), os utriculos sdo encontrados na base do pedunculo, posicdo de
onde surgem as folhas em disposicdo rosulada (Figura 22). Posteriormente, com o0
surgimento e desenvolvimento dos estolfes e dos filocladios, os utriculos ampliaram
seu campo de distribuicdo. Nesse mesmo cladograma a localizagdo dos utriculos nos
ramos fotossintetizantes aparece como um Unico evento evolutivo, apesar de que
muitas espécies deste clado também apresentam utriculos nos estol6es. Embora nao
seja uma caracteristica discutida em outros estudos filogenéticos do grupo (MULLER et
al., 2006) a localizacdo dos utriculos nas outras topologias parece formar varios grupos

parafiléticos.
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Figura 21. Cladograma de consenso semi-estrito a partir de 144 arvores mais parcimoniosas, com 616

passos. Representacdo da evolucdo do carater abertura dos utriculos.

Quando se compara a forma de vida com a localizacdo dos utriculos, as
hipoteses sédo similares. As espécies aquaticas geralmente apresentam seus utriculos
nos ramos fotossintetizantes que ficam submersos na agua. Nas formas terrestres os

utriculos séo distribuidos tanto nos filocladios quanto nas estruturas caulinares. As
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epifitas e rupicolas sé possuem utriculos nos estoldes ou nos ramos associados
(RUTISHAUSER, 1989). No presente trabalho, a relagdo do ambiente com a posicéo
dos utriculos parece ser congruente.

As estruturas caulinares (estoldes, filocladios e ramos fotossintetizantes) sao
descritas apenas para o subgénero Utricularia, com excecdo de algumas espécies da
secdo Pleiochasia. Esse resultado corrobora os estudos de Jobson et al. (2003),
Jobson & Alberts (2002), Muller & Borsch (2005) e Mdiller et al. (2004).

As estruturas aqui consideradas como filocladios (REIFENRATH et al. (2006) e
GUISANDE et al. (2007)) e que foram descritas por Taylor (1989) como folhas
verdadeiras apresentam uma Unica origem (Figura 22 - B), sendo uma sinapomorfia
com as secdes mais derivadas de Utricularia. O mesmo ocorreu com 0S ramos
fotossintetizantes. E provavel que o desenvolvimento dessas estruturas contribua para
ampliar a distribuicdo geografica das espécies e seu estabelecimento nos mais diversos
ambientes.

As raizes verdadeiras sdo ausentes no género e a funcdo dessa estrutura foi
assumida por outros 6rgdos, como 0s proprios ramos caulinares e as armadilhas
(SLACK, 2000 apud ADLASSNIG et al., 2005). A presenca de rizoides, de origem
caulinar é uma plesiomorfia para o género Utricularia, porém estes sédo perdidos em
dois eventos distintos: para as plantas com habito aquatico e para as espécies epifitas

e rupicolas, que possuem estolao bem desenvolvido.
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Figuras 22. Cladograma de consenso semi-estrito a partir de 144 arvores mais parcimoniosas, com 616
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A eficiéncia na absor¢éo de nutrientes, realizada tanto pelas raizes quanto pelas
estruturas carnivoras pode estar diretamente relacionada com as caracteristicas do
ambiente em que estas espécies se encontram. Este caso € explicado no trabalho de
Pringsheim & Pringsheim (1967 apud ADLASSNIG et al. 2005) que afirma que espécies
de U. gibba sobrevivem melhor quando obtém nutrientes através da captura de presas
e ndo da absorcdo de nutrientes no solo. Outros grupos que possuem tanto as
estruturas de captura quanto as raizes (espécies de Drosera) apresentaram um melhor
desempenho nutricional quando utilizados nutrientes capturados pelas armadilhas
(ADAMEC, 2002). Em Nephentes, quanto mais pobre em nutrientes for o solo, maiores
sdo as armadilhas de captura (ELLISON & GOTTELLI, 2002). Sendo assim, o
desaparecimento das raizes pode estar diretamente relacionado com a especializacao
na obtencao de nutrientes pelas armadilhas, no aprimoramento das funcdes de suporte
e obtencdo de outros nutrientes pelas estruturas caulinares e nas caracteristicas do
local em que as espécies se encontram.

As folhas verdadeiras sdo caracteristicas plesiomérficas para o género, incluindo
0 grupo-externo (Figura 23 — A,). Nos grupos mais basais as folhas sdo pequenas,
geralmente espatuladas e estdo dispostas em formato de roseta, similar ao grupo-
externo. Aparentemente, com o surgimento dos estolées as folhas ampliaram sua
distribuicdo sobre o eixo vegetativo. Em alguns grupos néo relacionados, as folhas
ainda se dispdem na base do estolao.

As folhas com maior amplitude de limbo, aparentemente estéo relacionadas com
0s habitos epifitos e rupicola como nas sec¢bes Orchidioides e Iperua (Figura 23 - B).

A camara flutuadora é uma caracteristica exclusiva das espécies aquaticas de
Utricularia, porém estas ndo formam um grupo monofilético e sua origem ainda €
inexplicavel. Tudo indica que a separacdo dessas espécies se dé por caracteristicas

autapomorficas.
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Figura 23. Cladograma de consenso semi-estrito a partir de 144 arvores mais parcimoniosas com 616

passos. A. Representacao da evolugdo da caracteristica filotaxia. B. Forma do limbo foliar.
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5.2.4 Caracteres morfoldégicos reprodutivos

Utriculariada mesma forma que os outros géneros de Lentibulariaceae tem como
sinapomorfia caracteristicas presentes nas Asterides (Endress, 2001) como flores
zigomorfas, célice gamossépalo variando no numero de lobos, persistente no fruto,
corola gamopétala, bilabiada e sempre calcarada.

