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da tua ignordncia. Agora vocé sabe que ndo sabe.” (Socrates)
« : . : ”

... “Quem ensina aprende ao ensinar e quem aprende ensina ao aprender.
... “Ensinar ndo é transferir conhecimento, mas criar as possibilidades para a sua propria

produgdo ou a sua construgdo.” (Paulo Freire)



RESUMO

Moreira, Andreia Donza Rezende. Filogenia de Utricularia Se¢io Aranella (Bainhart) P.
Taylor, Lentibulariaceae. Rio de Janeiro, 2015. Tese (Doutorado em Ciéncias Biologicas —

Botanica) - Museu Nacional, Universidade Federal do Rio de Janeiro, Rio de Janeiro, 2015.

Utricularia é o género de plantas carnivoras com maior numero de espécies. Tem
distribuigdo cosmopolita, ndo ocorrendo em ilhas ocednicas e regides aridas. Utricularia sect.
Aranella ¢ a terceira maior se¢do de U. subg. Bivalvaria, com onze espécies. Filogenias
moleculares tém sustentado, apesar de diferentes topologias, o monofiletismo da se¢do. Por
outro lado, estudos utilizando matriz de representagdo de parcimoénia (MRP) indicam para
polifiletismo e filogenias utilizando somente dados morfologicos apontam para o
parafiletismo. Os objetivos desta tese sdo testar o monofiletismo de U. sect. Aranella,
verificar o seu posicionamento dentro de U. subg. Bivalvaria e tracar a evolugdo dos estados
dos caracteres relacionados a esta se¢do. Foi realizada a primeira analise de evidéncia total
para U. subg. Bivalvaria, incluindo 41 terminais, representando os trés subgéneros de
Utricularia. O estudo foi baseado em 74 caracteres morfologicos e 2097 pb de DNA de
cloroplasto (t#rnL-F e rps16). As matrizes geradas foram analisadas separadamente e em
conjunto por Méxima Parcimonia (MP) e os dados moleculares por mais dois métodos:
Maxima Verossimilhanca (MV) e Inferéncia Bayesiana (IB). Todas as arvores foram
congruentes para a maioria do clados, sendo corroborados os subgéneros de U. subg.
Bivalvaria e U. subg. Utricularia tanto por dados moleculares quanto por dados
morfoldgicos, contudo sendo este ultimo com suporte baixo. Em U. subg. Bivalvaria sdo
formados trés clados moderadamente suportados. U. sect. Aranella (senso Taylor 1989)
emerge dentro deste subgénero como uma se¢ao parafilética, sendo necessaria a inclusao de
U. tenuissima (U. sect. Martinia) para que esta se¢do torne-se monofilética. Os resultados da
analise morfoldgica e molecular sdo incongruentes para o clado Aranella (U. sect. Aranella +
U. sect. Martinia). Enquanto na analise morfologica emergem dois clados, nas analises
moleculares e de evidéncia total emergiram quatro linhagens distintas. Contudo, uma
linhagem ¢ corroborada por ambos dados, morfolégicos e moleculares, com altos suportes. No
mapeamento dos estados dos caracteres foi possivel identificar utriculos com apéndices
bifidos e saco basal do labio superior da corola definido como sinapomorfias exclusivas do
Clado Aranella; também pode-se inferir reversdes assim como homoplasias para este clado.

Caracteristicas como dois apéndices ventrais capilares inteiros, utilizados como justificativa



por Taylor (1989) para a criagdo da U. fenuissima em uma se¢do monotipica, aparecem no
cladograma como autapomorfias deste taxon. Apesar dos esforcos no levantamento de
caracteres morfoldgicos, os caracteres moleculares se mostraram mais relevantes na analise
cladistica para o género Utricularia, com maiores suportes de bootstrap e Jacknife e com
arvores de melhor resolu¢do. Contudo, caracteres morfologicos se mostraram promissores na
medida em que sua inclusdo na analise molecular aumentou consideravelmente os indices de
suporte dos ramos. E proposta uma nova circunscri¢do para U. sect. Aranella, com uma

descricdo emendada, uma nova espécie e nova sinonimia.

Palavras-chave: Cladistica, analise morfologica, analise molecular, evidéncia total.
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ABSTRACT

Moreira, Andreia Donza Rezende. Filogenia de Utricularia Secao Aranella (Bainhart) P.
Taylor, Lentibulariaceae. Rio de Janeiro, 2015. Tese (Doutorado em Ciéncias Biologicas —

Botanica)- Museu Nacional, Universidade Federal do Rio de Janeiro, Rio de Janeiro, 2015.

Utricularia is the largest genus of carnivourous plants. It has a cosmopolitan
distribution, except for oceanic islands and arid regions. Comprising ten species U. sect.
Aranella is the third largest section within subgenus Bivalvaria. Phylogenetic analyses carried
out using molecular data have proposed the monofiletism of section Aranella. On the other
hand studies using matrix representation with parcimony (MRP) indicated that this section is
polyphyletic, while phylogenetic hypothesis using only morphological data suggest its
paraphyletism. The aim of this study was to test the monophyly of U. sect. Aranella, to
determine its phylogenetic position inside subgenus Bivalvaria, and to trace the evolutionary
history of morphological characters in this section. Therefore, the present study presents the
first analysis of total evidence employed in Utricularia subg. Bivalvaria including 41
terminals, representing the three Utricularia subgenera. The study was based on 74
morphological characters, and 2097 bp from chloroplast DNA (#7nL-F and 7psl16). The
matrices were subjected to parsimony analyses (MP) with different schemes of data,
combined and separately. In addition, the molecular data were analyzed by two more
methods: Maximum Likelihood (ML) and Bayesian Inference (BI). All trees were congruent
for most clades, corroborating the subgenera Bivalvaria and Utricularia by both molecular
and morphological data, although the later without support. U. subg. Bivalvaria presented
three moderately supported clades. U. sect. Aranella (sensu Taylor 1989) merged as a
paraphyletic section, making the inclusion of U. fenuissima (U. sect. Martinia) necessary to
turn section Aranella monophyletic. Morphological and molecular results were incongruent
for Aranella clade (U. sect. Aranella + U. sect. Martinia). Morphological analyses found two
clades while total evidence and molecular analyses found four distinct lineages. Nevertheless,
one lineage is corroborated by both morphological and molecular data with strong support.
From character mapping it was possible to distinguish bifid appendage and basal sac on the
corolla superior lip as exclusive synapomorphies for Aranella clade, reversion and homoplasic
characters was inferred too. Features as two ventral capillary entire appendages, used in

Taylor’s classification to separate U. ftenuissima in a monotypic section, appeared as
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autapomorphies of this taxon in the phylogenetic tree. Despite the efforts in search of
morphological characters, the molecular characters were more relevant in the cladistic
analysis of the genus Utricularia, with high supported bootstrap and jackknife, and trees with
more resolution. However, morphological characters seems to be promise as their inclusion in
the molecular analysis have increased branches support considerably. New circumscription of

U. sect. Aranella, with emended descriptions, a new specie e a new synonymy was proposed.

Keywords: cladistic, taxonomy, morphological analyses, molecular analyses, total evidence.
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INTRODUCAO

DIVERSIDADE DA FAMILIA LENTIBULARIACEAE

Lentibulariaceae Rich. ¢ uma familia de plantas carnivoras incluida na ordem Lamiales
dentro do clado das Asterideas (APG III 2009). Compreende trés géneros: Genlisea A. St.-
Hil., Pinguicula L. e Utricularia L., totalizando cerca de 325 espécies (Miiller et al. 2006).

Genlisea A. St.-Hil. ¢ o menor género, com 29 espécies. Possui dois subgéneros:
Genlisea subg. Genlisea A. St.-Hil. com 21 espécies, nove com distribui¢io na Africa e
Madagascar e 12 nas Américas (Fleischmann ef al. 2010) e Genlisea subg. Tayloria Fromm-
Trinta com oito espécies, todas americanas (Fleischmann et al. 2011). Pinguicula L. possui 82
espécies (Casper & Stimper 2009), distribuidas em trés subgéneros: Pinguicula L., Isoloba
Barnhart e Temnoceras Barnhart (Legendre 2000, Casper 1966 apud Cieslak et al. 2005).
Ocorre desde a Europa até o norte da Asia, América do Norte, América tropical e sul dos
Andes (Legendre 2000). Utricularia L. € o mais diverso dos géneros de plantas carnivoras;
totalizando cerca de 230 espécies (Bove 2008, Souza & Bove 2011, Fleischmann 2012).
Ocorre nos tropicos e subtropicos, sendo ausente apenas nos polos (Guisande et al. 2007), em

regides aridas e em algumas ilhas oceanicas (Taylor 1989).

ESTRATEGIAS PARA A CARNIVORIA

Cada género desenvolveu estratégias diferentes para captura de suas presas. Em
Pinguicula as armadilhas sdo aéreas e funcionam como um papel pega-mosca. As folhas
possuem glandulas mucilaginosas na superficie adaxial, onde os organismos ficam aderidos e
posteriormente digeridos na propria superficie. Em Genlisea as armadilhas sdo subterraneas,
formadas por duas hélices espiraladas e em forma de Y, com uma ampola na base. Os
microrganismos sao capturados na espiral e digeridos na ampola.

Utricularia exibe as armadilhas mais complexas dentro das angiospermas (Darwin
1875, Lloyd 1942). Os utriculos s@o estruturas exclusivas (Miiller & Borsch 2005) em forma
de vesiculas que capturam, armazenam e digerem diversos microrganismos como
microcrustaceos, protozoarios, rotiferos, nematdodeos (Gibson & Warren 1970, Jobson e
Morris 2001, Sirova et al. 2009) e algas (Peroutka ez al. 2008).

A estratégia de carnivoria de Utricularia esta relacionada diretamente a sua ocorréncia

em habitats pobres em nutrientes (Miiller ef al. 2004, Guisande et al. 2007, Adamec 2008). O



sistema de armadilha dos utriculos funciona por suc¢do ou pressdo negativa que captura
pequenos organismos presentes na agua ou no solo. O sistema de captura ¢ ativo, o gatilho ¢
acionado, o utriculo infla e a agua juntamente com a presa sdo sugados para dentro da
armadilha através de uma “tampa” articulada (Fig. 1) que se fecha rapidamente, ca. 15.000

frames™ (Vicente et al. 2011). O organismo fica aprisionado e é digerido dentro do utriculo.

slow fast
deflatiorn suction

Figura 1: Mecanismo de abertura e fechamento dos utriculos de U. inflata Walter. (a) Visdo
frontal do utriculo, as paredes concavas e entrada sdo claramente visiveis. (b, ¢) Visdo de
cima dos utriculos (abertura a direita) mostrando as duas fases do mecanismo (b) antes ¢ (c)

depois do disparo. escala =500 um (extraido de Vicente et al. 2011).

SISTEMATICA DE LENTIBULARIACEAE

Historicamente, a familia Lentibulariaceae ja foi incluida na ordem Labiatiflorae
(Eichler 1875), Tubiflorae (Engler 1964) e Scrophulariales (e.g. Cronquist 1988, Takhtajan
1997). Estudos com metodologia cladista confirmaram o monofiletismo da familia,
posicionando-a na Ordem Lamiales (APG III 2009). Contudo, as relagdes entre as familias da
ordem permaneceram obscuras (Soltis et al. 2005) até 2010 quando grande parte da ordem foi
resolvida (Schiferhoff e al. 2010). O monofiletismo de Lentibulariaceaec ¢ fortemente
suportado, assim como seus trés géneros, sendo Pinguicula o grupo irmao do clado Genlisea-
Utricularia (Jobson & Albert 2002, Jobson et al. 2003, Miiller et al. 2004, Miiller & Borsch
2005).



UTRICULARIA: DIVERSIDADE MORFOLOGICA

Utricularia habita os mais diversos ambientes: terrestre, aquatico, litofito, epifita e
reo6fito. Esta diversidade reflete-se na morfologia, principalmente em relagdo as caracteristicas
vegetativas. S3o ervas geralmente estoloniferas, que ndo apresentam raizes verdadeiras
(possuem rizoides). Os utriculos (exclusivos do género) sdo variaveis quanto aos apéndices,
glandulas internas e externas entre outros aspectos. As folhas podem ser simples ou
compostas, de forma, consisténcia e venagdo diversa. Possuem inflorescéncia racemosa, com
escamas, bracteas e bractéolas, podendo estas estar ausentes. As flores tém calice bilobado,
corola bilabiada, de coloracdo variada, com giba e calcar (Taylor 1989). Utriculos, polen e

sementes tém sido tema de diversos trabalhos, pois sdo estruturas de valor taxondmico.

Utriculos

O tamanho e forma do utriculo, posi¢do da abertura, forma e quantidade dos apéndices e

morfologia das glandulas internas sdo bem diversificadas (Fig. 2). Taylor (1989) prop6s em

sua revisdo para o género 35 se¢cdes com base, principalmente, nos utriculos.

Figura 2: Diversidade de utriculos: (a) Utricularia subulata. (b) U. dichotoma. (c) U.
sandersonii. (d) U. multifida. (e) U. juncea (f) U. purpurea (extraido de Reifenrath et al.
2006).









As glandulas internas tém sido registradas na literatura desde o final do século XIX
(Darwin 1875). Comumente sdo encontrados dois tipos de glandulas: 2-armadas ou bifidas,
reunidas na regido da abertura ou “threshold” e 4-armadas ou quadrifidas, encontradas na
parede interna do utriculo, de forma mais espacada uma das outras (Arber 1920, Lloyd 1942,
Rutishauser & Brugger 1992, Parnell 2005, Reifenrath ez al. 2006). A fungdo destas glandulas
também ¢ distinta: as glandulas bifidas sdo responsaveis pela retirada da dgua do utriculo, ja
as quadrifidas produzem as substincias que irdo digerir os microorganismos capturados.
Taylor (1989) descreve e esquematiza glandulas 1, 2, 3 e 4-armadas, de varias formas e
tamanhos (Fig. 3). A varia¢do em relagdo ao angulo, disposi¢do, forma e tamanho dos bragos
das glandulas quadrifidas tém valor taxondmico (Taylor 1989, Doyle & Parnell 2003, Parnell
2005, Yang et al. 2009).

Polen

O polen também tem valor taxondmico em Utricularia, sendo variavel principalmente
em relacdo ao numero de colporos, o que possibilita distinguir os trés subgéneros.
Thanikaimoni (1966) estabeleceu trés agrupamentos com base no habito, morfologia polinica
(nimero de aberturas, formato da endoabertura ¢ da ectoabertura) ¢ de sementes. Das 22
espécies analisadas, cinco sdo incluidas atualmente em U. sect. Phyllaria (epifitas), uma na U.
sect. Meionula, uma em U. sect. Nigrescens (dois sinonimos de U. caerulea) e oito em U.
sect. Oligocista (terrestres), todas do U. subg. Bivalvaria e cinco em U. sect. Utricularia
(aquaticas) do U. subg. Utricularia. Desta forma, muitas vezes a correlacdo com o habito ¢
reflexo dos agrupamentos em se¢des. Huynh (1968) examinou o pdlen de 143 espécies de
Utricularia e estabeleceu cinco categorias com base no nimero de aberturas, relacionou a
morfologica polinica com o sistema de classificagdo da época (A. De Candolle 1844 e
Kamiénski 1895), com a distribuicdo geografica e o habito. Taylor (1989) propos 35 secdes
onde o polen ¢ relativamente constante dentro das segdes, encontrou relacdo entre a
morfologia vegetativa e polinica. Lobreau-Callen ef al. (1999) sugeriram nove tipos polinicos
levando em consideragdo o modo de dispersdo do pdlen, simetria, nimero de célporos, forma

da ectoabertura, forma e soldura da endoabertura.



Figura 3: Diversidade de glandulas internas: (A, B) Glandulas sobre a regido da abertura
“thereshold”. (A) bifida. (B) monofida. (C-F) Glandulas da camara utriculifera. (C, D, F)
quadrifidas. (E) bifida. escala = 100pm (extraido de Yang et al. 2009).

Sementes
A morfologia e micromorfologia das sementes tém sido utilizadas para identificar as

espécies e agrupa-las em secdes, sendo as principais caracteristicas informativas a forma, a

ornamentacdo e a concavidade das paredes periclinais. A elevacdo das paredes anticlinais esta



intimamente relacionada a concavidade das paredes periclinais. Abraham & Subramanyam
(1965) estudaram as sementes de dez espécies ocorrentes em Bengal (India) e elaboraram uma
chave de identificagdo somente com caracteres morfologicos ligados as sementes. Robins &
Subramanyam (1980) analisaram em MEV (microscopia eletronica de varredura) sementes de
22 espécies da India, reconhecendo sete grupos com base na superficie da semente e
identificando caracteres para distingdo das espécies. Taylor (1989) utilizou caracteristicas
como forma, ornamentagdo da superficie e concavidade das paredes periclinais das sementes

para diagnosticar espécies e delimitar secdes.