As estruturas reprodutivas sdo formadas por dois estames paralelos e proximos
ao gineceu geralmente globoso com ovario unilocular e estigma bilabiado, além da
variabilidade morfolégica dos grédos de polen (FISCHER et al.,, 2004; TAYLOR, 1989;
LOBREAU-CALLEN et al., 1999 e HUYNH, 1968). Estudos sobre a evolucdo das
caracteristicas reprodutivas se restringem ao trabalho de Jobson et al. (2003).

A forma mais plesiomérfica de inflorescéncia € do tipo racemo alterno, com
namero pequeno de flores (entre 1 a 6) (Figura 24). Essa caracteristica se mantém para
guase todas as espécies do género, porém o numero de flores varia de 1 até 20. No
clado Pleiochasia + Phyllaria (excluindo a espécie U. striatula), grupo-irmao das
espécies mais basais, a inflorescéncia se dispde em verticilos. J4 as espécies com 0
racemo tipo monocasio surgem em diferentes grupos ao longo da evolucdo. A forma da
inflorescéncia nunca foi discutida nas filogenias propostas. Somente Taylor (1989)
comenta sobre a exclusividade das inflorescéncias verticiladas para o grupo Pleiochasia

Bracteas florais sédo caracteristicas exclusivas no género Genlisea e Utricularia
(Figura 25 - A). Provavelmente o aparecimento desta estrutura esté relacionado com a
presenca de uma inflorescéncia mais especializada. As duas formas existentes no
grupo possuem uma evolugdo um pouco controversa. De acordo com a topologia atual
a forma basifixa € a mais plesiomorfica enquanto a forma basisoluta aparentemente
surgiu em trés eventos distintos (Figura 25 — A, ramos de coloracdo azul). Juntamente
com as bracteas surgiram as bractéolas (Figura 25 - B), porém esta caracteristica foi
perdida para um grupo de espécies e posteriormente houve uma reversao para a
presenca da mesma para dois clados distintos (Figura 25 - B). No trabalho de Jobson et

al. (2003) as bractéolas foram perdidas em um Unico evento, pois as sec¢des Setiscapel
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Figura 24. Cladograma de consenso semi-estrito a partir de 144 arvores mais parcimoniosas com 616
passos. Representacao da caracteristica tipo de inflorescéncia.

Utricularia, Vesiculina, Nelipus e Avesicaria formam um grupo monofilético, diferente da

atual topologia apresentada.
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Para algumas secdes como Foliosa e Psyllorperma e para a espécie U.
peranomala (se¢do Kamienskia), tanto as bracteas quanto as bractéolas aparecem
conatas. Nas descrigcbes de Taylor (1989) o autor ndo chega a uma conclusao sobre a
origem das bracteas e bractéolas a ponto de considera-las como uma Unica estrutura
de margem irregular ou como duas coisas distintas. Morfologicamente tanto as bracteas
guanto as bractéolas sdo semelhantes.

Na regido mais basal do pedunculo floral estdo presentes alguns tipos de
escamas, presentes apenas em algumas secdes do género Utricularia. Essas escamas
surgem em um Unico momento da historia evolutiva do grupo e posteriormente s&o
perdidas nas espécies com habito aquético suspenso (flutuante). O conjunto destas trés
estruturas € de grande importancia na identificagdo de algumas espécies e de alguns
grupos de Utricularia, sendo utilizadas em muitas chaves de identificagdo (TAYLOR,
1989).

O cdlice é a caracteristica que distingue os grandes grupos dentro da familia e
que subdivide o grupo das utricularias em dois subgéneros, de acordo com a
classificacdo de Taylor (1989). No cladograma esses tipos de calice (2-lobado e 4-
lobado) formam grupos monofiléticos e aparentemente possuem uma evolucdo
ordenada (Figura 26).

A variacdo no numero de lobos nos célices de acordo com Taylor (1989) e
Jobson et al. (2003) é importante na distincdo dos géneros dentro da familia e entre os
subgéneros dentro do género Utricularia (Figura 26).

A forma do lobo inferior do calice mais plesiomérfica para toda a familia é
oblonga. As formas oval e circular surgiram em varios eventos para diferentes grupos
de Utricularia. J& a forma do lobo superior é bem homopléstica para o género.
Geralmente o lobo superior € maior que o inferior, podendo existir uma relacdo com a
fusdo dos lobos presentes nos géneros Pinguicula e Genlisea (no caso, houve uma

fusdo dos lobos superiores e inferiores).
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Figura 26. Cladograma esquematico, baseado na hipétese filogenética morfoldégica do presente trabalho.

Evolugéo da forma do célice e dos lobos. Figura modificada de Taylor (1989.).

A corola é a estrutura reprodutiva mais variavel dentro do género. Guisande et al.
(2007) relacionou o tamanho da corola com a forma de vida das espécies. As menores
corolas encontram-se nas formas reofitica (cerca de 1 a 2 mm), enquanto as maiores

compreendem as espécies epifitas (cerca de 5 cm).
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A histéria evolutiva da morfologia da corola ndo foi discutida detalhadamente,
sendo apenas inferida a relagdo da coloracdo com os polinizadores e o tamanho da
corola com o habito (GUISANDE et al., 2007).

A forma plesiomorfica encontrada para o género se assemelha as espécies do
grupo-externo, com labio inferior da corola 3-lobado proeminente. Ja o labio superior
das espécies mais basais de Utricularia é bifido. Provavelmente a especificidade desta
forma de corola esta diretamente relacionada com a sua area de ocorréncia, ja que
essas espécies sdo restritas a regides australianas (Figura 27).

Estudos de biologia floral e polinizacdo podem lancar luz sobre tal relacdo de
forma de corola, tamanho, habitat e area de ocorréncia.

As outras formas da corola tanto para o labio superior quanto o inferior, sdo bem
homoplasticas, apresentando diferentes origens. Quando analisadas em conjunto,
algumas possuem formas bem distintas e importantes para a identificacdo dos grupos
como € o caso da sec¢do Iperua que contém o labio superior arredondado e o inferior 3-
lobado com o lobo central reduzido. Nas descricdes de Taylor (1989) essa forma da
corola é exclusiva para o grupo. O mesmo acontece com a se¢ao Aranella, que possui
exclusividade da forma, com labio superior mais oval e o inferior transversalmente
eliptico (Figura 26). Diferentemente, a se¢do Pleiocasia, aqui amostrada com apenas 3
espécies, é a secao de maior variabilidade morfolégica da corola. Suas espécies podem
ter desde corola com labio superior oblongo constrito no meio, apice bilobado e labio
inferior inteiro (U. dochotoma) até labio inferior com varios lobos (U. violacea) ou até
corola com lobos laterais muito alongados lembrando filiformes (U. dunlopii).

Algumas espécies ainda contém na base do labio inferior da corola uma estrutura
gibosa que aparentemente surgiu em um Unico evento para a maior parte do subgénero
Utricularia, com excecdo das secOes Pleiocasia, Phyllaria e Candollea e,
posteriormente, essa caracteristica foi perdida para outros grupos.

A forma gibosa do labio inferior possui um encaixe com o labio superior da
corola, diferenciado, em forma de alavanca. Desta forma a Unica maneira do polinizador
chegar aos estames é por meio do pouso e abertura (TAYLOR, 1989). Sem esse apoio
do polinizador ndo h& exposicdo das estruturas reprodutivas e as chances de alto-

polinizacao.



94

A forma galeada da corola diferencia-se do formato giboso, pois a primeira
possui a margem do labio inferior em um &angulo de 90° em relacdo ao calcar floral,
enguanto que uma corola gibosa possui a margem da corola préxima ao calcar. Essa
disposicdo patente é uma sinapomorfia para as secfes Oligocista, Stomoisia,
Stylotheca e Benjaminia.

A evolucdo do formato da corola ndo apresentou um padrdo sequencial de
surgimento. Provavelmente a forma da corola e a coloragdo da mesma estejam
relacionadas com os tipos de polinizadores, mas isso nao significa de deve existir uma
continuidade no padrdo de evolugdo, uma vez que pode ter havido convergéncia
adaptativa.

O célcar, estrutura caracteristica da familia Lentibulariaceae, apresentou um
padrdo homoplastico das suas formas. Provavelmente a forma mais basal seria a
saciforme e, posteriormente, as formas conicas e subuladas tiveram mdultiplas origens.
Em uma destas origens a forma subulada aparece como sinapomorfia para o clado das
espécies terrestres/rupiculas e as epifitas (Figura 28). De acordo com Hodges & Arnold
(1994b apud HODGES, 1997) héa hipoteses de que o comprimento e posicionamento do
calcar podem promover uma variagdo nos tipos de polinizadores visitantes para alguns
grupos de angiospermas.

N&o se sabe ao certo se existe uma relacao entre o tamanho e forma do céalcar
com o formato da corola, e se isso interfere na polinizacdo destas espécies. Sabe-se
apenas que o célcar € um indicador da presenca de néctar, e que sua forma pode estar
relacionada com o tipo de polinizador (ANAND et al., 2007; HODGES, 1997).

As flores desprovidas de néctar geralmente sdo encontradas em espécies
agregadas (muitos individuos florindo em um pequeno espaco) e iSso parece promover
fecundacdo cruzada do grupo, ja que os polinizadores visitardo mais espécies em
busca do néctar que ndo estd presente (THAKAR et al.,, 2003 apud ANAND et al.,
2007).
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Figura 27. Cladograma de consenso semi-estrito a partir de 144 &rvores mais parcimoniosas com 616
passos. A: Representacdo do carater forma da corola (labio inferior/ cladograma esquerdo e B: labio

superior / cladograma direito)
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Figura 28. Cladograma de consenso semi-estrito a partir de 144 arvores mais parcimoniosas com 616
passos. Representacdo do carater forma do calcar.

Sobre os frutos, a deiscéncia da capsula das espécies basais tem a forma de
abertura ventral — longitudinal (Figura 29). A abertura circuncisa, presente no género
Genlisea apresenta uma reversdo para a sec¢ao Utricularia. A abertura por poro é
plesiomorfica para um grande grupo de sec¢des de Utricularia, mas esta forma é perdida
em determinadas se¢des como exemplo Oligocista e Vesiculina.