UTRICULARIA: SISTEMATICA E FILOGENIA

Na revisdo do género, Taylor (1989) propds 214 espécies agrupadas em dois
subgéneros com base na morfologia, sem a utilizacdo de metodologia cladistica: Utricularia
subg. Polypompholyx (Lehm.) P. Taylor, com duas secdes, e U. subg. Utricularia L., com 33
secoes. Com o advento das andlises filogenéticas com base em dados moleculares, Jobson &
Albert (2002) e Jobson et al. (2003), utilizando #nL-F e rps16, corroboraram o monofiletismo
dos géneros de Lentibulariaceae e propuseram trés clados para Utricularia. Desta forma U.
subg. Polypompholyx composto de uma linhagem (clado Ul, Fig. 4) e o subgénero
Utricularia com duas linhagens distintas (clados U2 a U4 e U5 a US, Fig. 4). Estes autores
consideraram U. subg. Utricularia parafilético, com U. sect. Pleiochasia (tratada por Taylor
como parte do subgénero Utricularia) incluida em U. subg. Polypompholyx e este como
irméo do clado U. subg. Utricularia. Miiller et al. (2004) utilizaram como marcador o trnK
(matK) para a formulagdo de sua hipotese filogenética, que corroborou o monofiletismo de
Lentibulariaceae, de seus trés géneros, assim como dos trés clados para Utricularia. Miller &
Borsch (2005) para adequar a taxonomia a hipdtese filogenética citada acima, revalidaram o
U. subg. Bivalvaria Kurt e realizaram uma nova circunscri¢do para os subgéneros U. subg.
Polypompholyx e U. subg. Utricularia. Nesta hipotese U. subg. Polypompholyx emerge no
cladograma como irmao de U. subg. Bivalvaria (Fig. 5). Miiller et al. (2006) realizaram um
estudo que agregou os dados de ambas as filogenias realizadas, com diferentes terminais e
marcadores (#rnK, #rnL-F e rps16), numa matriz de representagdo. Verificaram que mesmo
utilizando marcadores diferentes as posi¢cdes da maioria das se¢des eram confirmadas. Reut &

Jobson (2010) corroboraram a proposta de trés subgéneros, sendo U. subg. Polypompholyx
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Figura 4: Cladograma gerado por méaxima parcimonia a partir dos marcadores moleculares

trnL-F e rps16, evidenciando os subgéneros de Utricularia (adaptado de Jobson ef al. 2003).
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e respectivas secdes (extraido de Miiller & Borsch 2005).
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espécies do subgénero Polypompholyx (extraido de Reut & Jobson 2010).
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irmao do clado Bivalvaria-Utricularia (Fig. 6), com o objetivo de compreender as relacdes
entre as espécies de U. subg. Polypompholyx.

Desde o inicio deste milénio diversas hipdteses de relagdes filogenéticas com base em
dados moleculares ratificaram as propostas de Taylor (1989) para a maioria das secdes.
Somente para os subgéneros houve mudancas significativas: a U. sect. Pleiochasia,
anteriormente parte do subgénero Utricularia foi inserida em U. subg. Polypompholyx e U.

subg. Bivalvaria foi revalidado aumentando assim o nimero de subgéneros de dois para trés.

EVOLUCAO DOS ESTADOS DE CARATER EM LENTIBULARIACEAE E UTRICULARIA

A evolucdo dos estados dos caracteres em Lentibulariaceae tem sido tema de varios
trabalhos principalmente em Utricularia. Com base nos marcadores moleculares #nL-F e
rps16 Jobson & Albert (2002) otimizaram os tipos de armadilha das Lentibiulariaceae em sua
filogenia. Jobson et al. (2003) otimizaram em sua filogenia dez caracteres dos quais as
relagdes como o habito, deiscéncia da capsula, tempo de geracdo e area de distribui¢do foram
apresentadas. Miiller et al. (2004) apresentaram filogenia baseada no marcador #nK (matK),
onde otimizaram 28 caracteres morfologicos. Estes trés trabalhos discutem a relacdo entre os
géneros Pinguicula, Genlisea e Utricularia principalmente com base no habito e carnivoria.
Miiller & Borsch (2005) fazem reconstrucao do ancestral (mas sem mostrar a otimizagao) ¢
discutem as relagoes entre habito, implicagcdes para a evolucdo das estratégias ecologicas e
biogeografia do género Utricularia. Reut & Jobson (2010) fizeram a filogenia de U. subg.
Polypompholyx, propondo 11 caracteres morfoldgicos relacionados ao subgénero. Mostraram
a otimizagao entre hdbito e a forma dos apéndices dos utriculos e entre a forma filiforme dos
lobos da corola e a cor da corola sugerindo mimetismo sexual e mostrando a relacdo de

surgimento independente destes caracteres.
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UTRICULARIA SECT. ARANELLA (SENSU TAYLOR 1989): MORFOLOGIA

U. sect. Aranella (Bainhart) P. Taylor, € caracterizada pelo habito terrestre, folhas
lineares, uninérvias (Fig. 7 g, p), utriculos ovoides de abertura lateral e dois apéndices, sendo
um dorsal e um ventral profundamente bifido (Fig. 7a, q), com escamas, bracteas e bractéolas
basifixas, auriculadas ou ndo (Fig. 7 h, i, j, 1), ou basolutas, geralmente fimbriadas, denteadas
ou inteiras (Fig. 7r, s, t); parte das espécies que compdem esta secdo possuem as bractéolas
em posicao distal no pedicelo, localizadas proximas do calice, flores amarelas, violetas ou
brancas, calice subigual geralmente fimbriado ou denteado, lobo superior da corola com uma
reentrancia na base bem definida (Fig. 7e, n), polen oblato, 3-4-5 colporado; fruto capsula
deiscente por uma fenda longitudinal; sementes ovoides com células da testa
microscopicamente verrugosas (exceto em U. rostrata que possui sementes piramidais,
rugosas). Ocorre na regido tropical da América do Sul, exceto U. simulans Pilger que ocorre
em todas as Américas e na regido tropical da Africa (Taylor 1989). A maioria das espécies
ocorre no Brasil, exceto U. fimbriata, endémica da Venezuela e Colombia, sendo ca. 50%

delas, endémicas de regides brasileiras.

UTRICULARIA SECT. ARANELLA: BREVE HISTORICO TAXONOMICO

A historia taxondmica de Utricularia sect. Aranella é conturbada e sofreu modificagoes
em sua composicao até a mais recente revisdo do género (Taylor 1989). Tal fato pode ser
explicado pela grande similaridade morfoldgica entre algumas espécies, que por vezes eram
confundidas, e por alguns de seus representantes apresentarem bractéolas similares a sépalas,
simulando um calice de quatro lobos, como ocorre na se¢io australiana Polypompholyx.

A primeira espécie descrita de Utricularia sect. Aranella foi U. fimbriata Kunth (Kunth
1818). Saint-Hilaire & Girard (1838) descreveram mais duas espécies: U. laciniata St.-Hilaire
& Girard e U. purpureocaerulea St.-Hilaire & Girard. De Candolle (1844) descreveu dois novos
taxons U. blanchetii A. DC. e U. longeciliata A. DC. Benjamin (1847), na Flora Brasiliensis,
descreveu Polypompholyx laciniata Benj. (atualmente sindénimo de U. simulans, ndo de U.
laciniata), devido ao calice bilobado com bractéolas inseridas na por¢do distal do pedicelo ter
sido erroneamente interpretado como 4-lobado.

Passados mais de 50 anos, Barnhart (1913) descreveu o género monotipico Aranella

Barnhart, reconhecendo apenas A. fimbriata (Kunth) Barnhart. No ano seguinte, Pilger (1914)
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descreveu U. simulans Pilg. como sendo uma espécie intimamente relacionada com U.
fimbriata. Smith (1935) fez uma nova combinagdo, Polypompholyx longeciliata (A. DC.) L.
B. Sm., com base em U. longeciliata, interpretando o calice desta espécie como 4-lobado.
Komiya (1973) considerou o género Aranella descrito por Barnhart (1913) como subgénero
de Utricularia. Taylor (1967) descreveu U. sandwithii P. Taylor. Em 1986, o0 mesmo autor,
descreveu mais duas espécies, U. costata P. Taylor e U. parthenopipes P. Taylor, e
estabeleceu Aranella como se¢do (Taylor 1986). Desta forma, U. sect. Aranella continha até
aquele momento nove espécies (Taylor 1989). Recentemente foram descritas duas espécies,
U. rostrata A. Fleischm. & Rivadavia (Fleischmann & Rivadavia 2009) e U. catolesensis G.
L. Campos, M. Cheek & Giul. (Campos et al. 2010), ambas endémicas da Chapada
Diamantina, BA, sendo que esta ultima foi considerada sindénimo de U. rostrata por
Fleischmann (2012), apesar desta opinido ndo ter sido fundamentada ou formalmente

sinonimizada. Atualmente s2o aceitas onze espécies para a secdo Aranella.

UTRICULARIA SECT. ARANELLA: FILOGENIA

Utricularia sect. Aranella esta inserida em U. subg. Bivalvaria em ambas as filogenias
propostas para o género (Jobson et al. 2003, Miiller & Borsch 2005). Contudo apresenta
posicionamento diferente nas referidas hipoteses. No trabalho de Jobson er al. (2003), que
utilizaram como marcadores duas regides de plastidios ndo codificantes, trnl-F e rpslié6,
foram analisados quatro dos onze taxons da se¢@o, sendo que U. sect. Aranella emerge no
cladograma, numa posicdo basal, como grupo-irmdo das demais seg¢des do U. subg.
Bivalvaria (Fig. 8A). Ja Miiller & Borsch (2005) que utilizaram o intron trnK (matK),
incluindo em sua analise apenas duas espécies de U. sect. Aranella (diferentes daquelas
utilizadas por Jobson et al. 2003), obtiveram um posicionamento “intermediario”, ou seja,
nem basal nem apical, em U. subg. Bivalvaria (Fig. 8B). Ambas as filogenias indicam valores
altos suporte para U. sect. Aranella, apesar dos diferentes posicionamentos dentro do clado
Bivalvaria. Em subsequente estudo, Miiller et al. (2006) combinaram os dados das duas
filogenias propostas através de uma super-arvore, elaborada pelo método de matriz de
representacdo por parcimonia (MRP), onde U. sect. Aranella apareceu como polifilética (Fig.
8C). Mittelstraedt (2008), em sua dissertacdo de mestrado, utilizando somente dados
morfologicos, indicou U. sect. Aranella como uma secdo parafilética. A similaridade

morfoldgica destas duas secdes ja havia sido descrita por Taylor (1989), apesar deste mesmo
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autor incluir esta espécie em secdes distintas, por diferengas nos utriculos, glandulas internas,

frutos e sementes.

Figura 7: Caracterizagdo morfologica da secdo Aranella. (a-e) Utricularia costata. (a) utriculo
com um apéndice dorsal inteiro e apéndice ventral bifido. (b) bractea inteira. (¢) calice com
nervuras proeminentes. (d) corola com calcar duas vezes maior que o labio inferior. (e) labio
superior da corola com saco basal bem definido. (f-n) U. fimbriata. (f) habito. (g) base do

escapo. (h). escama. (i). bractea. (j) bractéola. (h-j) margem fimbriada e¢ base auriculada. (1)
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detalhe da base auriculada da bractéola. (m) calice fimbriado. (n) detalhe do labio superior da
corola com saco basal bem definido. (0-u) U. laciniata. (0) habito. (p) folha com utriculos. (q)
utriculo com um apéndice dorsal inteiro e apéndice ventral bifido. (r) escama da por¢do
superior do escapo. (s) bractea. (t) bractéola. (u) calice. (r-u) margem denteada (adaptado de

Taylor 1989).

Uolivacea Urricularia Avesicaria
Vesiculina p.p. U olivaces Vesiculing me,
U olivares
Avesicaria ™ . U olivacea
L] = m
= = s = P 3
Nelipuws g Avesicaria X Vesfcufing p.p. E
— Lv) Nelipus 3
Lecticula = Vesiculing po. = o g
Utrdcuark 5 = Lecticula £
Linculana
) Orehidioides Utricularla
Orchiclioicles o Orchidicides
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Enskide Benfaminiana = ] Stomoisia
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Figura 8: Cladogramas simplificados (apenas se¢des) dos trabalhos de: (A) Jobson et al.
(2003); (B) Miiller & Borch (2005) e (C) Miiller et al. 2006. Evidenciando as diferentes
posicoes da secdo Aranella em A e B e o polifiletismo em C (adaptado de Miiller et al. 2006).

OBJETIVOS

Este trabalho teve como objetivos: (1) Esclarecer a controversa posigao filogenética de
U. sect. Aranella dentro de U. subg. Bivalvaria com base nos marcadores moleculares trnl-F,
rps16 e na morfologia, (2) testar monofiletismo desta segdo, (3) estabelecer hipoteses de
relagdes de parentesco entre as espécies; (4) esclarecer a posi¢do filogenética, da segdo
monotipica, U. sect. Martinia; (5) detectar as sinapomorfias que sustentam o monofiletismo

de U. sect. Aranella e (6) tragar a evolucdo dos estados de carater para U. sect. Aranella.
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JUSTIFICATIVA

As incongruéncias nos resultados de andlises filogenéticas de base molecular, que
utilizaram marcadores e espécies distintas, ora corroborando para o monofiletismo (Jobson et
al. 2003, Miiller & Borsch 2005), ora indicando polifiletismo (Muller et al. 2006) ou
parafiletismo (Mittelstaedt 2008) de Utricularia sect. Aranella, além de diferentes propostas
de posicionamentos dentro do subgénero Bivalvaria, foram os motivos que instigaram a
elaboracdo desta tese. Embora recentemente tenham sido publicadas diversas filogenias
tratando da ordem Lamiales, da familia Lentibulariaceae e até do género Utricularia,
nenhuma delas incluiram dados morfoldgicos nem contempla um namero significativo de
espécies. Deste modo, a proposta deste trabalho ¢ apresentar a primeira filogenia que combine
dados morfolégicos e moleculares (evidéncia total), para investigar como os estados de
caracteres se comportaram ao longo da evolucao do grupo, além de testar o monofiletismo de
U. sect. Aranella, incluindo na analise espécies de U. subg. Bivalvaria, que sdo
morfologicamente semelhantes as espécies de U. sect. Aranella e ndo foram tratadas em

outras filogenias.
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MATERIAL E METODOS

SELECAO DOS TERMINAIS

Foram selecionadas 41 espécies como taxons terminais (Tab. 1), sendo o grupo interno
composto pelas dez espécies de Utricularia sect. Aranella, 16 espécies representando 14 (das
19) se¢des do U. subg. Bivalvaria e 13 espécies representando oito (das 13) secdes do
subgénero Utricularia. A escolha dos terminais teve como objetivo representar o maior
namero possivel de se¢des do subgénero Bivalvaria, no qual U. sect. Aranella esta inserida.
Devido a indisponibilidade de material para extracdo de DNA cinco se¢des do subgénero
Bivalvaria ndo puderam ser amostradas neste estudo. Procurou-se amostrar duas espécies de
cada secdo, com excecdo das se¢cdes monotipicas (e.g. Benjaminia) e das se¢des com duas
(e.g. Avesicaria) ou trés espécies (e.g. Meionula) que foram representadas apenas por uma
espécie. Como grupo externo foram amostradas duas espécies de U. subg. Polypompholyx. A
subdivisdo em secdes segue Taylor (1989), enquanto que para os subgéneros Miiller & Borsch

(2005).

Tabela 1: Relacdo dos taxons, vouchers ou n° acesso do Genbank das espécies utilizadas na

analise filogenética.

Taxon trnL-F rps16

Utricularia segdo Aranella

U. blanchetii A. DC. P. C. Baleeiro-Souzaet P. C. Baleeiro-Souza et
al. 112 (SPF) al. 112 (SPF)

U. costata P. Taylor AF482639 AF482565

U. fimbriata Kunth J.J. Wurdack & J. V. J.J. Wurdack & J. V.

Monachino 39835 (F)  Monachino 39835 (F)

U. laciniata A. St.-Hil. & Girard AF482653 AF482577

U. longeciliata A. DC. L. Calderon 2562 L. Calderon 2562
(INPA) (INPA)



U. parthenopipes P. Taylor
U. purpureocaerulea A. St.-Hil. &
Girard
U. rostrata Fleischmann & Rivadavia
U. sandwithii P. Taylor
U. simulans Pilg.
Utricularia se¢ao Australes
U. delicatula Cheeseman
U. lateriflora R. Br.
Utricularia se¢ao Avesicaria
U. neottioides A. St.-Hil. & Girard
Utricularia secio Avesicarioides
U. rigida Ben,j.
Utricularia secdo Benjaminia
U. nana A. St.-Hil. & Girard
Utricularia se¢ao Calpidisca
U. livida E. Mey
U. sandersonii Oliv.
Utricularia se¢ao Enskide
U. chrysantha R. Br.
Utricularia se¢io Foliosa

U. tricolor A. St.-Hil.

A. Donza 186 (R)

AF482670

A.Donza 183 (R)

S. Costaetal. 729 (R)

AF482674

AF488530

AF482654

AF482663

Harvey 145 (K)

AF482661

AF482655

AF482672

AF482637

AF482677
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A. Donza 186 (R)

AF482594

A.Donza 183 (R)

S. Costa et al. 729 (R)

AF482597

AF482578

AF482587

Harvey 145 (K)

AF482585

AF482579

AF482596

AF482600



Utricularia secdo Iperua
U. nephrophylla Ben;.
U. reniformis A. St.-Hil.
Utricularia se¢do Lloydia
U. pubescens Sm.
Utricularia segao Martinia
U. tenuissima Tutin
Utricularia secdo Minutae
U. simmonsii Lowrie, Cowie & Conran
Utricularia secdo Nigrescentes
U. caerulea L.
Utricularia se¢do Oligocista
U. adpressa Salzm. ex A. St.-Hil. &
Girard
U. erectiflora A. St.-Hil. & Girard
Utricularia secdo Orchidioides
U. alpina Jacq.
Utricularia secao Phyllaria
U. striatula
Utricularia segio Pleiochasia

U. dichotoma Labill.

Utricularia secdo Polypompholyx

AF482664

AF482671

AF482669

A. Donza 226 (R)

AF482636

AF482628

AF482643

AF482629

AF482675

AF482641

AF482588

AF482595

AF482593

A. Donza 226 (R)

GQ478692

AF482563

AF482555

AF482568

AF482556

AF482598

AF482567
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U. multifida R. Br.