A forma da semente mais basal € a globosa e assim se manteve para a maioria
das espécies de Utricularia. Aparentemente a evolucdo da forma da semente esta
relacionada com a evolugéo da forma de vida. As espécies com a forma de vida epifita

ou rupicola estdo diretamente associadas ao formato mais alongado (cilindrico) da
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semente. As espécies aquaticas tém a forma da semente lenticulada, provavelmente

auxiliando na disperséo por vento ou pela agua como em U. foliosa.
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Figura 29. Cladograma de consenso semi-estrito a partir de 144 arvores mais parcimoniosas com 616
passos. Representagdo do carater tipo de deiscéncia da capsula.
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5.3 DISCUSSOES TAXONOMICAS E MORFOLOGICAS A PARTIR DA
ANALISE COMBINADA

Na topologia apresentada, o género Utricularia mostra-se monofilético, como nos
trabalhos de Jobson & Alberts (2002); Jobson et al., (2003); Muller et al. (2004) e Mdiller
& Borsch, (2005).

O grupo basal € formado pela espécie U. alpina da secdo Orchidioides,
diferentemente das hipoteses propostas por Jobson et al., (2003) e Miller & Borsch,
(2005), nas quais o grupo basal é representado pelo subgénero Polypompholyx. Essa
diferenca pode estar relacionada com o menor ndimero de téxons utilizados, pois
morfologicamente os grupos séo bastante distintos. Para exemplificar quéo distintos
sao esses dois grupos, basta citar a filotaxia das folhas em roseta e a auséncia de
estoldo em Polypompholyx, enquanto em Orchidioides as folhas se dispbe
altenadamente sobre o estoldo.

A secdo Orchidioides, como descrita por Taylor (1986, 1989), possui
caracteristicas em comum com a secao Iperua, por compartilharem a forma do calice,
dos utriculos e as dimensdes das folhas. Nas filogenias propostas para o grupo ambas
as se¢bes sempre formam um anico clado, grupo-irmdo do clado com as sec¢fes
Psyllosperma e Foliosa (JOBSON & ALBERTs ,2002; JOBSON et al., 2003; Muller et al.
2004 e Mdller & Borsch, 2005).

Na atual topologia o clado com as secfes Iperua, Psyllosperma e Foliosa é
mantido, igualmente aos trabalhos anteriormente mencionados, com excecdo da secao
Orchidioides (Figura 30). A diferenca apresentada para este clado nos diferentes
estudos encontra-se nas relagcdes entre as espécies e no que se refere & monofilia das
secoes (Figura 30).

A andlise molecular de Miiller & Borsch, (2005) e Jobson et al. (2003), assim
como a andlise morfologica feita no presente trabalho indicam que a secao
Psyllosperma é parafilética. Entretanto, a analise molecular do presente trabalho indica
gue o mesmo grupo seja monofilético. Geralmente, U. huntii ou U. calycifida, que

integram esta secdo, se encontram no clado da secdo Foliosa. Desta forma é
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importante considerar a insercdo de pelo menos uma destas espécies na analise

molecular com a regido ITS e testar a relacdo entre essas duas secdes em analises

futuras.
Avesicaria
Viasicudina p.p. Orchidioides
U olivacea
Vesicedina pp. r
Nelipus |_
Lecticuia Utricularia
Ltricularia
iigocista |_
Avesicarioides
Bernjarminiana = —  Vesiculina
Stomoisia
Enskide .
. Foliosa

Aranella p.p.

{ Calpidisca
Liovelia

— Austrates Psylosperma

{ Nigrescentes
Fhyllaria Iperua
Aranelia p.p.

— Pleiochasia
L roivpompholyx
A PO B Genlisea

Genlisea

Figura 30. Cladogramas representando a relacdo entre as se¢des do género Utricularia. Arvore A -
extraida do trabalho de Muller et al. (2006). Arvore B - resultado da andlise combinada deste presente
estudo (molecular — ITS do rDNA e morfologica).

A secdo Foliosa aqui representada como monofilética tem como grupo-irmao as
secoes Psyllosperma e Iperua. Nos trabalhos de Jobson et al., (2003) e Mdller et al.,
(2005) essa secdao é parafilética.

A secdo Utricularia, que reune as plantas aquaticas suspensas, formou um clado
parafilético. De acordo com Taylor (1989), mesmo sendo uma das maiores se¢des do
género, essa possui caracteristicas exclusivas como o0 habito aquatico, ramos
fotossintetizantes ramificados dicotomicamente e utriculos formados por apéndices
setuosos, e que constituiria, assim, um grupo natural. Tal observacdo ndo encontra

respaldo na presente analise.
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Nas topologias baseadas na morfologia e nas regides do matK, essa secdo

forma grupos monofiléticos com suporte significativo (acima de 95%), enquanto nos

trabalhos de Jobson et al. (2003) a secdo forma um o grupo parafilético devido a

presenca da espécie U. olivacea no clado da secbes Vesiculina e Nelipus (Figura 29,

indicado com circulo verde).
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Figura 31. Cladogramas representando a relacdo entre as secdes do género Utricularia. Arvore A -
extraida do trabalho de Miiller et al. 2006, apresentando propostas de Jobson et al. (2003) para 0 género
Utricularia. Arvore B - resultado da anélise combinada (molecular — ITS do rDNA e morfolégica). Clados
circulados representando sec¢éo Utricularia.

A espécie U. cucullata (secdo Vesiculina) pela primeira vez é representada como

grupo-irméo do clado das espécies com folhas verdadeiras (Figura 32), diferentemente
dos outros trabalhos (JOBSON & ALBERTS, 2002; JOBSON et al., 2003) e da topologia

morfologica
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Genlisea

Pleiocasia

Avesica.
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~
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Figura 32. Cladogramas esquematicos para o género Utricularia. Arvore A: extraida do trabalho de Miiller
et al. (2006), apresentando propostas de Jobson et al. (2003) para o género Utricularia. Arvore B -
resultado da anélise combinada (molecular — ITS do rDNA e morfoldgica); Arvore C — topologia resumida
baseada na morfologia (utilizando todas sec¢des do género Utricularia). Circulos em laranja demonstrando
a relacao da secao Vesiculina com outras secfes do género.