Utricularia secao Psyllosperma

U. longifolia Gardner

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

Utricularia secdo Setiscapela

U. flaccida A. DC.

U. subulata L.

Utricularia segdo Stomoisia

U. cornuta Michx.

U. juncea Vahl

Utricularia secdo Utricularia

U. foliosa L.

U. olivacea C. Wright ex Griseb.

Utricularia segdo Vesiculina

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

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

AF482659

AF482656

AF482667

AF482644

AF482676

AF482638

AF482652

C. P. Bove 2351 (R)

AF482665

AF482640

AF482660
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AF482583

AF482580

AF482591

AF482569

AF482599

AF482564

AF482576

C. P. Bove 2351 (R)

AF482589

AF482566

AF482584

A relagdo dos taxons cujas sequéncias sdo inéditas é apresentada na tabela 2, com

respectivos vouchers e localidade. Informagdes detalhadas sobre o local de coleta dos

espécimes sdo apresentadas no apéndice 1. Todas as demais sequéncias foram obtidas do

Genbank (Tab. 2) e estdo publicadas nos trabalhos de Jobson e Albert (2002), Jobson et al.

(2003) e Reut ¢ Jobson (2010).
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Tabela 2: Relagdo de tdxons sequenciados neste estudo, respectivos vouchers e

localidade.

Taxon

Voucher

Localidade

Utricularia sect. Aranella

U. blanchetii A. DC.

U. fimbriata Kunth

U. longeciliata A. DC.
U. parthenopipes P. Taylor

U. rostrata Fleischmann &
Rivadavia

U. sect. Avesicarioides

U. rigida Ben;.

U. sect. Martinia

U. tenuissima Tutin

U. sect. Utricularia

U. foliosa L.

P. C. Baleeiro-Souza et
al. 112 (SPF)

J.J. Wurdack & J. V.
Monachino 39835 (F)

L. Calderon 2562 (INPA)
A. Donza 186 (R)

A. Donza 183 (R)

Harvey 145 (K)

A. Donza 226 (R)

C. P. Bove 2351 (R)

Bahia, PARNA Chapada
Diamantina, Mucugé
Venezuela, Bolivar, Cerro San
Borja

Amazonas, Trasamazonica.
Bahia, PARNA Chapada
Diamantina, Palmeiras

Bahia, PARNA Chapada

Diamantina, Aguas Claras

Sierra Leone, Sugar Loaf

Mountain

Para, Santarém, Ponta das

Pedras

Bahia, Guanambi-Malhada

OBTENCAO DOS TERMINAIS

Os espécimes foram obtidos através de empréstimo os seguintes herbarios: EAC,

GUA*, HB*, HBR, HRB, HUEFS, IAN, IBGE, INPA, MG, R*, RB*, RFA*, RFFP, RUSU*,

SPF, F, K, US. Os herbarios visitados estdo sinalizados com asterisco (*). Acrénimos de

acordo com Thiers (atualizado continuamente).

Foram coletadas 47 amostras férteis no periodo de dezembro de 2011 a maio de 2014

nas regioes Norte (Pard), Nordeste (Bahia) e Sudeste (Minas Gerais e Rio de Janeiro) (Tab.

3). Para algumas espécies foram efetuados registros fotograficos. Os espécimes foram tratados

segundo as técnicas tradicionais de herborizacdo (Mori et al. 1989) e/ou armazenados em

alcool 70% e depositados no Herbario do Museu Nacional (R). Para analise molecular as
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amostras foram armazenadas em silica gel. Foram tiradas licenca de coletas para todos os

parques nacionais.

Tabela 3: Relacdo das coletas de Utricularia realizadas com datas e localidades.

Data Estado Municipio Localidade
11.X11.2011 Rio de Janeiro Rio de Janeiro Parque Nacional da
Tijuca
31.XI1.2011 Rio de Janeiro Teresopolis Parque Nacional da
Serra dos Orgaos
(PARNASO)
11.11.2012 Minas Gerais Santana do Riacho Parque Nacional da
Serra do Cip6
25.V1.2012 Minas Gerais Vargem Bonita Parque Nacional da
Serra da Canastra
26.V1.2012 Minas Gerais Sao Roque de Minas Parque Nacional da
Serra da Canastra
28.V1.2012 Bahia Rio de Contas Parque Nacional da
Chapada Diamantina
28.V1.2012 Bahia Abaira Parque Nacional da
Chapada Diamantina
01.VIL.2012 Bahia Lencois Parque Nacional da
Chapada Diamantina
02.VIL.2012 Bahia Palmeiras Parque Nacional da
Chapada Diamantina
02.X1.2012 Rio de Janeiro Anchieta Parque Municipal do
Gericino
28.V.2014 Para Santarém Ponta das Pedras,

Sitio Quadrangular
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DADOS MORFOLOGICOS

Foram analisados 41 espécies de Utricularia. Foram realizadas observagdes e
mensuracdes das estruturas vegetativas e reprodutivas com o auxilio de um
estereomicroscopio (Olympus) em diversos aumentos, régua graduada a 0,5mm e paquimetro

digital Mitutoyo. A terminologia geral adotada segue Taylor (1989).

As analises ¢ mensuragdes em microscopia de luz foram realizadas no microscopio
Zeiss Axiostar plus, com ocular micrométrica, em varios aumentos. As fotografias foram
obtidas em equipamento Olympus BX-51 com sistema de captura composto por camera Q
color 5 e software Image-Pro Express, ambos do Laboratorio de Taxonomia do Museu
Nacional. Para a andlise em microscopia eletronica de varredura (MEV) o material foi
metalizado com ouro-paladio (Denton Vacuum Desk IV) observado e fotografado no

microscopio Jeol JSM 6390 LV do Laboratorio de Invertebrados do Museu Nacional.

Utriculos

Os utriculos utilizados para as observacdes da morfologia externa ¢ interna foram
retirados de colecdo liquida. Para a analise em microscopia de luz (ML) foram confeccionadas
laminas temporarias, com glicerina 50%. Para a andlise em microscopia eletronica de
varredura (MEV), os utriculos sofreram desidratagdo por série alcoolica e posteriormente
passaram por ponto critico. A nomenclatura utilizada para utriculos e glandulas internas esta
de acordo com Fineran & Lee 1975, Doyle & Parnell 2003, Planchno & Jankun 2004 e Yang
et al. 2009. Os utriculos retirados de exsicatas ndo apresentaram bons resultados. Desta forma
as informagles de espécies ndo preservadas em alcool serdo extraidas de bibliografias

especificas (Taylor 1989, Reifenranth et al. 2006, Yang et al. 2009).

Escapo

Para verificar a existéncia de aerénquima nos escapos foram realizados cortes
transversais, a mao livre, com auxilio de uma lamina de material proveniente de colecdo

liquida.
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Sementes

As sementes foram retiradas diretamente das exsicatas e realizados procedimentos de
metalizacdo para observacdes e fotografias em MEV como descritos anteriormente.
Informagdes a respeito das sementes para espécies que ndo foram obtidas serdo extraidas de

Taylor (1989), assim como a nomenclatura utilizada.

CARACTERES MORFOLOGICOS

Foi elaborada uma lista de caracteres morfologicos e seus respectivos estados (Apéndice
2) a partir do estudo dos materiais obtidos, seguindo a metodologia estabelecida por Sereno
(2007). Foram construidos caracteres binarios e multiestados.

Para as espécies que ndo foram analisadas devido a ndo disponibilidade de material (U.
caerulea, U. chrysantha, U. lateriflora e U. striatula) optou-se por preencher a matriz com
dados extraidos de bibliografia especifica (e.g. Taylor 1989, Reifenrath 2006).

O levantamento e analise de caracteres morfoldgicos dos terminais e seus respectivos
estados foi realizado no laboratorio de Plantas Aquaticas (LAPLAQ) sob a supervisdo da Prof.

Dra. Claudia P. Bove.

DADOS MOLECULARES

Foram utilizados como marcadores moleculares #nl-trnF e o intron rps16, de regides
do DNA de cloroplasto, que tém se mostrado eficientes na resolugdo de filogenias no dmbito
especifico, e que tém sido amplamente utilizados em analises filogenéticas de angiospermas
(e.g. Downie & Katz-Downie 1999, Wallandre & Albert 2000, Nyftfeler 2002, Hong & Jury
2011), especialmente em Lentibulariaceae (e.g. Jobson & Albert 2002, Jobson et al. 2003,
Fleischmann et al. 2010, Reut & Jobson 2010).

A regido trnL-trnF € constituida do intron #nL (group I), do segundo exon trnL e da
regido intergénica entre trnL e trnF (Fig. 23) e tem um comprimento de 985 bp em
Utricularia (Jobson et al. 2002). Esta regido tem a maior taxa de evolucao molecular dentre as
regides de copia-tnica. Tem sido amplamente utilizada em filogenias e na delimitacdo de
espécies, apesar de ndo ser a regido mais variavel do DNA de cloroplasto (Shaw et al. 2005).
Neste trabalho foram amplificadas e sequenciadas as regides do intron trnL. (UAA) (primer c)

e o espaco intergénico entre o exon trnL. (UAA) e trnF -GAA (primer f) (Fig. 9).
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Figura 9: Posicdo e dire¢do dos primers universais usados para amplificar regides ndo

codificantes de cpDNA (extraido de Taberlet et al. 1991).

O gene de cloroplasto #psl6, que codifica a regido ribossdmica
S16, ¢ interrompido por um intron do grupo II em muitas plantas terrestres (Neuhaus et al.
1989 apud Downie & Katz-Downie 1999). O comprimento do intron em angiospermas varia
consideravelmente entre 707-951 bp (Oxelman et al. 1997). Em Utricularia sdo 849 bp
(Jobson & Albert 2002). Comparagdes entre varios introns de cloroplastos indicam que o
rps16 ¢ um dos mais divergentes, com similaridade de sequéncia de 67%, em Nicotiana
tabacum L. e Oryza sativa L. (Downie et al. 1996) e 85 a 95%, em Solanaceae e¢ Poaceae,
respectivamente. Esses valores sugerem que esta regido pode ser utilizada para reconstrucdes
filogenéticas em nivel de familia e infrafamiliar. Existe ainda a facilidade com que estas
sequéncias sdo obtidas, mesmo a partir de material antigo de herbario, assim como o
alinhamento de sequéncias relativamente simples, o que torna o intron 7psl6 atraente para

resolugdo dos problemas taxonémicos em baixos niveis hierarquicos (Oxelman et al. 1997).

Obtencao das sequéncias de DNA

Extragdo

Foi extraido o DNA de Utricularia blanchetii, U. fimbriata, U. longeciliata, U.
parthenopipes, U. rostrata, U. sandwithii (U. sect. Aranella), U. rigida (U. sect.
Avesicarioides), U. tenuissima (U. sect. Martinia), U. guyanensis (U. sect. Styloteca) e U.
foliosa (U. sect. Utricularia) através do kit Wizard® Genomic DNA Purification Kit

(Promega). Foram utilizados cerca de 30mg de partes reprodutivas (corolas e pedinculos)
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segundo a metodologia de Fleischmann & Heub (2009). Estas partes foram previamente
cortadas com uma tesoura e maceradas com o auxilio de um bastdo de vidro. A extracdo
seguiu as orientagdes do fabricante. Apos a extragdo, as amostras foram armazenadas em

freezer a -20°C.

Amplificacdo

As amplifica¢des foram realizadas pela Reagdo em Cadeia da Polimerase (Polymerase
Chain Reaction - PCR), através da enzima “Gotaq®FlexiDNApolymerase” e da solucdo
tampao “Gotaq®FlexiBuffer” da Promega. As reacdes foram realizadas em volumes de 8 pl,
utilizando os seguintes reagentes e concentragdes: MgCl, 4mM, ANTP 0,2mM, primer 1,1mM
(cada nucleotideo), Taq 2,5u e BSA Img/ml. Foi utilizado um termociclador nos seguintes
ciclos de temperaturas 94°C4°(94°C50”;60°C507;72°C1°507)x4072°C4’8°0. Os resultados das
reacoes de amplificacdo foram avaliados em gel de agarose. Foram selecionados dois primers
para a analise, um de fragmento da regido ndo codificadora de DNA de cloroplasto (trnL-F) e

um intron (Tab.4).

Tabela 4: Primers utilizados para amplificagdo e sequenciamento.

Marcador Sequéncias do primer (5°-3’) Fonte

trnL_trnF ¢: 5" CGAAATCGGTAGACGCTACG 3' Taberlet ef al. (1991)
f: 5" ATTTGAACTGGTGACACGAG 3'

rps16 rpsF: >GTGGTAGAAAGCAACGTGCGACTT 3° Oxelman et al. (1997)

rpsR2: 5> TCGGGATCGAACATCAATTGCAAC 3°

Sequenciamento, edicdo e alinhamento

Os produtos nao purificados da PCR foram enviados para sequenciamento na empresa
Macrogen, na Republica da Coreia. As sequéncias complementares foram editadas no
programa Mega 5 (Tamura et al. 2011) e Chromas-Pro v. 1.5 (Roberts et al. 2003). Apos a
edigdo, as sequéncias para cada um dos marcadores (rpsl6 e trnL-F) foram alinhadas no
Mega 5 (Tamura et al. 2011), adotando os parametros padrdo do software ClustalW com

refinamento por inspe¢do visual. Depois de alinhadas, as sequéncias foram exportadas em
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dois formatos: Fasta (fas.) para analise de Maxima Parcimdnia e Nexus (nex.) para analise de
Maxima Verossimilhanca e Inferéncia Bayesiana. As sequéncias inéditas serdo submetidas ao
Genbank no momento de submissao do artigo.

As fases de extracdo e amplificacdo foram desenvolvidas no laboratdrio de Sistematica
e Evolucdo de Peixes Teleosteos do Instituto de Biologia, sob orientagdo do Prof. Dr. Wilson

Costa.

MATRIZES DE DADOS

As analises foram conduzidas com base em trés conjuntos de dados a partir dos quais
foram elaboradas trés matrizes: (1) Matriz de dados morfologicos, (2) Matriz de dados
moleculares combinados (7ps16 e trnL-F) e (3) Matriz de evidéncia total, combinando dados
moleculares e dados morfologicos. A matriz de dados morfologicos e de evidéncia total
contém 41 terminais, enquanto que a matriz molecular 40, pois um taxon (U. sandwithii) nao

produziu sequéncias com confiabilidade para nenhum dos marcadores.

ANALISES FILOGENETICAS

As andlises filogenéticas foram inferidas por trés métodos: Maxima Parcimonia,

Maxima Verossimilhanca e Inferéncia Bayesiana.

Maxima Parcimonia

Dados morfologicos

Foi elaborada uma lista de caracteres e de seus estados (Apéndice 2). O levantamento
de caracteres seguiu os critérios de busca de homologias primarias, onde as similaridades
(posicionamento e fungdo) sdo inicialmente tratadas como homologas para posterior
confirmagdo da homologia com o teste de homologia secundaria. No caso dos estados de
carater cuja informacao ndo estava disponivel, foi utilizada a codificacdo (?), caso ndo fosse
aplicavel foi utilizada a codifica¢do (-). A partir desta lista foi construida uma matriz de
caracteres morfologicos (Apéndice 3) no programa Mesquite (Maddison & Maddison 2009).
Caracteres autapomorficos foram excluidos da matriz, segundo critérios de Yeates (1992), que

afirma que estes caracteres ndo sdo informativos para a filogenia e aumentam o indice de
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consisténcia (IC) da analise de uma forma equivocada. O enraizamento e polariza¢do dos
caracteres foram baseados no método de grupo externo (Nixon & Carpenter 1993). Os dados
morfoldgicos foram tratados por parciménia, com o programa TNT - Tree New Technology
(Goloboff et al. 2008) com a opcdo de busca “New Technology Search”, com os seguintes
critérios: Sect search com RSS e Tree Fusing. Os caracteres foram tratados como ndo
ordenados e de igual pesagem. Caracteres ausentes e inaplicaveis (o programa TNT nao faz

distin¢ao entre estes) foram tratados como quinto estado na matriz.

Dados moleculares

As analises com dados moleculares foram realizadas a partir da concatenagdo dos
marcadores, frnL-F e rps16. Antes de serem concatenados as sequencias foram alinhados
separadamente no programa Mega 5 (Tamura ez al. 2011) adotando os pardmetros padrdo do
software ClustalW com refinamento por inspecdo visual. Os gaps foram tratados como
ausentes e para todos os caracteres foram dados pesos iguais. A analise de parcimonia foi
realizada com o programa TNT - Tree New Technology (Goloboff et al. 2008) com a opgdo
busca heuristica com “Traditional search” por 100 réplicas de TBR “tree bissection and
reconnection” com 100 réplicas (comando hold 1000; mult 100 =tbr;). Os caracteres foram

tratados com os mesmos critérios utilizados na analise com dados morfologicos.

Evidencia Total

A Evidéncia Total ¢ um método que concatena todos os conjuntos de dados
disponiveis (Rieppel 2008, Fitzhugh 2006), sendo aqui concatenados dados morfologicos com
dados moleculares (marcadores rps16 e trnL-F). A analise de parcimonia foi realizada com o
programa TNT - Tree New Technology (Goloboff ef al. 2008) com a opgdo busca heuristica
com “Traditional search” por 100 réplicas de TBR “tree bissection and reconnection”
(comando hold 1000; mult 100 =tbr;). Os caracteres foram tratados com os mesmos critérios

utilizados na analise com dados morfolégicos.


http://link.springer.com/search?facet-author=%22Kirk+Fitzhugh%22
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Indices

Foram calculados os Indices de consisténcia (CI), Indice de homologias (HI), Indice
de retengdo (RI) e Indice reescalonado (RC) para todas as arvores de Consenso Estrito
geradas por Méaxima Parcimonia. Este indices foram calculados no TNT, com o comando

“ciri”.

Miaxima Verossimilhanca

Para a inferéncia por Maxima Verossimilhanca (MV) foi utilizado o programa Garli
(Genetic Algorithm for Rapid Likelihood Inference) (Adam et al. 2014). Os modelos
evolutivos foram estimados pelo JModeltest (Posada & Crandall 2001) separadamente, sendo
GTR G+l para o trnL-F e GTR +G para o ps16. O programa Garli realiza buscas heuristicas
onde as topologias sdo avaliadas com base em sua probabilidade, calculando a probabilidade
maxima de uma topologia da mesma maneira como o programa PAUP, mas utilizando um
algoritmo genético (Lewis 1998) para avaliar, de forma mais eficiente, topologias alternativas.
Para cada conjunto de dados, a melhor arvore foi encontrada executando o programa Garli na

matriz original de dados com as configuragdes padrao.

Inferéncia Bayesiana

A Inferéncia Bayesiana foi conduzida no programa Mr. Bayes 3.2 (Ronquist &
Huelsensebeck 2003). A analise foi rodada em duas particdes no mesmo bloco de comandos,
com os mesmo modelos utilizados na Maxima Verossimilhanga. As arvores de Inferéncia
Bayesiana ¢ de Maxima Verossimilhanga foram visualizadas e editadas no programa Fig Tree

v1.3.1 (Rambaut 2009) ¢ Corel Draw.

Suporte dos ramos

Para as analises de Maxima Parciménia foram calculados os valores de Bootstrap

(Felsenstein 1985) e Jacknife (Farris et al. 1996) com 1000 réplicas. Para a Maxima

Verossimilhanca foram calculados somente os valores de Bootstrap. Foi considerado como
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suporte fraco os valores entre 51-69, moderado entre 70-94 e forte > 95 (Schneider 2007).
Foram apresentados somente os valores com mais de 50 de suporte. Somente para a analise de
Evidéncia Total (Maxima Parcimoénia) foi calculado o suporte de Bremer (Bremer 1994) com
os seguintes parametros: absoluto, corte em zero e arvores retidas com até 100 passos. Foram
considerados os valores entre 4 ¢ 5 como relevantes para os ramos (Debry 2001). Para a
Inferéncia Bayesiana a probabilidade posterior (PP) foi estimada pelo algoritmo MCMC
(Markov Chain Monte Carlo), implementado com duas corridas independentes, por 1 milhdo
de geracdes cada, com duas “cadeias quentes” e uma “fria”. Uma arvore foi amostrada a cada

500 geragoes.

MAPEAMENTO DE CARACTERES RELEVANTES PARA UTRICULARIA SECT. ARANELLA

O mapeamento dos caracteres (Fig. 35) foi realizado com base na arvore de evidéncia
total, sendo realizado no programa TNT pela op¢do “map synapomorphies” na barra de
comandos “Optimize”. Os 25 caracteres (Fig. 37-61) e seus estados foram mapeados no
cladograma de evidéncia total (método da Maxima Parcimoénia). No mapa de sinapomorfias
morfologicas foram apresentadas juntas todas as sinapomorfias/autapomorfias do Clado
Aranella, logo apo6s cada sinapomorfia identificada foi mapeada separadamente. Para isto foi
gerado no programa TNT uma lista de sinapomorfias comuns e apresentada a evolucdo do
carater e seus estados. Ao longo do texto as espécies mencionadas quando nao pertencerem ao
Clado Aranella terdo suas secdes apresentadas entre parénteses. Foi utilizado o programa

Corel Draw para edicdo das arvores.
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RESULTADOS

ANALISE MORFOLOGICA

Foram analisados 93 caracteres, que resultaram numa matriz final com 74 caracteres
(Apéndice 2, 3). Destes 33 sao vegetativos (23 binarios, 10 multiestado) e 41 reprodutivos (19
bindrios, 22 multiestado). A seguir ¢ apresentado um resumo das principais caracteristicas

morfolégicas de Utricularia, que embasaram a construcao da matriz morfologica.

CARACTERES MORFOLOGICOS VEGETATIVOS

RIZOIDES (CARATER 1)

Presentes nas espécies terrestres e redfitas e ausentes nas aquaticas, epifitas e algumas
litofitas. Na maioria dos casos estas estruturas sdo semelhantes aos estoldes, sendo dificil sua
diferenciag@o. A observacdo de ramificagdes curtas e papilosas ou glandulares podem auxiliar

na detecgdo dos rizoides, pois sdo ausentes nos estoldes.

ESTOLAO (CARATER 2)

O estoldo ¢ uma estrutura presente em todas as espécies analisadas, exceto em
Utricularia multifida. Este € horizontal quase sempre ramificado, de diversos calibres, de
onde partem as inflorescéncias, folhas e utriculos. Em espécies aquaticas ¢ composto por
aerénquima, uma caracteristica comum em espécies de plantas aquaticas, que apresentam tal

modifica¢do para flutuagdo e difusdo dos gases (Arber 1920, Dickison 2000).

TUBERCULOS

Os tubérculos aparecem como estruturas exclusivas da espécie epifita, Utricularia

alpina Jacq. (Fig. 5 B). Como apenas ocorre em uma das espécies analisadas, optou-se por

excluir este carater da matriz, pois seria, numa hipotese secundaria, uma autapomofia.
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FOLHAS (CARATER 3 A 13)

As folhas estdo presentes em todas as espécies analisadas, exceto em Utricularia
olivaceae. Sa0 uma das estruturas mais variaveis dentro do género, seja em relacdo a filotaxia,

integridade, forma e consisténcia do limbo, nimero das nervuras e formas do apice e da base.

A filotaxia pode ser em roseta (Fig. 10A) ou alterna. As folhas alternas podem estar
dispostas na base do pedunculo (Fig. 10B) ou distribuidas ao longo do estoldo (Fig. 10C).
Pode ocorrer a combinagdo de filotaxias diferentes no mesmo individuo (e.g. folhas em roseta

¢ alternas ao longo do estoldo — Fig. 10D).
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U. longeciliata U. alpina U, parthenopipes U. simulans

Figura 10: Filotaxia. A. roseta. B. alterna com folhas na base do pedunculo. C. alterna com
folhas saindo do estoldo. D. roseta e alterna com folhas saindo do estoldo (figuras extraidas de

Taylor 1989).

As folhas podem ser simples (Fig. 11 A) ou compostas. Estas podem variam quanto a
forma das pinas (lineares ou capilares) e quanto a disposi¢do das pinas em relagdo a raque,

podendo ser alterna (Fig. 11B), dicotdmica (Fig. 11C) ou verticilada (Fig. 11D).
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U sandwithii A U.flaccida B U. foliosa C U, myriocista D

Figura 11: Composicdo do limbo. A. simples. B. composto de pinas lineares alternas. C.
composto de pinas capilares dicotdmicas. D. composto de pinas capilares verticiladas (figuras

extraidas de Taylor 1989).

A forma do limbo pode ser linear, oblonga, reniforme, eliptica, obovada, circular e
flabelada (Fig. 12). A forma linear ¢ a mais comum e ocorre em todas as espécies de
Utricularia sect. Aranella e U. sect Martinia. O peciolo pode ser diferenciado (Fig. 12B, C,
D, F, G) ou indiferenciado (Fig. 12A, E). A consisténcia pode ser membranosa (e.g. U.
costata) ou coriacea (e.g. U. longifolia). Quanto ao nimero das nervuras no limbo pode ser
uninervadas (Fig. 12A, E) ou multinervadas (Fig. 12B, C, D, F, G). O apice pode ser agudo
(Fig. 12A) ou obtuso ou arredondado (e.g. Fig. 12 C) e a base desde cuneada (Fig. 12 G),
obtusa (Fig. 12B), cordada (Fig. 12 C) a truncada.
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U longifolia U. nephrophylia U. aipina U nana U pubescens U. sandersonii

Figura 12: Forma do limbo: A. linear. B. oblonga. C. reniforme. D. eliptica. E. obovada. F.

circular. G. flabelada (extraido de Taylor 1989).
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UTRicULOS (CARATER 14 A 33)

Os utriculos podem estar inseridos nos rizoides (e.g. U. multifida), nos estoldes (e.g. U.
olicaceae) e nas folhas, podendo ocorrer nas trés estruturas ao mesmo tempo (e.g. U.
erectiflora) ou somente em duas delas (e.g. folhas e estoloes em U. foliosa). Quando os
utriculos estdo presos nas folhas a inser¢do € terminal exclusivamente na se¢do Vesiculina (U.
cucullata e U. myriocista) nas demais espécies a insercdo ¢ lateral (e.g. U. laciniata, U.
foliosa). Na espécie U. pubescens a inser¢do nao é no limbo, mas sim no peciolo da folha.

A maioria dos utriculos em U. subg. Bivalvaria sdo pequenos, com 0,15-0,5mm (e.g. U.
fimbriata, U. simulans); outros tem tamanho mediano entre 0,6-1,5mm (e.g. U. erectiflora).
Nas espécies analisadas em U. subg. Polypompholyx (U. multifida e U. dichotoma) os
utriculos sdo relativamente grandes, entre 1,6 ¢ 2,5mm. No subgénero Utricularia geralmente
os utriculos tem tamanhos medianos a grandes (0,6-2,5mm). Em algumas espécies (e.g. U.
foliosa) pode ocorrer grande variacdo do tamanho 0,15-1,5mm.

Quanto a forma os utriculos podem ser globosos (Fig. 13B, E) ou ovoides (Fig. 13A, C,
D, F, G, H). Sdo compostos de apéndices, uma abertura e glandulas; estas podem estar
localizadas na parede externa e interna. A abertura pode ser terminal (Fig. 13E), lateral (e.g.
Fig. 13C) ou basal (Fig. 13B, H). A distribuicdo de glandulas externas pode variar desde
esparsa (menos de 3 glandulas em 2500 pm*- Fig. 14A) a densa (mais de 3 glandulas em 2500
um’ Fig. 14B). As glandulas internas devido a sua complexidade, serdo tratadas em um topico
a parte.

Os apéndices podem estar ausentes (Fig. 13D) localizados na por¢do dorsal (Fig. 13C,
H), ventral ou em ambas (Fig. 13A, B, F, G). O nimero pode variar para os dorsais (um, dois
ou trés) e para os ventrais (um ou dois). Apenas em U. dichotoma ocorrem apéndices laterais.
A forma dos apéndices pode ser capilar (Fig. 13G), arredondado (Fig. 13A, B) ou subulado
(Fig. 13C, F, H) ou cilindrico exclusivamente em U. cucullata. Algumas espécies possuem

fileiras de glandulas estipitadas (Fig. 13E).
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X150  100pm . X100  100pm U. erectiflora

X180 100um U. flaccida

100pm U. pubescens ~ &0pm U. simulans

X370 50pm U. tenuissima Ui X60 200ym - U.tricolpr

Figura 13. Tipos de utriculos: A. U. adpressa: dois apéndices dorsais e um ventral, inteiros.
B. U. erectiflora: dois dorsais e um ventral reduzindo, inteiros. C. U. flaccida: dois dorsais,
ramificados. D. U. nana: apéndice ausente. E. U. pubescens: apéndices com fileiras de

glandulas estipitadas, abertura terminal. F. U. simulans: um dorsal inteiro e um ventral bifido.
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G. U. tenuissima: um dorsal e dois ventrais, inteiros. H. U. tricolor: dois dorsais, inteiros,
superficie interna coberto de glandulas estipitadas muito finas. A, C, D, F, G, H: utriculo
ovoide. B, E: utriculo globoso. A, C, D. F, G: abertura lateral. B, H: abertura basal. E.
abertura terminal. ad. apéndice dorsal. av. apéndice ventral. fg. fileira de glandulas. r.

ramificag¢do do apéndice.

A ' soum  U.laciniata B

Figura 14: Densidade de glandulas externas nos utriculos: A. esparsa. B. densa.
GLANDULAS INTERNAS

As glandulas internas do utriculo ocorrem em duas regides: na abertura e nas paredes
internas. As da abertura podem ser monofidas (Fig. 15 A) ou bifidas (Fig. 15 C, E, G); e as
das paredes internas podem ser bifidas (Fig. 15 B), trifidas (Fig. 15 H) ou quadrifidas (Fig. 15
D, F).

Espécies aquaticas apresentam glandulas quadrifidas (paredes internas) com bragos
longos e finos em forma de X (Fig. 16B). Em U. neottioides (U. sect. Avesicaria) e U.
flaccida (U. sect. Setiscapela) os bragos sdo cilindricos, sendo dois bracos reflexos e todos os
quatro apontando para a mesma direcdo (Fig. 16A). Em U. tenuissima, sdo quadrifidas
(paredes internas), com bragos curtos e apice subcapitado em forma de X (Fig. 16D). U.
reniformis, U. nephrophylla (U. sect. Iperua), U. tricolor (U. sect. foliosa) e U. longifolia (U.
sect. Psyllosperma) sdo quadrifidas com bragos cilindricos em forma de H (Fig. 16 C).

E interessante notar que as espécies com glandulas quadrifidas de tipos A, B, C (Fig.
16) se agrupam nos clados pertencentes ao subgénero U. subg. Utricularia, de acordo com a
forma e angula¢do dos bragos. No entanto estes caracteres ndo foram incluidos por este

subgénero nao ser o foco da presente tese.
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Figura 15. Diversidade de glandulas internas nos utriculos: A, C, E e G: regido da abertura. B,
D, F e H: parede interna. B, C, E e G: bifidas. D e F: quadrifidas. H. bifidas (b), trifidas (t) e
quadrifidas (q).
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Figura 16: Diversidade morfologica das glandulas quadrifidas: A. bragos cilindricos com dois
bracos reflexos e todos os quatro apontando para a mesma direcdo. B. bracos cilindricos,
glandula em forma de H. C. bragos longos e finos, glandula em forma de X. D. bracos curtos e

apice subcapitado, glandula em forma de X.

CARACTERES MORFOLOGICOS REPRODUTIVOS

ESCAPO (CARACTERES 34 A 35)

O escapo ¢ a estrutura que sustenta tanto a inflorescéncia quanto as escamas. Glandulas
sésseis ocorrem ao longo de todo o escapo em todas as espécies. Pode apresentar tricomas
multicelulares ao longo de toda sua extensao (Fig. 17 B) como em Utricularia cucullata e U.
myriocista ou papilas na sua por¢do basal (Fig. 17 A) como em U. blanchetii, U.

parthenopipes (U. sect. Aranella) e U. flaccida, U. subulata (U. sect. Setiscapella), estando
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ausente nas demais espécies. Nas espécies da secdo Aranella as papilas estdo dispostas em

densos agregados.

- -
e

A B

U. blanchelii U. cuculiata

Figura 17: Escapo: A. papilas da por¢ao basal. B. tricomas multicelulares (figuras extraidas de

Taylor 1989).

Anatomicamente, o escapo pode variar dependendo do habitat que a espécie ocorre. Se
for uma espécie aquatica € esponjoso devido a presenga de aerénquima, como em Utricularia
foliosa (Fig. 18A) ou em espécies terrestres ¢ solido, sem aerénquima, com em U. juncea
(Fig. 18B). Nao foram levantados caracteres relativos a presenca de aerénquima nesta tese,
por afastar-se muito do escopo do trabalho (todas as espécies de U. sect. Aranella sdo
terrestres). Esta caracteristica esta diretamente relacionada ao habito, sendo a maior

diversidade de habitos relacionada as espécies do subgénero Utricularia.

U foliosa

Figura 18: Sec¢do transversal do escapo. A. presenca de aerénquima. B. auséncia de

aerénquima.
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ESCAMAS (CARATER 36 —40)

Sdo denominadas escamas todas as estruturas foliares situadas no escapo abaixo da
primeira flor do racemo. Podem estar ausentes (e.g. U. multifida) ou em nimero reduzido
(e.g. U. foliosa, U. olivacea). Quando presentes sdo basisolutas (Fig. 19 A) ou basifixas (Fig.
19 B, C), de acordo com seu ponto de inser¢do. A margem das escamas pode ser inteira (Fig.
19 A), denteada (Fig. 19 B) ou fimbriada (Fig. 19 C). Exclusivamente em U. laciniata (U.
sect. Aranella) ocorre dois tipos de escamas: as da base sdo fimbriadas, tornado-se denteadas
a partir do meio para o apice do pedinculo. Em U. praelonga (U. sect. Psyllosperma) as
escamas da base possuem dentes pequenos tornando-se gradativamente maiores para o apice.
Em U. fimbriata e U. simulans (U. sect. Aranella) todas as escamas tem base auriculada (Fig.
19C); em U. sandwithii as escamas da base sdo auriculadas, enquanto as do &pice sdo

peltadas.
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U. subulata U. laciniata U. sandwithii

Figura 19: Escamas. A. basisoluta de margem inteira. B-C. basifixa. B. margem denteada. C.

margem fimbriada, base auriculada (figuras extraidas de Taylor 1989).