Com base nesses estudos, € possivel propor a conservacdo das secoes

Vesiculina, Foliosa, Psylosperma e Iperua, enquanto que para a sec¢ao Utricularia sera

necessario um estudo mais aprofundado para resolver a relagdo das espécies deste

grupo. Estudos posteriores deverao ser realizados com o intuito de elucidar a topologia

do grupo e sugerir hipéteses mais robustas que corroborem novos rearranjos

taxondmicos para Utricularia.
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6 CONCLUSOES E SUGESTOES

No presente trabalho foram elaboradas hipéteses filogenéticas utilizando uma
matriz morfolégica (abrangendo todas as sec¢des do género) e uma pequena matriz
morfolégica combinando com uma matriz molecular que apresentaram topologias
satisfatérias e congruentes com as propostas filogenéticas anteriores ao grupo, além
das circunscri¢cdes existentes para Utricularia.

A hipotese filogenética apresentou resultados que confirmam a potencialidade da
utilizacdo da morfologia em estudos sobre evolugcdo e sistematizagdo dos grupos
vegetais. A codificacdo dos caracteres também foi eficaz para o resultado da topologia,
mantendo a maioria das sec¢des bem resolvidas.

A evolucdo das caracteristicas foi significativa, por apresentar uma possivel
continuidade nos estados dos caracteres, como € o caso da forma de vida, da forma do
calice, e do surgimento ou desaparecimento das bracteas e bractéolas florais.

A morfologia reprodutiva deve ser levada em conta na historia evolutiva do
género Utricularia, j& que o0 mesmo possui caracteres diagnésticos importantes para o
reconhecimento da evolucéao do grupo.

De acordo com os estudos moleculares e combinados com parte da morfologia,
algumas secbes como Foliosa e Iperua e Psyllosperma e Vesiculina sdo grupos que
mantém uma topologia fidedigna em todas as propostas feitas para o género.

Estudos posteriores deverdo se realizados com o intuito de elucidar com maior
clareza a topologia do grupo e sugerir hipéteses mais robustas que corroborem novos

rearranjos taxondmicos para Utricularia.
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APENDICE A — Alinhamento das sequiéncias de ITS1 das espécies de Utricularia
(espécies U. alpina, G. violacea, G. hispidula, G. repens e G.lobata extraidas do
GenBank).
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PRAELONGA
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CUCULLATA
AMETHYSTINA
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VULGARIS
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GVIOLACEA
GREPENS
GHISPIDULA
GLOBATA
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PRAELONGA
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TRICOLOR
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AMETHYSTINA
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ALPINA
VULGARIS
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GVIOLACEA
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GHISPIDULA
GLOBATA

10 20 30 40 50 60 70 80 90 100
NNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNAACCTGCGGAAGGATCAT TGATGTTCCTTAGACATGACCGCGAACACTCATAAAAAATGTGAAGGC

............................... TTT.C.TA.GT.A.C.TG--CG..A_NAT.A_T...GA.C..CGA...GAC.G.G.-.CC.....GC
................................ GGTC.TCTGT.C.C. .GTCCG.CACCAT.G.TTCGTA.GTG.T..TTC.G.CG.CCC....ACGCAAA
............................... TTT.C.TA.GT.A.C.TG--CG..A.GAT.A_.T...GA.C..CAT...GAC.G.G.-.CC...T--T

............................... TTT.C.TA.GT.A.

C
C
C.TG--CG..A.GAT.A_T..TGAT.TATG.CTATGCG..TG.CTG. .AACGT.T
............................... TTT.C.TA.GT.A.C
C
C
C

TG -CG..A_GAT.A.T..T_.A_._TATG...TTT.G..TG.CCG...A_GT.T
.TG--CG..A.GAT.A.T...GA.CTA..... ACACTG...-.C....TG..
...................... GGTC.TCTGT.C.C. .GTCCG.CACCAT.G.TTCGTA.GTG.T..TTC.G.CG.CCC....ACGCAAA
............................... TTT.C.TA.GT.A.C.TG--CG..A.GAT.A_.T...GA.C..CAA__.GAC.G.G.-.CT...TGTC
_______________________________ CGAACA.--GT.A... -G ~AGC. . .GGGGGGC.CGCGCGTACGCGCTGG. TCGTCGCGTC.GCG. .
............................... TTT.C.TA.GT.A.C.TG--CG..A_GAT.A_T...GA.C._.CAA_.TGAC.GCG.-.CT...TGT
............................... NNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNN . . _.GAC.G.G.C.CT...TGT
C.ATC. .C.-G--CGA.CTCGT-~-TAT.GATG.TCAT GAGG.GCGC.CA.-CG
CGA.CTGC.GTC.TGT-G--CGCGC.CGT.G-T.GACGCGG.CGC.T.CG. .GGGCGTCGC.-CG.C

_______________________________ TTT.C.TA.GT.A.

........................... CGAG.A. .C.-G--CG..C..GTG.-C.TTCATTA.CGC G..GA_CCCC.C.-CGC
___________________________ C.ATC. .C.-G--CGA.CTCGT-~-TAT.GATG.TCAT GAGG.GCGC.CGA-CG
110 120 130 140 150 160 170 180 190 200