BRACTEAS (CARATER 41 —43)

Sdo denominadas bracteas as estruturas foliares do eixo da inflorescéncia que se
localizam na base do pedicelo. S8o muito semelhantes as escamas, porém nunca estdo
ausentes. Todas as caracteristicas ja citadas para escamas (ponto de inser¢do, margem ¢ base)

sdo empregadas as bracteas.
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BRACTEOLAS (CARATER 44 —47)

Sdo denominadas bractéolas as estruturas foliares do eixo da inflorescéncia, que
ocorrem ao pares e sdo posicionadas lateralmente as bracteas, normalmente na base no
pedicelo. Somente em algumas espécies de U. sect. Aranella (U. fimbriata, U. longeciliata ¢
U. simulans) as bractéolas podem se localizar em posi¢do distal no pedicelo. Sdo, na maioria
das vezes, iguais as bracteas, sO6 que um pouco menores € mais estreitas (geralmente lineares)
(Fig. 20 A, B). Em algumas espécies de U. sect. Aranella (e.g. U. simulans Fig. 20 C) as
bractéolas tém forma circular. Também possuem as mesmas caracteristicas citadas acima para
escamas e bracteas. Podem ser livres (Fig. 20 A) ou estarem unidas as bracteas (Fig. 20 B).

Exclusivamente em U. fimbriata as bractéolas sdo auriculadas na base.

U. adpressa U. praelonga U. simulans U. sandwithii

Figura 20. Bracteas e bractéolas evidenciando ponto de inser¢do, concrescéncia ¢ margem. A-
C. basifixa. D. basoluta. A, C. livres. B. conadas.A. inteira. B. denteada. C-D. fimbriada

(figuras extraidas de Taylor 1989).
CALICE (CARATER 48-55)

As principais diferengas relacionadas ao calice s@o: numero de sépalas (duas ou quatro),
tamanho (subiguais (Fig. 21 D) ou desiguais (e.g. Fig. 21 B, C, D)), forma (oval, oblongo,
circular ou deltoide), margem (inteira, denteada (Fig. 25 C), fimbriada (Fig. 25 B, E) ou
denticulada), apice (agudo ou obtuso) e proeminéncia de nervuras (conspicuas ou
inconspicuas). Quando os lobos do calice sdo desiguais as caracteristicas como forma, apice e
proeminéncia das nervuras podem variar em relacdo aos lobos superior e inferior (e.g U. nana

— Fig. 21B).
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U. multifida A U. nana B U. praelonga C U. simulans D

Fig. 21. Calice evidenciando numero de lobos, tamanho dos lobos, proeminéncia das nervuras
e margem. A. quatro. B-D. dois. A-C. desiguais; D. subiguais. B. nervuras conspicuas (lobo
superior). A,C-D. inconspicuas. A-B. inteira. C. denteada. D. fimbriada. (figuras extraidas de

Taylor 1989).
COROLA (CARATER 56 -67)

O tamanho da corola ¢ extremamente variavel entre as espécies, podemos citar como
exemplo, Utricularia parthenopipes que tem corola bem pequena (ndo ultrapassando 0,6 cm)
e U. alpina em que a corola pode chegar a 6 cm.

A corola possui quatro pigmentagdes distintas e ndo variaveis: roxo a lilas (e.g. e.g. Fig.
24 A-M, 26 B, D, 27 J, L), amarelo (e.g. Fig. 25 B-F, 26 J, M, 27 B), branco (e.g. Fig. 24 O,
26 1, 27 E, H) e vermelho (Fig. 25 P). As exce¢des sdo: U. rostrata e U. nephrophylla que
pode ser branca ou lilas e U. parthenopipes (Fig. 24 L) onde o labio superior ¢ lilas o inferior
branco.

Os labios superior ¢ inferior sdo bastante diversos quanto ao seu formato. Em espécies
de U. sect. Aranella e U. sect. Martinia o 1abio superior possui um saco basal bem definido. O
labio inferior pode ser inteiro (e.g. Fig. 22 A, 25 M), emarginado (e.g. Fig. 25 L), bilobado
(Fig. 22 B), trilobado (e.g. Fig. 22 C-E, 26 H-J, 27 H, J), tetralobado (Fig. 25 Q) ou
pentalaboado (Fig. 24 D). Quando trilobado pode ter os lobos iguais (e.g. Fig. 22 C, 26 J) ou
desiguais (e.g. Fig. 22 D, E, 26 I, 27 L). O labio inferior ¢ galeado nas espécies das secoes, U.
sect. Oligocista (Fig. 25 ], L) e U. sect. Stomoisia (Fig. 25 H, I).
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U.tenuissima A U.olivacea B (. neotticides C  U. reniformis D  U. cucullata E

Figura 22. Labio inferior: A. inteiro. B. bilobado. C-E. trilobado. C. lobos iguais. D. mediano

reduzido. E. mediano maior (figuras extraidas de Taylor 1989).

O calcar pode ser igual ou subigual, menor ou maior do que o labio superior. Para a
utilizagdo deste carater na analise filogenética foram criadas as seguintes categorias
arbitrarias: igual ou subigual (e.g. Fig. 23 A, 26 J), menor (até 2/3) (e.g Fig. 23 C, 24 L),
reduzido (<2/3) (Fig. 23 B), maior (1,5x) (e.g. Fig. 23 D, 25 M), dobro (>2x) (e.g. Fig. 23 E,
25 P). O apice do calcar pode ser truncado, agudo (e.g. Fig. 23 D, 24 J) ou obtuso (e.g. Fig. 23
A, B, E, 24 O). O angulo entre o labio inferior e o calcar pode ser obtuso (e.g. Fig. 23 D, 251,
J) ou agudo (e.g. Fig. 23 A-C, E, 24 C, 27 L).

fYy&s 3 P& ' -
: EANSSS @ il
U simulans A U. neotlicides B U. longecitiata C U nana D U costata E

Figura 23. Tamanho do calcar em relagdo ao labio inferior: A. igual a subigual. B. reduzido

(menor que 2/3). C. menor (até 2/3). D. maior (ndo o dobro). E. dobro.
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Baleeiro

Jearrard

Rodrigueé

Fig. 24. Habito e/ou flores de Utricularia. A-B. U. subg. Polypompholyx. A. U. multifida. B.
U. dichotoma. U. subg. Bivalvaria. C-P. C. U. caerulea. D. U. striatula. E. U. delicatula. F.
U. lateriflora. G. U. pubescens.H. U. livida. 1. U. sandersonii. J. U. blanchetii. L. U.

parthenopipes. M. U. laciniata. N. U. purpureocaerulea. O. U. tenuissima. P. U. costata.
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Figura 25: Habito, folhas, flores de Utricularia subg. Bivalvaria. A-B. U. longeciliata. A.
folhas. B. flor. C-D. U. sandwithii. C. habito. D. flor. E-F. U. simulans. E. habito. Flor. G. U.
rostrata. H. U. juncea. 1. U. cornuta. J. U. adpressa. L. U. erectiflora. M. U. nana. N-O. U.

rigida. N. habito. O. Inflorescéncia. P. U. simmonsii. Q. U. chrysantha.
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Fig. 26. Habito, folhas e/ou flores de Utricularia subg. Utricularia. A-B. U. longifolia. A.
habito. B. flor. C. U. praelonga. flor. D. U. tricolor. E-F. U. alpina. E. hébito. F. flor. G-H. U.
reniformis. G. folha. H. flor. 1. U. nephrophylla. J. U. subulata. L-M. U. flaccida. L. folha. M.

flor.
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Figura 27: Habito e/ou flores de Utricularia subg. Utricularia. A-B. U. foliosa: A. habito. B.
flor. C-D. U. olivaceae: C. habito. D. flor . E-G. U. neottioides: E. habito. F. inflorescéncia.
G. flor. H-1. U. cucullata: H. habito. 1. flor. J-L. U. myriocista. J. habito. L. flor.
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POLEN (CARATER 73)

O podlen ¢ uma estrutura que pode variar bastante entre as diversas Utricularias. Nas
espécies basais de U. subg. Polypompholyx é geralmente 3-colporado (e.g. Fig. 28A), nas
espécies de U. subg. Bivalvaria geralmente o nimero varia de 4-7- colporado (e.g. Fig. 28B) e

nas espécies de U. subg. Utricularia quase sempre com 8 ou mais colpos (e.g. Fig. 28 C).

Figura 28. Polén: A. 3-colporado. B. 4-colporado. C. 8-colporado (extraido de Lobreau-
Callen et al. 1999).

FRUTO (CARATER 68-69)

A forma do fruto na maioria das espécies ¢ globosa (Fig. 29A). Formas elipsoide (Fig.
29B) ou ovoide (Fig. 29C) também podem ocorrer. A deiscéncia ¢ longitudinal na maioria das
espécies e indeiscente em Utricularia foliosa e U. olivacea. O pedicelo do fruto ¢ ereto (Fig.

28B) na maioria das espécies ou reflexo (Fig. 29A).

A U olivacea B C

U foliosa U nana

Figura 29. Fruto: Cépsula: A. globosa. B. elipsoide. C. ovoide. Pedicelo em fruto: A. reflexo.

B. ereto.
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SEMENTES (CARATER 70-72)

Utricularia apresenta muitas sementes por fruto, exceto U. olivacea (U. sect.
Utricularia) que tem apenas uma. As sementes possuem forma ovoide (Fig. 30A, D) na
maioria das espécies de U.subg. Bivalvaria, podem, contudo em outros subgéneros de
Utricularia ter formas obovoide (Fig. 30 B), discoide (Fig. 30 C), globosa (Fig. 30 E),
oblonga (Fig. 30 F), piramidal (Fig. 30), fusiforme (Fig. 30 H). A testa possui células de
paredes anticlinais convexas (Fig. 31 F) ou concavas (e.g. Fig. 31 A, B) na maioria das
espécies. A superficie pode ser microverrugosa (Fig. 31 A, B) na maioria das espécies,

verrugosa (Fig. 31 B, D, E, G) ou rugosa (Fig. 31 C, H).

HABITO (CARATER 74)

A maioria das espécies ¢ terrestre (e.g. Fig. 24 P, 25 E, N, 26 L) e pertencem ao U.
subg. Polypompholyx e U. subg. Bivalvaria. Outras sdo aquaticas (Fig. 27 A, C, H, J), epifitas
(Fig. 26 E), litofitas (Fig. 26 A) e reofitas (Fig. 25 M e 27 F), geralmente estas compdem o U.
subg. Utricularia, contudo espécies da U. sect. Phyllaria (U. striatula) sdo epifitas e de U.
sect. Avesicarioides (U. rigida) sdo redfitas (ambas ocorrem em U. subg. Bivalvaria). Todas
as espécies de U. sect. Aranella sdo terrestres ocorrendo geralmente em solos arenosos

umidos ou em ambientes brejosos.
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50um U. blanchetii X160  100pm U. dichotoma

/

U. foliosa

X270  50um X300 50um U. neotioides

7U. rostrata

Figura 29: Forma das sementes de Utricularia: A. ovoide B. obovoide. C. discoide. D. ovoide

lateralmente depressa. E. globosa. F. elipsoide. G. piramidal. H. fusiforme.
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X1,200  10pm U. blanchetii

X450  50pm « U.dichotoma U. foliosa

e

— ; L - —_— i
G X1;200 10pm U.nana "¢ X1,200 ° 10pm U. neotioides

Figura 30: Superficie da testa e concavidade das paredes periclinais das sementes de
Utricularia: A, F. microverrugosa. B, D. E. verrugosa. C, H. rugosa. Concavidade: A-G.

concava. F. plana. H. convexa.
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ANALISE FILOGENETICA

MAXIMA PARCIMONIA - DADOS MORFOLOGICOS

Na busca heuristica executada para a matriz de dados morfoldgicos, todos os 74
caracteres foram informativos (Tab. 5). Foram geradas sete arvores igualmente
parcimoniosas, com 379 passos, com indice de consisténcia (IC) de 0,383, indice de
homoplasia (IH) de 0,617, indice de retengdo de (IR) de 0,601 e indice reescalonado (RC) de
0,230 (Tab. 6).

O consenso estrito das sete arvores é apresentado na figura 32. Os maiores clados
(subgéneros e segoes) sdo recuperados, mas com suporte muito baixo (< 50%). Para o clado B
ou clado Aranella apenas a linhagem U. sandwithii (U. longeciliata (U. simulans+U.
fimbriata)) é bem sustentada (94 JK, 88 BT). Neste clado, todas as espécies compartilham
caracteristicas morfologicas distintas das demais espécies de Utricularia (e.g. escamas,
bracteas, bractéolas e lobos do célice de margem fimbriada) e suas distribuigoes geograficas
sdo semelhantes, com exce¢do de U. simulans que tem ampla distribuicao.

Outros clados formados, também com suporte muito baixo (< 50%) sdo: subgéneros
Bivalvaria (clado A+B+C) e Utricularia (clado D+E). U. subg. Bivalvaria (Fig. 32) apresenta
o clado A grupo irméo do clado B+C. O Clado B ou Clado Aranella é formado por espécies
de U. sect. Aranella e U. sect. Martinia (secdo monotipica). Desta forma U. secdo Aranella
(sensu Taylor 1989) ¢ parafilética, sendo necessario a inclusdo de U. tenuissima (U. sect.
Martinia) para que a se¢do se torne monofilética. Estas duas se¢des sdo morfologicamente
muito semelhantes em seus utriculos, corola (ambas com saco basal no labio superior) e
sementes. Dentro do Clado Aranella, U. blanchetti e U. parthenopipes sdo espécies que se
mantiveram intimamente relacionadas em todas as analises, apesar de ndo terem apresentado

suporte (JK e BT <50) na analise morfoldgica.
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Fig. 32: Arvore de Consenso Estrito gerada por Maxima parciménia a partir de dados
morfologicos. Sdo apresentados os suportes dos ramos, Jacknife (em itdlico acima) e
Bootstrap (abaixo) dos clados acima de 50. A, B, C representam clados do U. subg.
Bivalvaria, D e E U. subg. Utricularia.
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DADOS MOLECULARES

Para os 40 terminais, a matriz molecular combinando 7ps16 e t#rnL-F resultou em
2097 pb (marcadores separados tab. 5), destas 813 foram caracteres constantes, 496 variaveis
ndo informativos e 832 informativos para parcimonia (tab. 5). Quatro sequéncias, sendo duas
de Utricularia sandwithii (U. sect. Aranella) e duas de U. guyanensis (U. sect. Stylotheca)
ambas do subgénero Bivalvaria ndo foram utilizadas na matriz molecular, por nao
apresentarem sequéncias confiaveis. Sendo estas com uma Unica fita, ou seja, ndo tinham a
complementar, ou o resultado do sequenciamento gerou uma fita com um nimero de bases

muito pequeno (43 pb).

Tabela 5: Descricdo dos diferentes conjuntos de dados obtidos na analise filogenética de

Utricularia.
Comprimento . N° de
. do o N° de
Matriz/ . N°de caracteres
alinhamento caracteres . .
marcadores caracteres el e informativos
em pb variaveis nao
separados . . constantes . . para
incluindo informativos e As
. parcimoénia
indels
Matriz 0 0 74
morfologica
rpsl6 995 358 247 390
trnL-F 1102 455 249 368
Matriz de 2097 813 496 832

evidencia total

A andlise filogenética resultou em duas arvores igualmente parcimoniosas, com 3.285
passos ¢ apresentou 1C=0,607; TH= 0,393; IR=0,589 ¢ RC=0, 357 (tab. 6). A topologia do
consenso estrito (Fig. 33) ¢ muito semelhante aquela encontrada na arvore gerada somente
com dados morfolédgicos, contudo com indices de suportes bem mais elevados.

Sdo formados dois clados Utricularia subg. Bivalvaria (A + B + C) com suportes de
médios a baixos (JK=60, BT=47) ¢ U. subg. Utricularia (D + E) com suportes médios (JK=88
e BT=75). Como grupo basal de U. subg. Bivalvaria, o clado A (U. striatula+U. caerulea)
((U. delicatula+U. lateriflora) (U. livida (U. sandersonii+U. pubescens)) tem suportes de 81

de Jacknife e 67 de bootstrap. O grupo irméo do clado Aranella, o clado C U. simmonsii+U.
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chrysantha (U. cornuta+U. juncea) (U. rigida (U. erectiflora+U. adpressa+ U. nana)) é
moderado 72(JK) a fracamente suportado (BT=60). U. sect. Aranella emerge como uma se¢ao
parafilética, tornando-se monofilética com a inclusdo de U. tenuissima. O clado Aranella (U.
sect. Aranella + U. sect. Matinia) tem suporte de moderado (JK=70) a fraco (BT=59). U.
rostrata emerge como grupo irméo das demais espécies da se¢do. O monofiletismo do clado
U. simulans (U. longeciliata+U. fimbriata) & fortemente suportado (JK=100 e BT=100),
assim como o do clado U. purpureocaerulea (U. costata+U.tenuissima) com suportes de 99
(JK) e 98 (BT). Apesar destes dois clados serem bem suportados a relagdo entre eles ndo ¢
sustentada. O clado U. laciniata (U. blanchetii+U. parthenopipes) ¢ altamente suportado
(JK=100, BT=99).

Tabela 6: Resumo dos resultados da analise de parcimonia: n° de arvores, n° de passos,

indices de consisténcia (IC), homoplasia (IH), reteng@o (IR) e reescalonado (RC).