GCCGGGGTAT-GGTTGTCGGTTGTTTCGGCGCATCCGTGTTGGTTGTGTCAATCATCCGCCAATTCACTTATCCTCGACCTTCCAACACCGACGGTTACT
-TGCCATC. .GC.CG.GAT.G...CGGC.T..T TCGC.CGCC.C ATCC.TCGCCGCT.AAA. .. C..C.A..CGC
TTG..C.CCCA.A_GTGTT...... GTAC.A_GAT.A...G.TGC. .TCGCTAGTGTTCGT.C. .AGGACG. .GCGC.TGAA.GC_.A_ATCTT. .CGCTG
TTG.T.T.T.TT.G..AGAAGG. .CGGC.T..G TCGCT.GCCTCG.CCGCG-TCGATCC.TC.GC.AT.CAA. .. C..C.A_.CGC
- .GCAA...GTC..C.A.TTCGC.GC. .AT.TT.TGTC.CAAT..C..CTT.CA.AA_AAACG.A.CGA.T.T.GATG.GG-T.GGTTTA..T.T.AC..
. .GCAA...ATC..C.AT.TCGAAGCT.AT...CGGT. .CAATA.C. .CTTCCGGAGACA.GG.G.CGA.TCT.GATG.GGCTTGGTTT..G..TCAT.C
ATGCT.CC CAAGTA.GAGGGGC. .. .G CAGATGGTC.C A_GGG.GTC.GCT.C..T.. CA.TC--_CCC
TTG..C.CCCA.A.GTGTT..C...GTAC.A.GAT.A...G.TGC..TCTCTAGTGTTCGT.C. .AGGACG. .GCGC.TGAA.GC.A.ATCTT..CGCTG
TA..T.C.T.CTAGC.AG.AGC. .CCGC.T CGA..C .--CGCA....AAA. .. C..C.A..CGC.G
C.G.AC..GG- T.GC.G..CCCCGGCGC.T.GGG.GAACGGCA .GAC.CGGGGACA. .T.G. .CG.CGCCGAAAA. . _A. .C._AGA. .CGCGG
TGT.TTTCTACACGC.AGAAG. . ALC ---CGCA....AAA. .. C..C.A..CGC.G
.T.CTAGC.AGAAG GC..C ..-GGCC-...AAA. .. C..-.A..CGC.G
GGCATCCCC-T..... T.CCCC.CC-C.T CCGTTGG.C.C.G . .TGCTCC.GGCGGG .GAAA_ATG T...C....CGCGG
.GG.CCT.T.CT.CC..T..CC.CG.-C....TCGAC.CCCTTCGTCC..GG.TG.TT.T.GTAC.GACGGA..GTA..AA A.G.C....CGCAG
GG.AT..CGGTCGC....A.ACCGA-C.T. CCCTC..CC.C.G .. .GGGC. .GACCG. .ACA.TA. ..C....CGCAG
GGCAT.CCC-T....... CCCC.CcC-C.T CCGTTGG.C...G . .TGCTCC.GACGGG.GAAA_ATG T..TC...._.CGCGG
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CCCTTGTGATGAGGGATGTGTCTAACCGGAATGGTGGCTGAACAACCAAGAGACGCAGATTTGCGTCAAGGAACCTGAAAAACGACAACGCCTGGCATG
T.C-.C.CCA...A.-AC.AACG.--C.. G.ATC.GTTGGAGT-..A.TC.TCC-G.T.C.T....TGGTGCGCG.CGAG.GCAC.
ATTTA....CCA.._A..CGACGAG. -T...GAACTAACATGT.TGGT-AC.TAC.CC..G.TG...T.-TA.GAGG.GTGCTTAGTTCTA.
T....C.CCA...A.-_.-AAA.G.--T.G G.AGC.GGTGGATT-.TA.TC.TCC-GCT.CCTT-..CGGTGCGCG. .GAG.GCA. .
-TGGCT.AT.-.T.CC-TC-CGGG.--AA_C_AACCA.C..CAG..TT-AT.GG..GC.GA._.GCG.C.A_GGATGT.C.TTTA.G.TG.