Matriz ,N de N° de passos IC IH IR RC
arvores
Matriz 7 379 0,383 0,617 0,601 0,230
morfologica
Matriz 2 3285 0,607 0393 0,589 0,357
molecular
Matriz de 6 3686 0580 0420 0585 0339

evidencia total
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Figura 33: Arvore de Consenso Estrito gerada por Maxima Parciménia a partir de dados
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moleculares. Sdo indicados os suportes dos ramos, Jacknife (em itdlico acima) e Bootstrap

(abaixo), sendo apresentados apenas suportes maiores que 50. A, B, C representam clados do

U. subg. Bivalvaria, D e E U. subg. Utricularia. Nimero dentro dos circulos representam as

linhagens do Clado Aranella.
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EVIDENCIA TOTAL

Para os 41 terminais (U. sandwithii incluida nesta andlise) a evidéncia total recuperou
seis arvores igualmente mais parcimoniosas, com 3.686 passos (Tab. 5), com IC=0,580,
IH=0,420, IR=0,585 ¢ RC=0,339 (tab. 6). A arvore de consenso estrito ¢ apresentada na figura
34.

O monofiletismo dos clados A (JK=90, BT=80, BR=4), B (JK=88, BT=79, BR=5) ¢ C
(JK=88, BT=79, BR=5) sdo moderadamente suportados. O Clado C ¢ bem suportado como
grupo irmdo do Clado Aranella (B) com suportes de 87 (JK), 82 (BT) e 4 (BR). O
parafiletismo de Utricularia sect. Aranella (sensu Taylor 1989) é corroborado. O clado
Aranella composto de U. sect. Aranella+U. sect. Martinia (clado B) ¢ moderadamente
suportado e possui como sinapomorfias morfologicas, utriculos inseridos nos rizoides (carater
14), presenca de apéndice ventral (carater 29) bifido (carater 32) e labio superior da corola
com saco basal bem definido (carater 60), sendo estes dois ultimos sinapomorfias exclusivas
para o clado. Nas relagdes internas do Clado Aranella, U. rostrata é grupo irmdo das demais
espécies da sec¢do. O clado formado por B2, B3 e B4 possui sementes de formato ovoide,
como Unica sinapomorfia ndo exclusiva. O clado B2 U. sandwithii (U. longeciliata+U.
simulans+U. fimbriata) é bem suportado (JK =99, BT=96, BR=6), mas forma uma politomia
internamente. Possui como sinapomorfias exclusivas as escamas (carater 40), bracteas (carater
42) e calice (carater 49) fimbriados e como sinapomorfias ndo exclusivas as folhas dispostas
em roseta (carater 6), corola de cor amarela (carater 57) e labio inferior de formato circular
(carater 61). O Clado B3 U. purpureocaerulea (U. costata+U.tenuissima) tem indices de
suportes altos: 100 (JK), 99 (BT) e 7 (BR), ndo entanto, apresenta apenas sinapomorfias
moleculares. O clado B4 U. laciniata (U. blanchetii+U. parthenopipes) é bem suportado
(JK=99, BT=99, BR=7). Tem como sinapomorfias ndo exclusivas (Fig. 35) o calice de
margem denteada (carater 49), o labio superior da corola transversalmente eliptico (carater
58) com apice emarginado (carater 59) e o calcar com 4apice agudo (carater 67). A
sinapomorfia que suporta U. blanchetii e U. parthenopipes como espécies estreitamente
relacionadas sdo as papilas na base do escapo (carater 35). O clado formado por B2 e B3 teve
baixa sustentagdo (BT<50, BR=1). A relagdo entre estas linhagens ndo possui sinapomorfias
morfologicas. Todos os terminais (exce¢do U. simulans) possuem de uma a muitas

autapomorfias (e.g. U. tenuissima com 9 autapomorfias).
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ANALISE DE VEROSSIMILHANCA E INFERENCIA BAYESIANA

A topologia das arvores de Maxima Verossimilhanga e Inferéncia Bayesiana (Fig. 36)
¢ idéntica. Ambas sdo similares a topologia da de Consenso Estrito da Maxima Parcimonia
com dados moleculares, diferindo apenas quanto as relagdes internas do grupo irmao (clado
C) de Aranella. Na Maxima Verossimilhanga os suportes de Bootstrap sdo relativamente mais
altos se comparados com a de parcimoOnia. J& na Inferéncia Bayesiana a probabilidade
posterior tem valores de suporte bem maiores do que nas analises anteriores. Dentro do Clado
Aranella, a relacdo entre os clados U. simulans (U. longeciliata+U. fimbriata) e U.
purpureocaerulea (U. tenuissima+U. costata) ¢ moderadamente suportada na Maxima

Verossimilhanca (BT=83) e fracamente suportada na Inferéncia Bayesiana (PP=0,73).
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Figura 35: Arvore gerada pelo método de Inferéncia Bayesiana (somente dados moleculares),

representando também a arvore da Andlise de Maxima Verossimilhanga. Sdo indicados os

suportes dos ramos Bootstrap (acima) e Probabilidade Posterior (abaixo, italico), sendo

apresentados apenas suportes maiores que 50. A, B, C representam clados do U. subg.

Bivalvaria, D e E U. subg. Utricularia. Os nimeros dentro dos circulos representam as

linhagens do Clado Aranella.

EVOLUCAO DOS ESTADOS DE CARACTERES INFORMATIVOS PARA AO CLADO ARANELLA
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O mapeamento dos estados de caracteres resultou em quatro sinapomorfias para o
clado Aranella. Duas sdo sinapomorfias exclusivas (caracteres 32 e 60) e duas sdo
sinapomorfias homoplésicas. A linhagem B1 (U. rostrata) apresentou cinco autapomorfias
(caracteres 50, 53, 58, 59, 72), sendo uma delas exclusiva (carater 58) dentro do Clado
Aranella (mas ndo para Utricularia). No clado B2 foram identificadas seis sinapomorfias
morfologicas, destas trés sdo exclusivas e trés homoplasicas. No clado B3 ndo foram
identificadas sinapomorfias morfologicas, sendo este clado suportado apenas por
sinapomorfias moleculares. O clado B4 apresentou quatro sinapomorfias ndo exclusivas

(caracteres 48, 58, 59, 67).
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Figura 36: Mapa de sinapomorfias do Clado Aranella (U. sect. Aranella + U. sect. Martinia),
baseado no cladograma de consenso estrito de Evidéncia Total inferido pelo TNT através do
método de Maxima Parcimonia. Quadrados pretos representam as
sinapomorfias/autapomorfias exclusivas, quadrados brancos representam
sinapomorfias/autapomorfias ndo exclusivas. Numeros acima dos quadrados indicam o carater

e abaixo o estado.

Filotaxia
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A filotaxia em roseta ocorre independentemente no grupo externo (U. subg.

Polypompholyx) e no clado Aranella B2 (Fig. 37).

Apéndice ventral

O apéndice ventral teve surgimento independente nos trés subgéneros de Utricularia,
sendo uma sinapomorfia ndo exclusiva para o clado Aranella. Os apéndices ventrais ocorrem
em U. subg. Polypompholyx em U. dichotoma (U. sect. Pleiochasia), em U. subg. Bivalvaria
em U. adpressa, U. erectiflora (U. sect. Oligocista), U. pubescens (U. sect. Lloydia), U. livida
e U. sandersonii (U. sect. Calpidisca) e U. subg. Utricularia em U. cucullata (U. sect.

Vesiculina) (Fig. 38).

Numero de apéndices ventrais

O namero de apéndices ventrais pode variar de um a dois. O estado de carater um
apéndice ventral surgiu quatro vezes independentemente, sendo uma sinapomorfia ndo
exclusiva do Clado Aranella. O estado de carater dois apéndices ventrais ocorre
independentemente nos subgéneros Polypompholyx (U. dichotoma - U. sect. Pleiochasia) e
Bivalvaria (U. tenuissima - clado Aranella), sendo portanto, uma autapomorfia para esta

espécie do clado Aranella (Fig. 39).

Forma do apéndice ventral

A forma do apéndice ventral ¢ bastante varidvel em Utricularia. O apéndice ventral
subulado ¢ uma sinapomorfia ndo exclusiva de U. sect. Aranella, ocorrendo também em U.
adpressa (U. sect. Oligicista). O apéndice ventral capilar ocorre exclusivamente em U.

tenuissima sendo portanto uma autapomorfia (Fig. 40).
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Figura 37: Arvore de consenso estrito de analise de parcimonia para Utricularia,
evidenciando o mapeamento dos estados de carater da filotaxia (carater 6). Numeros sobre os
ramos representam a transicdo dos estados. Os numeros dentro dos circulos representam as

quatro linhagens do clado Aranella.
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Figura 38: Arvore de consenso estrito de analise de parcimonia para Utricularia,
evidenciando o mapeamento dos estados de carater do apéndice ventral do utriculo (carater
29). Numeros sobre os ramos representam a transicdo dos estados. Os nimeros dentro dos

circulos representam as quatro linhagens do clado Aranella.
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39: Arvore de consenso estrito de analise de parciménia para Utricularia, evidenciando o

mapeamento dos estados de carater do numero de apéndices ventrais do utriculo (carater 30).

Numeros sobre os ramos representam a transi¢do dos estados. Os niimeros dentro dos circulos

representam as quatro linhagens do clado Aranella.
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Figura 40: Arvore de consenso estrito de analise de parcimonia para Utricularia,
evidenciando o mapeamento dos estados de carater da forma dos apéndices ventrais do
utriculo (carater 31). Numeros sobre os ramos representam a transicdo dos estados. Os

numeros dentro dos circulos representam as quatro linhagens do clado Aranella.
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Integridade do apéndice ventral

Apéndice ventral bifido ¢ uma sinapomorfia exclusiva para o clado Aranella, sendo

inteiro apenas em U. tenuissima (Fig. 41).

Papilas na base do escapo

A presenca de papilas na base do escapo ¢ um estado raro em Utricularia. Ocorre
independente em U. subulata ¢ U. flaccida (U. sect. Setiscapella parafilética) e como uma

sinapomorfia ndo exclusiva para o clado U. blanchetii + U. parthenopipes (Fig. 42).

Auriculas da base das escamas

Escamas de base auriculada sdo raras em Utricularia. Existem duas possibilidades
igualmente parcimoniosas (3 passos) para o seu surgimento: (1) no ancestral de U. sandwithii
(U. fimbriata+U. longeciliata) com reversao nesta ultima espécie e independentemente em U.

laciniata (2) surgimento independente em U. simulans, U. fimbriata e U. laciniata (Fig. 43).

Margem das escamas na por¢ao superior do escapo

Escamas com a margem inteira € o estado plesiomorfico para o U. subg. Bivalvaria. A
margem fimbriada ¢ uma sinapomorfia exclusiva do clado B2. Escamas de margem denteada
ocorrem independentemente em U. blanchetii (Clado B4) e em U. praelonga (U. sect.

Psyllosperma) (Fig. 44).

Tipos de Bracteas

Bracteas basifixas ¢ o estado plesiomorfico para os subgéneros, U. subg. Bivalvaria e
U. subg. Utricularia e amplamente difundido no género como um todo. Bracteas peltadas
surgem independentemente seis vezes no género. No Clado Aranella este estado ocorre

somente em U. sandwithii, sendo portanto uma autapomorfia para esta espécie (Fig. 45).
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Figura 41: Arvore de consenso estrito de analise de parcimonia para Utricularia,

evidenciando o mapeamento dos estados de carater da integridade dos apéndices ventrais do

utriculo (carater 32). Numeros sobre os ramos representam a transicdo dos estados. Os

numeros dentro dos circulos representam as quatro linhagens do clado Aranella.
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Figura 42: Arvore de consenso estrito de analise de parcimonia para Utricularia,
evidenciando o mapeamento dos estados de carater das papilas na base do escapo (carater 35).
Numeros sobre os ramos representam a transi¢do dos estados. Os niimeros dentro dos circulos

representam as quatro linhagens do clado Aranella.
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Figura 43: Arvore de consenso estrito de analise de parcimonia para Utricularia,
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evidenciando o mapeamento dos estados de carater da base auriculada das escamas da base do
escapo (carater 38). Numeros sobre os ramos representam a transi¢do dos estados. Os

numeros dentro dos circulos representam as quatro linhagens do clado Aranella.
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Figura 44: Arvore de consenso estrito de analise de parcimonia para Utricularia,
evidenciando o mapeamento dos estados de carater da margem das escamas (carater 40).
Numeros sobre os ramos representam a transicdo dos estados. Os nimeros dentro dos circulos

representam as quatro linhagens do clado Aranella.
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Figura 45: Arvore de consenso estrito de analise de parcimonia para Utricularia,
evidenciando o mapeamento dos estados de carater do tipo de escama (carater 41). Numeros
sobre os ramos representam a transicdo dos estados. Os numeros dentro dos circulos

representam as quatro linhagens do clado Aranella.
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Margem das bracteas

Bracteas de margem inteira ¢ o estado plesiomorfico para os subgéneros U. subg.
Bivalvaria e U. subg. Utricularia e amplamente difundido no género como um todo. Bracteas
de margem fimbriada ocorrem como sinapomorfia exclusiva do clado B2. Bracteas denteadas
sd0 uma sinapomorfia homoplasica, ocorrendo independentemente nas espécies do clado B4 e
em U. praelonga (U. sect. Psyllosperma). Em U. laciniata ocorre simultaneamente bracteas

inteiras e denteadas (Fig. 46).

Posi¢do das bractéolas em relagdo ao pedicelo

A posi¢do proximal bracteas em relacdo ao pedicelo é o estado plesiomorfico para os
subgéneros U. subg. Bivalvaria e U. subg. Utricularia e amplamente difundido no género
como um todo. A posi¢do distal ¢ uma sinapomorfia exclusiva para espécies, U. simulans, U.

longeciliata e U. fimbriata do Clado B2 (Fig. 47).

Tamanho do lobo superior do calice em relagdo ao lobo inferior

O estado calice do lobo superior de tamanho desigual em relagdo ao inferior €
plesiomorfico para os subgéneros U. subg. Bivalvaria e U. subg. Utricularia e amplamente
difundido no género como um todo. Ha duas hipdteses igualmente parcimoniosas (3 passos)
para o surgimento do célice com lobos iguais: ter surgido no ancestral de B2+B3+B4 com
reversdes em U. costata e U. laciniata ou ter surgido no ancestral de B2+B3 (com a perda em

U. costata) e no ancestral de U. blanchetii + U. parthenopipes (Fig. 48)

Margem do lobo superior do calice

A margem inteira € o estado plesiomorfico para os subgéneros U. subg. Bivalvaria e
U. subg. Utricularia e amplamente difundido no género como um todo. A margem do calice
fimbriada ¢ uma sinapomorfia exclusiva para as espécies do clado B2. A margem denteada
ocorre indepententemente U. praelonga (U. sect. Psyllosperma) e no Clado B4 sendo,

portanto, uma sinapomorfia ndo exclusiva (Fig. 49).
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Figura 46: Arvore de consenso estrito de analise de parcimonia para Utricularia,

evidenciando o mapeamento dos estados de carater da margem das bracteas (carater 42).

Numeros sobre os ramos representam a transicdo dos estados. Os nimeros dentro dos circulos

representam as quatro linhagens do clado Aranella.
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Figura 47: Arvore de consenso estrito de analise de parcimonia para Utricularia,
evidenciando o mapeamento dos estados de carater da posi¢do das bractéolas em relagdo ao
pedicelo (carater 47). Numeros sobre os ramos representam a transicdo dos estados. Os

numeros dentro dos circulos representam as quatro linhagens do clado Aranella.
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Figura 48: Arvore de consenso estrito de analise de parcimonia para Utricularia,
evidenciando o mapeamento dos estados de carater do tamanho dos lobos do célice (carater
48). Numeros sobre os ramos representam a transi¢do dos estados. Os nimeros dentro dos

circulos representam as quatro linhagens do clado Aranella.
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evidenciando o mapeamento dos estados de carater da margem do calice (carater 49).
Numeros sobre os ramos representam a transicdo dos estados. Os nimeros dentro dos circulos

representam as quatro linhagens do clado Aranella.
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Forma do lobo superior do calice

A forma oval do lobo superior do célice € o estado plesiomorfica para os subgéneros
U. subg. Bivalvaria e U. subg. Utricularia e amplamente difundido no género como um todo.
A forma circular ocorre independentemente em U. striatula (U. sect. Phyllaria), U. olivacea
(U. sect. Utricularia) e em U. simulans, U. longeciliata e U. fimbriata, sendo uma
sinapomorfia homoplastica para este Clado. A forma do lobo obovado ¢ uma autapomorfia

para U. rostrata (Fig. 50).

Forma do lobo inferior do calice

A forma oval do lobo inferior do calice é pleisiomorfica para os subgéneros U. subg.
Bivalvaria e U. subg. Utricularia. A forma circular ocorre independentemente nos trés
subgéneros de Utricularia, sendo portanto uma sinapomorfia homoplastica para o clado
formado por U. simulans, U. longeciliata e U. fimbriata. O formato oblongo tem origens
multiplas em Utricularia, no clado Aranella ocorre independentemente em U. rostrata, U.

tenuissima e U. laciniata (Fig. 51).

Cor da corola

A corola de cor roxo/lilas/violeta ¢ estado pleisiomorfico para os subgéneros U. subg.
Bivalvaria e U. subg. Utricularia. A cor amarela ¢ uma sinapomorfia homoplastica para o
Clado B2. A cor branca ocorre independentemente em U. rostrata, U. tenuissima e U.
parthenopipes e varias vezes dentro dos dois subgéneros sendo portanto uma sinapomorfia
homoplasica. U. rostrata pode variar em relacdo a coloragdo de sua corola de branca a tons de
roxo ¢ violeta. Em U. parthenopipes a corola apresenta o labio superior roxo/lilas/violeta

enquanto a labio inferior ¢ branco (Fig. 52).

Saco basal do labio superior da corola

O estado de carater saco basal indefinido ¢ uma plesiomorfia no para os subgéneros U.
subg. Bivalvaria e U. subg. Utricularia e amplamente difundido no género como um todo. A
presenca de saco basal bem definido no Clado Aranella é uma sinapomorfia exclusiva para

este clado (Fig. 53).
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Figura 50: Arvore de consenso estrito de analise de parcimonia para Utricularia,

evidenciando o mapeamento dos estados de carater da forma do lobo superior do célice

(carater 50). Numeros sobre os ramos representam a transicdo dos estados. Os numeros dentro

dos circulos representam as quatro linhagens do clado Aranella.
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Figura 51: Arvore de consenso estrito de analise de parcimonia para Utricularia,

evidenciando o mapeamento dos estados de carater da forma do lobo inferior do calice

(carater 53). Numeros sobre os ramos representam a transicdo dos estados. Os niumeros dentro

dos circulos representam as quatro linhagens do clado Aranella.
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Figura 52. Arvore de consenso estrito de analise de parcimonia para Utricularia,

evidenciando o mapeamento dos estados de carater da cor da corola (carater 57). Numeros

sobre os ramos representam a transicdo dos estados. Os numeros dentro dos circulos

representam as quatro linhagens do clado Aranella.
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Figura 53. Arvore de consenso estrito de analise de parcimonia para Utricularia,
evidenciando o mapeamento dos estados de carater do saco basal do labio superior (carater
60). Numeros sobre os ramos representam a transi¢do dos estados. Os numeros dentro dos

circulos representam as quatro linhagens do clado Aranella.
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Figura 54. Arvore de consenso estrito de analise de parcimonia para Utricularia,
evidenciando o mapeamento dos estados de carater da forma do labio inferior da corola
(carater 61). Numeros sobre os ramos representam a transicdo dos estados. Os numeros dentro

dos circulos representam as quatro linhagens do clado Aranella.
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Forma do labio inferior da corola

O estado tranversalmente elipticas € pleisiomorfico dentro do género. A forma circular
do labio inferior surge independentemente duas vezes dentro do Clado Aranella (em U.
tenuissima e todo o clado B2) sendo, portanto uma sinapomorfia homaplasica. Este estado
surge independentemente em outros clados de Utricularia. O formato obovado também tem
surgimento independente em U. parthenopipes (Clado Aranella) e U. olivacea (U. subg

Utricularia) (Fig. 54).

Apice do labio inferior da corola

Apice inteiro é uma condigdo plesiomorfica para os subgéneros U. subg. Bivalvaria e
U. subg. Utricularia. O épice bilobado ou tetralobado ocorre em exclusivamente em U.
laciniata no Clado Aranella, outras espécies como U. olivacea (U. sect. Utricularia) o labio
inferior ¢ somente bilobado, ja em U. chrysantha (U. sect. Enskide) possui labio inferior

tetralobado (Fig. 55).

Tamanho do calcar em relagdo ao labio inferior

O calcar com tamanho de tamanho menor que o labio inferior ¢ o estado
plesiomorfico, o estado igual a subigual ocorre independentemente quatro vezes dentro do
género, sendo uma sinapomorfia homoplasica para o clado Aranella. Em U. costata ocorre
calcar 2 a 3 vezes o tamanho do labio inferior, caracteristica que ocorre em outras espécies do
género. Em U. parthenopipes e U. longeciliata ocorre reversdo independente para o estado

menor (Fig. 56).

Apice do calcar

O calcar agudo surge independentemente em U. sandwithii, no Clado B4 em Aranella

e em outros clados dentro de Utricularia. Demais espécies do Clado Aranella tem calcar

obtuso, estado pleisiomorfico no género (Fig. 57).
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Figura 55. Arvore de consenso estrito de andlise de parcimonia para Utricularia,

evidenciando o mapeamento dos estados de carater do apice do labio inferior da corola

(carater 62). Numeros sobre os ramos representam a transicdo dos estados. Os niumeros dentro

dos circulos representam as quatro linhagens do clado Aranella.
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Figura 56. Arvore de consenso estrito de analise de parcimonia para Utricularia,

evidenciando o mapeamento dos estados de carater do tamanho do calcar em relagdo ao labio

inferior (carater 65). Nimeros sobre os ramos representam a transicdo dos estados. Os

numeros dentro dos circulos representam as quatro linhagens do clado Aranella.
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Figura 57. Arvore de consenso estrito de analise de parcimonia para Utricularia,

evidenciando o mapeamento dos estados de carater do apice do calcar (carater 67). Numeros

sobre os ramos representam a transicdo dos estados. Os numeros dentro dos circulos

representam as quatro linhagens do clado Aranella.
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Carater 70: Sementes, forma (Fig. 58)

O estado ovoide para forma da semente ¢ uma sinapomorfia homoplastica para a
segunda, terceira e quarta linhagens do clado Aranella. O estado ocorre independentemente

em outras linhagens de Utricularia. A forma piramidal ¢ uma autapomorfia para U. rostrata.

Carater 71: Sementes, superficie (Fig. 59)

O estado rugoso da superficie das sementes surge diversas vezes dentro de
Utricularia. No clado Aranella ele surge independentemente em Um rostrata ¢ U. tenuissima.
Superficie estriada ¢ uma autapomorfia para U. costata. Demais espécies de Aranella sdo

microverrugosas estado pleisiomorfico dentro do género.
Carater 72: Sementes, testa, paredes periclinais (Fig. 60)
O estado convexo das paredes periclinais surge diversas vezes dentro de Utricularia.
No clado Aranella ele surge independentemente em U. rostrata e U. tenuissima. Demais
espécies de Aranella sdo concavas estado pleisiomorfico dentro do género.
Carater 73: Pdlen, colporos, numero (Fig. 61).
O polen tricolporado € o estado plesiomorfico do género Utricularia e os estados 4-5

colporados sdo os mais frequentes na se¢do Aranella, que também pode apresentar graos de

poélen tri ou hexacolporados. U. costata apresenta uma reversdo para o estado tricolporado.
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evidenciando o mapeamento dos estados de carater da forma da semente (carater 70).
Numeros sobre os ramos representam a transi¢do dos estados. Os niimeros dentro dos circulos

representam as quatro linhagens do clado Aranella.
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Figura 59: Arvore de consenso estrito de analise de parcimonia para Utricularia,
evidenciando o mapeamento dos estados de carater da superficie da testa das sementes
(carater 71). Numeros sobre os ramos representam a transicdo dos estados. Os niumeros dentro

dos circulos representam as quatro linhagens do clado Aranella.



— cbncava
— convexa
— plana

0/1

0/1

0/1

I N S S N S

. foliosa

olivacea

. myriocista
. cucullata

flaccida
subulata

. neottioides

alpina

. nephrophylla
. reniformis

tricolor
longifolia
praelonga
simmonsii
chrysantha
cornuta

U. juncea

CCCCCCCCCCCCCLCCClCErLcCccC

rigida
nana

. erectiflora

adpressa
rostrata
sandwithii

. simulans
. longeciliata

fimbriata
purpureocaerulea
costata
tenuissima
laciniata
blanchetii
parthenopipes
pubescens
sandersonii

livida

. lateriflora
. delicatula
. Striatula

. caerulea

. dichotoma
. multifida

Figura 60. Arvore de consenso estrito de analise de parcimonia para Utricularia,
evidenciando o mapeamento dos estados de carater das paredes periclinais da testa das
sementes (carater 72). Numeros sobre os ramos representam a transicdo dos estados. Os

numeros dentro dos circulos representam as quatro linhagens do clado Aranella.
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Figura 61. Arvore de consenso estrito de analise de parcimonia para Utricularia,
evidenciando o mapeamento dos estados de carater do numero de colporos do pdlen (carater
73). Numeros sobre os ramos representam a transi¢do dos estados. Os numeros dentro dos

circulos representam as quatro linhagens do clado Aranella.
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MUDANCAS TAXONOMICAS

A fim de adequar a taxonomia a hipotese filogenética aqui proposta, Utricularia sect.
Martinia deve ser sinonimizada em U. sect. Aranella, com a consequente inclusdo de U.
tenuissima nesta secdo. Desta forma Utricularia sect. Aranella € circunscrita aqui com as
seguintes espécies: U. rostrata, U. sandwithii, U. longeciliata, U. simulans, U. fimbriata, U.
puperpureocaerulea, U. costata, U. tenuissima, U. laciniata, U. blanchetii, U. parthenopipes

e U. sp. nov.

Utricularia sect. Aranella (Barnhart) P. Taylor, Kew Bull. 41:7. 1986.
Aranella Barnhart, Small, F1. Miami:171. 1913.

Utricularia L. subg. Aranella (Barnhart) Komiya, J. Jap. Bot. 48:151. 1973.
Utricularia sect. Martinia P. Taylor, Kew Bull 41:7. 1986. syn. nov.

Ervas pequenas terrestres. Rizoides presentes, poucos a numerosos, ramificados.
Estoloes de poucos a numerosos, ramificados. Folhas lineares, uninervadas. Utriculos
geralmente numerosos, inseridos sobre todas as partes vegetativas, ovoides, abertura lateral,
com um unico apéndice dorsal, subulado e multicelular ou capilar e unicelular, apéndice
ventral um profundamente bifido, subulado e multicelular ou dois capilares e unicelulares;
glandulas externas poucas; glandulas internas poucas, bifidas na regido da abertura,
quadrifidas na parede interna do utriculo, os bragos curtos a longos, 1,5-2 ou 10-20 mais
longos que largos, cilindricos, clavados ou subcapitados. Escamas, bracteas e bractéolas
basifixas ou basisolutas, de margem inteira, denteada ou fimbriada, as vezes de base
auriculada, bractéolas as vezes inseridas em posi¢do distal em relagdo ao pedicelo e similar
aos lobos do calice. Flores racemosas. Calice com lobos subiguais ou desiguais, inteiros,
denteados ou fimbriados. Corola amarela, violeta ou branca, labio superior com um saco basal
bem definido. Polen oblato ou esférico, 3-6 colporado, frequentemente sinorado. Capsula
globosa ou elipsoide a estreitamente ovoide, deiscente por fenda longitudinal, ventral.
Sementes ovoides ou piramidais, células da testa poligonal alongadas ou isodiamatricas, com
paredes anticlinais erguidas ou sulcadas, retas ou curvas, pericinais concava ou convexa,

superficie microverrugosa, rugosa ou verrugosa estriada.
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Utricularia pseudofimbriata A. Donza & C. P. Bove, sp. nov. — TYPE: VENEZUELA.
Estado Bolivar, Cerro San Borja, Rio Orinoco, 100-300m alt., 12.XII.1955 (fl., fr.) J.J.
Wurdack & J. V. Monachino 39835 (holotype: K!; isotypes F!, R!).

Descrigdo, comentario e discussdo da espécie vide apéndice 4.

Utricularia rostrata A. Fleischm. & Rivadavia, Kew Bulletin 64: 155-159. 2009.

Utricularia catolesensis G. L. Campos, M. Cheek & Giul., Sitientibus, Série Ciéncias
Biologicas 10(2-4): 233-235. 2010. Tipo: BRAZIL. Bahia: Abaira, Distrito de Catolés,
Campo do Bicota, 04.V.1999, Campos & Concei¢do 50 (HRB!). syn. nov.

Apobs minuciosa andlise dos protdlogos, holotipos e paratipos de Utricularia rostrata
A. Fleischm. & Rivadavia e Utricularia catolesensis G. L. Campos, M. Cheek & Giul.
propomos a sinonimizagdo destas espécies como assinalado sem justificativa por Fleichsmann
(2012).As caracteristicas distintivas de U. catolescensis, apontadas por Campos, Cheek &
Giuliette (2010), ou seja, lobos do célice de apice agudo a subagudo , corola de cor branca a
lilds e sementes piramidais sdo encontradas também em U. rostrata (apesar de Fleichsmann
(2012) descreveras sementes como truncado-obovoide, estes sdo nomes diferentes para

designar o mesmo formato.
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DISCUSSAO

Todas as arvores filogenéticas, obtidas pelos trés métodos utilizados (Maxima
Parcimoénia, Méxima Verossimilhanga e Inferéncia Bayesiana), foram congruentes para os
maiores clados (subgéneros ¢ clados A, B, C. D, E), mas incongruentes para as relacdes
internas do Clado Aranella dependendo do conjunto de dados analisados. Muller & Borsch
(2005) obteve congruéncia entre as arvores utilizando os trés diferentes métodos, contudo s6
realizou analise molecular.

O consenso estrito gerado por Maxima ParcimOnia para dados morfologicos,
reconstitui a maioria dos clados apresentados em filogenias anteriores (Jobson et al. 2002,
Jobson et al. 2003, Miiller & Borsch 2005, Reut & Jobson 2010), contudo com baixo suporte
para os ramos. No entanto todos estes clados foram igualmente recuperados na analise
molecular. Segundo Schneider (2007) a validade de um clado se d4 em funcao tanto do seu
suporte estatistico como da sua repetibilidade em analises com diferentes conjuntos de dados
que resulte numa mesma topologia, assim validando o presente uso de caracteres
morfoldgicos a despeito dos baixos valores de suporte.

Um numero elevado de homoplasias morfologicas tem sido registrado nas analises
filogenéticas de Utricularia (Jobson et al. 2003, Reut & Jobson 2010). Para as trés matrizes
analisadas, a com maior nimero de homoplasias ocorreu na analise dos dados morfologicos
isolados (IC=0,383). Quando dados moleculares sdo tratados separadamente, os indices de
consisténcia sao bem maiores (IC=0,607). Na evidéncia total os indices de consisténcia
diminuem (IC=0,580, tab. 5), demonstrando que dados morfoldgicos sdo mais homoplasticos
que dados moleculares para Utricularia. Resultado semelhante pode ser observado em outros
grupos de angiospermas (e.g. Lehtonen& Myllys 2008, Gomes-da-Silva 2013) em que os
dados morfolégicos tendem a ser mais homoplasicos que dados moleculares.

Apesar do grande numero de homoplasias morfoldgicas constatamos que comparando-
se as arvores de MP para dados moleculares sozinho ¢ dados moleculares concatenados a
dados morfologicos, a adi¢do de caracteres morfologicos na andlise molecular, aumentou
consideravelmente os suportes dos ramos (e.g. clado Bivalvaria de 60 para 87; Utricularia
subg. Utricularia de 88 para 97). Cabe ressaltar que o clado Aranella foco desta tese, teve seu
indice de bootstrap aumentado de um nivel fraco (54) para moderado (79). A eficiéncia da
adicdo dos dados morfolégicos em analises moleculares foi verificada por Gomes-da-Silva
(2013) em sua analise para Vrisea (Bromeliaceae), em que a inclusdo de dados morfologicos

foi decisiva para a completa resolu¢do de sua analise, resolvendo a politomia obtida com
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dados moleculares. Wortley & Scotland (2006) analisaram 26 filogenias e concluiram que
dados morfologicos e moleculares combinados aumentam significativamente os niveis de
resolucdo e os suportes dos ramos se comparados com os dados moleculares isolados.
Diversos autores (e.g. Jenner 2004, Bybee et al. 2008, Lehtonen & Myllys 2008, Assis 2014)
recomendam fortemente a utilizagdo de dados morfoldgicos e moleculares combinados para
uma andlise filogenética com maior acuracia e maiores suportes dos ramos. O presente estudo
também recomenda a combinagdo de dados morfologicos e moleculares em analises
filogenéticas na busca de resultados mais robustos (maior resolu¢do dos clados e/ou suporte
dos ramos).

Interessante notar que, assim como em outras analises cladisticas para o gé€nero
Utricularia (Jobson et al. 2003, Miiller & Borsch 2005, Reut & Jobson 2010), a maioria das
se¢Oes propostas por Taylor (1989) sdo aqui corroboradas tanto pela filogenia com dados
moleculares quanto com dados morfologicos. A classificagdo em trés subgéneros das analises
filogenéticas propostas pelos trabalhos supracitados sdo aqui também corroboradas,
diferentemente do estabelecido por Taylor (1989), que propde apenas dois subgéneros para

Utricularia.

Utricularia subg. Bivalvaria

O monofiletismo de Utricularia subg. Bivalvaria (sensu Miiller & Borsch 2005) ¢
reconstituido a partir de distintos conjuntos de dados e por distintas metodologias,
corroborando as analises anteriores de Utricularia (Reut & Jobson 2010, Miiller & Bosch
2005, Miiller et al. 2004, Jobson et al. 2003). Em todas as analises, trés linhagens dentro do
U. subg. Bivalvaria, podem ser identificadas e suas topologias sdo congruentes, sendo o clado
A o grupo-irmdo de B+C. Resultado semelhante foi encontrado por Miiller & Borsch (2005)
no qual as espécies basais (Fig. 5) sdo representadas por U. pubescens (U. sect. Lloydia), U.
sandersonii e U. livida (U. sect. Calpidisca) (clado A) enquanto o clado Aranella (clado B) é
grupo irmdo do clado formado pelas segdes Oligocista, Avesicarioides, Benjaminia e
Stomoisia (clado C). Apesar de utilizarmos os mesmos marcadores moleculares utilizados por
Jobson et al. (2003), obtivemos uma topologia distinta para o U. subg. Bivalvaria. Segundo

este autor, U. sect. Aranella é grupo irmao das demais se¢des do atual U. subg. Bivalvaria

(Fig. 4).
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Relagoes internas dos Clados A, Be C

A topologia dentro das trés linhagens ¢ ligeiramente diferente dependendo do conjunto
de dados e do método empregado. Na analise de parcimdnia utilizando somente dados
morfoldgicos surgem mais politomias (Fig. 32), enquanto que o arvore gerada por Inferéncia

Bayesiana (=Méxima Verossimilhan¢a) ¢ melhor resolvida (Fig. 36).