AAG. .. .T.T.TACC-CA..GGG.--TAGC..ACCA.C..._AG.TTTTATAGG..GT.GA.CGCG.C.A.G.AGAT.T.TTTAGGGCG..A.C.TTAA

T.C.._ACGTGA...-.GCGAAG. -TA. CCATCCC.TGG.GC-ACCG. .TGCG-CCAA.GA. .CA. .GTGTGGGGTT.G.TTAAA
ATTTA....CCA.._A. .CGACGAG. - T...GAACTAACATGT.TGGT-AC.TAC.CC..G.TG...T-TA.GAGG.GTGCTTAGTTCTA.
GT....C.CCA...A.-AGAAA.G.--T.G - -AGC.GCTGGGGT-..A.TC.TCC.CC..TC.CC..TGGTGCGCG.C.AG.GCAT
AT.G..C.CCA...A_.-CG.AAA. .. .. -TC. GGA..-TG.C.C.CC---CC..CACGC.TG.GC.GGGGCGTGT.C..A
GT....C.CCA...A_.-AGAAA.G.--C.G - -AGC.GGTGGAGT . .A_T..TCC.CC_.TTCTCT. .TGGTGCGCG .GGAG.GCAC
GT....C.C-A...A.-AGAAA.G.--T.G G.AGC.G ALTC.T-—-CC.TTCTCT. .TGGTGCGCG.CGAGT .CA
-AAG--C.CCA...A.-.A-C-C.T--.TG ..TC.TCTG.T.--CC.TGATGC---CC...TTGC.-GTGC.C.TT.T.GG.C.TG
TATGG.C.CCAG. .A.-_AAC. .GT-—....A_-C._TC.GGAGTGT.-CG.G...CCGAAAC.TCGC.C. G.GGAGGGGC. .G.CC..T
TG.G--C.CCA...A.-AACA...—.T..C--C.A.C.TG.GG..G-TC..GA.CCG.CCC...TCGC. GTGA.CGGGCTCGGCCG.T
-AAG--C.CCA...A.-.A-C-C.T--.TG -.TC.TT.G.T.--CT.TGA.GC---CC...TTGC. -GTGCACGTT.T.GG.C.TG
310 320 330 340 350 360 370 380 390 400
AATCGGTGTTTTCGAATTTAATATGGCGCGGTTGGCGCTGGTAATG - ~AACGACTCACGGCAACGGATATCTCGG- CTCTCGCATCNNNNNNNNNNNNNN
-AA . .CGCACAAAA.AG-—-T.T..AAL————— ... I I
TAGC . ACTTCGATCG. .AA--GC.G. .CGATC . A G A e eee e aiaas NN.
CAAAG.TT..... CAT.TA_A_AAG---GAT. _AA. T T e
GCCTTGT.CATCTT AGAGCAAC.TA.CG. ..o oa A I
TC.G.TATCGA.T.TTGCCCTAG.AAT . TACG.AAGTGCACCCT .AGA . < - i s e e e e iee e I
CC.CC.TGC.GGGCGTGAT.AGC. .CCCTAT.ATG. .. ... T e e e e aaeaaaaaaa
TAGC.ACTTCGATCG. .AA--GC.G. .CGATC.A.G. A i i TC--NNNNNNNNNN. .. ool
G TGAATAA.AG AAA L L I
TGG.G. . CG...A C...C.AACG———........ T e e e e aeaaaaaaa
G TAAATAA.AG AAAL L T T e
ATAA_AG TAAL - T L I O
_.CACC...T.GA.TG....T.TTAA..C.ATC.CA.CAT——_ .. ..... T A e e e maeaaaaaaa
A_A...CCCCGGTCG. ..AAATC-G..TA.TC.TA—— ... ... L T e
TCGCA...TCGG. .G..... AT--A__T..TCTCA.CACGA. ... . ... T e T

_.CACC...T.G..TG....T.TTAA..C.ATC.CA.CAT-——_ .. ..... T Al
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APENDICE B - Alinhamento das seqiiéncias de ITS2 das espécies de Utricularia
(espécies U. alpina, G. violacea, G. hispidula, G. repens e G.lobata extraidas do
GenBank).



RENITFORMIS
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e el el el e el el R P
CTTGGTGTGAATTGCAGAATCCCGCGAACCATCGAGTTTTTGAACGCAAG- TTGCGC CCAAAGCTT- TCCGCCAAGGGCATGCCTGCCTGGGCGTCACG

NNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNCC . . T.G. . T. .. .A. ... ... G .- .GG.G..GAT. ... ... C o
................ G-ATT. . T.— . C e G T..AAC. T TG ... .C.TT. ..o A
NNNT.GTGTG. ..o oo e [ e -.G.G..GGA. ... O
NNN.A. .o a L AC ... .... G- JTG.G.TAAT. . TA..G.T. ... ...... G..... T.CTGT.
e T o Ao _TG.G..GATCT...... Ao Coo . ... Too....
NNNNA. . e L I AC o _TG.G.TG.T...A..G.T....C..... T..... T..TG.A
-..A.GA.C.-.C...TGCA.A....G..T... ... Coie e Covnnnn T..C.G..AAC..T..TG...... C.TT........ AL
........................ T GG GAA Gl
........................................................ S T C R € O C JA O €
NNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNN . - - .. -.G.G..GA- L
NNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNN . o a ool o -GG .GAA. ... L
NNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNNT .. oo Coee .-G ..AATCAT...G...... G A
_____________________________________ T € R C S N
NNNNNNNNNNNN. .. oo ool T o e .G ..A.TCAT...G...... G
........................ T C G L AATCAT.. .G ... .C.To oA
110 120 130 140 150 160 170 180 190 200

. e ] e ..
CATCATGTCTCTCT- - - CCATCAAACATACATCGC

e . T
TCGAAGTT TGATGGTTGAGGAAAT - GGCCTCCCGT - TTTCTT

-...G...-~.G..CCC..C.TGC.TCGT.G...TCCACCCGGTGTGATGCG CGTCGA.GCACG...CC.C...CG.T..G....... GCG..C
- .ATG..C.-T.TACCAT.C.T.TGG.GC-.C.. CTCGATT -.G.GGA.G T..G.C.TTGG.T......... A-ACG. ..
T...T....G....CCAATT..GTC.CCT..G.CG-GTCATGT TGGT.GC.G.GG-GTGG...G.C.. . TG.Tue .. G.G..

A_A.TC..--.GT.CCTA.CC .TCC T..GG.GATTGAAC...G..T..... T....--CGG-G
_TATTC.C-- .G.GCTCGTCCTG.T.CAT ---GG..... GA.C.TTGT.T...T...... -GCG
A..T.C..--_GT.CCTATTC T.T -.-TC.GAT.GAAC...G..T..... T....-——.GG-G
- .ATG..C.-T.TACCAT.C.T.TGG.GC-.C.. CTCGATT -.G.GGA.G T..G.C.TTGG.T......... A-ACG. ..
....GC...G...-CC..T..GC-~..C.G..T .G..T.C.- G.GG..GC.C....G.To......... GCG..C
-...GC..--_.G.GCCCATCC.TCC.CGCGCG. - CCGCGGG .GC .G-G..... GG.T...TGGT. . ... CGTCC
-...GC...G....CCC..T...CT..AC....TATATTATATTATAGGTGGGTGGG.G..T.C.-G.GG..GG.G....G.G......... G-GGC. .G
..C-——.CG--.G..CTC..CCT TCACTCGTTTTGAT .G-—-GG..G..C....G.T.. ..., GCG..C
....GC..--.G.CCCG..TA..CC.GCC.. ... TGTCGGG GC--A..-G..AAG..C.T.TTCT.......... G.CG..C
-...GC..G-TG.ACCC..CA.CTC.GCCGGA. . TCG-GAG -G. .G-G---C.G..C.TCCG.Twooo ... .CGA.C
....GC..--TGTCCCC..C..CCGTT.T..G..ACATTCGCTCGCGGG .AACG.G.-G.TC..GG.C.T.C..Tou....... C-.CG..C
....GC..--.G.CCCG..CA.CCC.G.C..... CGTCGGG _TC--A..-G..AC.G..C.T.GTCT.......... G.CG..C
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CGTAG " ATCGGCCGGTCGAAAATGGATT  TTCCCTTGTCATTG - GGTTCCAGGAACATTGGTGGTTGCGTTGTTCGACAAATC GACCT
GC.C. Coeean G.T... ..AG — TCGCGTTCC.GTG.CATCG..CG...T..G.. A ..o ... C..TG...GGTTCG.ATG. .C
AAACCT GT.Tee.-.. CTT... ..CGA - TG.T...... GG... GTT..AT.. TTTG.AC.CGATGA. . ... TG...CGTGGC.GC T.G
e TT. . TT... . .TG.CGCG....G...GA...A .TC....T.GG. . Acureuee... T..TG..... TTC. .ATG..G
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TCCGCAA GGA....TA.C.T... ..A..CATG.C.GGCAC.TGCAACTG.ACGA.TC.TG. .A. .. .... C..CCC..A..G.TGC.AA.GT.G
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.CCCCCCGGBATG.. . . - . . . .. Covnnl AC. .GGTCAG.TG.CCCC.TCG .CAT.G .G..GCA.CG..AAT..G..G.T.TGGGGGTG. T.
GT.CC T C.T... ..TG.C-CGG.T.T..TG.T.C.- AACC..CCA.G..A...G...... T.GTG..A..TTCC.T.G.TG
GT.C. Coeeeans CGT... ..TG — TCGCGTTCCT.TG CATCG.ACG...C..G..A. ......... C.CTG..... TTCG.AT-.T.
T.GC GCG....TT.C.C... C.T CG....C.TAGG .CGT.C..G.GAC.CAC.CAAT.C..G..A.ACG...GC T.
GTCCCCACAG -~ CG....T..C.C..G..TG.GTTCG....CC.C.GCGTCGGT.C. ..G AGGTG.G.CCC.CCC.CAC.AG. . TGGGCGAGT T.G
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TGTTTTTCCTGAGCCGGG CATGGGTATTTCTAATATGGTTCCCCTATTGGCGC  ATGTTGTATGCCTCAGGAA GCGACCCCA
. .GCGCCT.G.T.AATCCTTTTTTTACTGGCCGGGGG. TC.T. . . T.TGGTGA.GCG.GG GCGTATTTTTC.CCGA.CAA. .C.G. .CGGC. .CG. .GC
AC..CGCAAGTC. - TTGCATCGGGATGGTC GAGATC AT.AGGTA CT...GAAG ..A.AG AGACCC ..C.TT...C.GTC.A.GATTT
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CGACTTCTCAT .CCC- CCGGTGCGGTCCCAGAGGTA.ATGG. TCG.GG. . .GGG.GG . .CTTG. .GT. CGG. .GAAC.ATCGT..C..T.G
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CCGCGACA.GTT. . .CCTGCCCCCTCGGTGCCGG.GATC.GCCGGG.GCGGCT.CC. . .G-TCCCT. .AATGA.AA.CGG. . .GGGA.TCG.GCGG. .GG
GACT.GCTCGTCTCTGCGCGTGCTGGCCGG.GCTCCGG-A. .CGGAG.ACGC. .TA-T.CTCTCTGCGG.AGCACAA.AGGGT.CTT--.C.TT.C
CA.T.GC GTGCTCGTCGG.G.TCTG -TGG.AGG. .AGT.AA- .A. _A_C_.TTTG.A. _.ATA..T. .GA.CT T.T..G
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Baixar livros de Literatura

Baixar livros de Literatura de Cordel
Baixar livros de Literatura Infantil
Baixar livros de Matematica

Baixar livros de Medicina

Baixar livros de Medicina Veterinaria
Baixar livros de Meio Ambiente
Baixar livros de Meteorologia
Baixar Monografias e TCC

Baixar livros Multidisciplinar

Baixar livros de Musica

Baixar livros de Psicologia

Baixar livros de Quimica

Baixar livros de Saude Coletiva
Baixar livros de Servico Social
Baixar livros de Sociologia

Baixar livros de Teologia

Baixar livros de Trabalho

Baixar livros de Turismo
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