Clado A

O Clado A ((U. striatula+U. caerulea)+((U. delicatula+U. lateriflora)+((U. livida+U.
sandersonii)+U. pubescens))) tem a mesma topologia em todas as analises moleculares e na
evidéncia total, corrobora as analises de Jobson et al. (2003) e Miiller & Borsch (2005). Na
analise morfologica ¢ distinto apenas em relacdo a algumas politomias internas, mas nao

incongruente, mantendo a estabilidade do clado A.

Clado C

O Clado C apesar de algumas diferencas em sua topologia interna manteve a
estabilidade do clado. Na analise morfologica a relacdo entre as espécies ndo € resolvida, com
excecdo de U. erectiflora + U. adpressa e U. juncea + U. cornuta que sdo estreitamente
relacionadas (Fig. 32). Na analise molecular (U. simmonsii+U. chrysantha (U. cornuta+U.
juncea)(U. rigida (U. erectiflora+U. adpressa+ U. nana)) a relagdo entre as espécies inferidas
na analise morfoldgica € proposto aqui com a inclusdo de U. rigida (Fig. 33), que na analise
morfolégica ¢ grupo irmao de U. neottioides (U. subg. Utricularia). Na evidéncia total
somente a politomia entre U. simmonsii, U. chrysantha e U. juncea + U. cornuta é formada
(Fig. 34), sendo a relagdo de U. nana resolvida como grupo-irmdo de (U. erectiflora+U.
adpressa). Nas andlises de Inferéncia Bayesiana e Méxima Verossimilhanca todas as relagdes
sdo resolvidas, contudo U. nana e U. adpressa emergem como mais relacionadas entre si (Fig.
36). A probabilidade posterior desta relagdo ¢ muito baixa (PP=0,50), também a relagdo entre
U. simmonsii e U. chrysantha ¢ fracamente suportada (PP=0,63). Reut & Jobson (2010)
inferiram um suporte de 98 (JK) para o clado ((U. simmonsii+U. chrysantha + (U. cornuta+U.
juncea)) e 99 (JK) para o Clado U. nana + (U. adpressa (U. erectiflora + U. meyeri)), sendo
esta hipotese corroborada com a andlise de evidéncia total aqui apresentada. U. rigida,

sequenciada pela primeira vez para os marcadores moleculares #rnl-F e rps16, emerge em
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todas as analises moleculares como grupo-irmao do clado formado pelas espécies U. nana, U.
erectiflora e U. adpressa. Posi¢cdo que corrobora parcialmente a analise de Miiller & Borsch
(2005) na qual U. rigida esta mais relacionada com as espécies da secdo Oligocista (e.g. U.
erectiflora e U. adpressa) do que com a espécie U. nana (U. sect. Benjaminia). Em analise
MRP, Miiller et al. (2006) apresentaram U. rigida (U. sect. Avesicarioides) e U. neottioides
(U. sect. Avesicaria) em clados (subgéneros) distintos, indicando que o habito redfita evoluiu
independentemente, pelo menos duas vezes em Utricularia. Na analise morfologica U. rigida
esta intimamente relacionada a U. neottioides (U. subg. Utricularia). Provavelmente esta
analise relacionou estas duas espécies de subgéneros e seg¢des distintas pelas convergéncias

morfolégicas provocadas pelo habito reofitico de ambas.

Clado B ou “Clado Aranella”

Em todas as andlises U. sect. Aranella, em sua composi¢do atual (Taylor 1989),
demonstrou ser parafilética. A secdo monotipica U. sect. Martinia, representada por U.
tenuissima, emerge no cladograma dentro de U. sect. Aranella e estd intimamente relacionada
ora com U. rostrata fracamente suportada (JK e BT <50) na analise morfologica (Fig. 32) ora
com U. costata com altos suportes (JK= 100, BT=100 e PP=1) nas analises moleculares e
evidéncia total (Fig. 33, 34, 36). O clado Aranella é formado em todas as andlises, sendo bem
suportado nas analises moleculares (JK=70, BT=59) e evidéncia total (JK=88, BT=79). No
mapeamento de carateres foram identificadas como sinapomorfias exclusivas deste clado o
apéndice ventral bifido e ldbio superior com saco basal bem definido. Ambas as
caracteristicas foram utilizadas por Taylor (1989) para circunscrever a secdo Aranella,
embora a secdo Martinia compartilhasse desta ltima caracteristica. O apéndice ventral inteiro
encontrado na tUnica espécie de U. sect. Martinia surge independentemente varias vezes no
género, tornando ainda mais fraca a hipotese de seu isolamento de U. sect. Aranella.

Em filogenias anteriores Utricularia sect. Aranella emerge como monofilética (Jobson
et al. 2003, Muller & Borsch 2005) polifilética (Miiller et al. 2006). Os resultados aqui
obtidos corroboram com a hipotese de Mitlestedl (2008), que sinalizou em sua dissertacdo de
mestrado, através de analise morfoldgica, o parafiletismo de desta se¢do. Esta incongruéncia
nos resultados apresentados por diferentes autores pode ser explicada pela deficiéncia na
amostragem dos taxons da secdo. Jobson et al. (2003) utilizaram apenas quatro espécies e
Muller & Borsch (2005) somente duas, além da auséncia de U. sect. Martinia, apesar da

semelhanga morfoldgica entre elas, apontada anteriormente por Taylor (1989).
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Linhagens dentro do Clado Aranella

As linhagens B1, B2, B3 e B4 sdo moderada a fortemente suportadas nas analises de
evidéncia total e molecular. No mapeamento das sinapomorfias (Fig. 35) o clado (B2 + B3)
B4 ¢ suportado apenas por uma sinapomorfia morfoldgica ndo exclusiva (sementes de
formato ovoide). A relacdo entre B2 e B3 ¢ suportada por Maxima Verossimilhanga (BT= 83)
e por Inferéncia Bayesiana com baixos suportes de probabilidade posterior (PP= 0,73), nao
tendo sido identificada nenhuma sinapomorfia morfoldgica para este clado. Na analise com
dados morfologicos (Fig. 32) sdo formadas duas linhagens, uma bem suportada (JK=94, BT=
88) e resolvida e a outra formando uma politomia, onde somente a relagdo entre U. blanchetii

e U. parthenopipes se mantém nas demais analises.

Os resultados aqui apresentados corroboram os trabalhos publicados por Jobson &
Albert 2002 e Jobson et al. 2003 quanto as relagdes internas do Clado Aranella. As relagdes
de parentesco das quatro espécies por Jobson et al. 2003 analisadas U. laciniata (U. simulans
(U. costata+U. purpureocaerulea)) e as duas por Miiller & Borsch 2005, U. blanchetii +U.

parthenopipes se mostraram estaveis com a inclusdo das demais espécies da se¢ao.

Linhagem B1

As analises morfologica e moleculares sdo incongruentes quanto ao surgimento desta
linhagem. U. rostrata & posicionada como grupo-irmido das demais espécies do clado
Aranella, sendo esta topologia bem suportada pelas analises moleculares (Fig. 33, 36) e
evidéncia total (Fig. 34), no entanto, na andlise com dados morfologicos (Fig. 32) estd
estreitamente relacionada com U. fenuissima, Gnica representante de U. sect. Martinia.

Comparando estas andlises, a que mais se aproxima do que era previamente conhecido
(descrigdo da espécie por Fleischmann & Rivadavia 2009) ¢ a hipdtese de dados morfologicos
isolados (Fig. 32) onde U. rostrata ¢ morfologicamente similar com as espécies U. costata e
U. purpureocaerulea do que com as demais do clado Aranella, contudo nas demais analises
estas espécies nao agrupam.

No mapeamento dos caracteres a forma quadrangular do labio inferior e a semente

com formato piramidal foram as principais autapomorfias desta espécie (Fig. 35). Estes dois
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caracteres sdo relatados na literatura (Fleischmann & Rivadavia 2009) como caracteristicas

taxondmicas diagnodsticas para este taxon.

Linhagem B2

O monofiletismo deste clado ¢ bem suportado nas analises morfologica (JK=94,
BT=88) e evidéncia total (JK=99, BT=96). Na analise molecular uma espécie ndo pode ser
incluida (U. sandwithii) pois ndo apresentou sequéncia confidvel. As relagdes internas deste
clado sdo instaveis, dependendo do conjunto de dados analisados. A topologia da arvore
gerada pela andlise morfologica U. sandwithii (U. longeciliata(U. fimbriata+U. simulans))
ndo ¢ suportada em analises moleculares, sendo U. fimbriata mais relacionada com U.
longeciliata do que com U. simulans (Figs. 33, 36). Estas incongruéncias resultam em
tricotomia na arvore de evidéncia total (Fig. 34).

Taylor (1989) sugere a relagdo entre estas quatro espécies com base somente na
similaridade morfoldgica (sem analise cladistica). Varias sinapomorfias relacionadas a este
clado foram utilizadas por Taylor para distinguir este grupo dos demais tixons da secdo
Aranella. Além das caracteristicas morfologicas, a distribuicdo geografica destes taxons ¢
correspondente: todas as espécies sdo restritas a regido Amazonica, sendo excecdo U.

simulans, que € amplamente distribuida nas Américas e na Africa.

Linhagem B3

Nas analises de dados moleculares isolados e evidéncia total o clado formado por U.
pupureocaerulea, grupo irmao de U. costata e U. tenuissima é suportado apenas por
sinapomorfias moleculares. O calice inteiro compartilhado por estas trés espécies, apesar de
ser uma plesiomorfia, ¢ uma caracteristica morfologica de relevancia taxondmica, pois
distingue a linhagem B3 das linhagens B2 e B4. As autapomorfias morfolédgicas (Fig. 35) de
U. tenuissima foram utilizadas por Taylor (1989) para justificar a criagdo de U. sect. Martinia.

Na linhagem B3 a distribui¢do geografica ¢ fracamente correspondente: enquanto U.
purpureocaerulea ¢ restrita a campos rupestres da Bahia, Goias e Minas Gerais; U. tenuissima
e U. costata ocorrem desde o nivel do mar a altitudes de ca. 2.000 m, com uma distribuicao

mais ampla que vai do Mato Grosso ao Norte da América do Sul.
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Linhagem B4

Este clado ¢ fortemente suportado (JK=99-100, BT=99-100, PP=1) por quase todas as
analises aqui realizadas (exceto com dados morfologicos). O calice de margem denteada
apesar de ser uma sinapomorfia ndo exclusiva do clado A4, é uma caracteristica de grande
valor taxondmico, pois distinguem estas trés espécies do restante da secdo Aranella. A estreita
relacdo entre Utricularia blanchetii e U. parthenopipes € mantida em todas as analises. Estas
duas espécies sdo morfologicamente semelhantes, contudo na presente analise somente um
unica sinapomorfia para estas espécies foi detectada. Dentro de U. sect. Aranella esta
caracteristica ¢ diagndstica para estes taxons.

A correlacdo com a distribuigdo geografica neste clado também ndo se sustenta para
todas as espécies, havendo correlacdo apenas para U. blanchetii ¢ U. parthenopipes ja que
ambas as espécies sdo endémicas da Chapada Diamantina, enquanto U. laciniata ocorre em

campos rupestres de Goias e Minas Gerais.

EVOLUCAO DOS CARACTERES NO CLADO ARANELLA

A filotaxia em roseta em espécies do clado B2 indica uma reversdo ao estado
plesiomorfico (ocorre no grupo externo). Este resultado corrobora com a otimizagdo do
carater nos trabalhos de Jobson et al. (2003), Miiller ef al. (2004) e Reut & Jobson (2010)
onde a filotaxia em roseta é a condi¢ao ancestral.

O apéndice ventral bifido ¢ um estado de carater sinapomorfico exclusivo para as
espécies do Clado Aranella. O conjunto das caracteristicas relacionados ao apéndice ventral
ou seja, um apéndice ventral, subulado e bifido, formam o tipo de apéndice exclusivo de U.
sect. Aranella. O apéndice ventral inteiro é exclusivo (no Clado Aranella) de Utricularia
tenuissima ¢ a forma capilar ¢ uma autapomorfia para esta espécie. O tipo de apéndice
exclusivo de U. tenuissima, ou seja, dois apéndices ventrais, capilares, inteiros foi um dos
principais argumentos utilizado por Taylor (1989) para posicionar esta espécie em uma nova
se¢do monotipica. A presenca de um saco basal bem definido ¢ uma sinapomorfia exclusiva
do Clado Aranella. Na literatura esta ¢ uma caracteristica diagnostica de U. sect. Aranella
(sensu Taylor) e que também esta presente em U. sect. Martinia (Taylor 1989). O apéndice
ventral bifido e a presenca de um saco basal definido foram coincidentes no mapeamento do

carater sendo sinapomorfias exclusivas do Clado Aranella.
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Existe forte correspondéncia entre os tipos de margem em escamas, bracteas e no
calice (caracteres 40, 42, 49, Figs. 44, 46, 49). No mapeamento destes caracteres os estados
fimbriados s3o sinapomorfias exclusivas para B2, sendo importantes caracteristicas
taxondmicas, ja que distinguem U. sandwithii, U. simulans, U. longeciliata e U. fimbriata do
restante das espécies da se¢do Aranella (sensu strito). Outras caracteristicas morfologicas
relacionadas a estas espécies sdo a corola de cor amarela (sinapomorfia homoplasica) e
bractéolas de margem fimbriada (carater ndo apresentado na matriz morfoldgica).

A posicao distal das bractéolas no pedicelo € um carater sinapomorfico exclusivo de
trés espécies do clado B2 (Aranella). Esta posi¢do distal é, segundo Taylor (1989)
taxonomicamente relevante, pois distingue estas espécies da demais do género Utricularia.
Segundo Rutishauser (com. pess.) esta alteragdo no posicionamento pode ser resultado de um
alongamento da base ou do apice do pedicelo (ou ambos). Somente com um estudo
ontogenético seria possivel elaborar uma hipdtese mais robusta acerca da modificagdo na
localizagdo das bracteolas.

As caracteristicas relacionadas as sementes sdo de grande importancia na taxonomia
do género Utricularia. O conjunto dos estados forma ovoide, ornamentagdo microverrugosa e
paredes periclinais concavas sdo diagnosticas para Utricularia sect. Aranella (sensu Taylor
1989) e aqui refletem sinapomorfias nao exclusivas. Em U. fenuissima (U. sect. Martinia) as
sementes sdo ovoides, porém a ornamentacdo rugosa e superficie convexa diferem das
espécies de U. sect. Aranella (sensu Taylor 1989). Em U. rostrata as sementes sdo piramidais,
mas a ornamentacdo e superficie sdo iguais as de U. fenuissima; apesar destes serem estados
apomorficos ndo denotam relagdes de parentesco entre estas espécies. Nao foi possivel
estabelecer o estado plesiomorfico para a forma da semente no presente estudo. Na
otimizagdo deste carater realizada por Jobson et al. (2003) e Reut & Jobson (2010) as formas
globosa/ovoide e globosa/obovoide respectivamente foram considerados como estados
plesiomérficos dentro de Utricularia. Na presente analise apenas as formas globosa ¢
obovoide seriam igualmente possiveis como estados plesiomorficos. E necessario um estudo
incluindo outros géneros de Lentibulariaceae para inferir uma hipdtese mais robusta a respeito
da evolucdo deste carater.

O mapeamento dos caracteres para o nimero de aberturas do poélen da presente tese
assemelham-se a otimizacao realizada por Jobson ef al. (2003) em que os subgéneros U. subg.
Polypompholyx (denominados clados Ul) e U. subg. Bivalvaria (denominados U2-U4) tem
polen 3-8 colporado e U. subg. Utricularia (clados U5-U8) de oito a 23 colporado. Apesar de

ndo ter mapeado nem otimizado os caracteres Lobreau-Callen et al. (1999) estabeleceu nove
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categorias quanto ao tipo polinico em Utricularia, estes se analisados a luz da filogenia, tem
correpondencia entre os tipos e os subgéneros: tipo 1 as espécies de U. subg. Polypompholyx,

tipos 2,3 €9 a U. subg. Bivalvaria, demais tipos ao U. subg. Utricularia.

PERSPECTIVAS FUTURAS PARA ESTUDOS EM ESPECIES EM UTRICULARIA COM ENFASE EM U.

SECT. ARANELLA

Dados moleculares para os marcadores #nL-F e rps16 deverdo ser obtidos para a
espécie U. sandwithii, a fim de corroborar, ou ndo, a hipotese aqui apresentada com base em
dados exclusivamente morfologicos.

Os marcadores t7nL-F e rps16 combinados com a morfologia resultaram numa arvore
filogenética que apresentou uma politomia no clado B2 em Aranella, resultado da
incongruéncia entre as analises morfologica e molecular. Outros marcadores moleculares,
como #rnK (matK), deverdo ser sequenciados e/ou outras fontes de evidéncia taxondmicas
levantadas a fim de esclarecer as relagoes filogenéticas deste clado.

Estudos ontogenéticos sdo necessarios para a comprensdo do posicionamento das
bractéolas. Optamos por entender que os dois tipos de bractéolas (proximais e distais) sdo
estruturas homologas, apenas em posicdes distintas. Contudo, ndo se pode descartar a
hipotese de ndo homologia.

A posi¢do, forma, coloracdo e margem das bractéolas distais sugerem seu
envolvimento no processo reprodutivo (e ndo de protegdo das gemas ou botdes florais como
as bractéolas proximais), servindo como um fator atrativo juntamente com o céalice, também
fimbriado. O provavel papel funcional das bractedlas em U. se¢do Aranella s6 poderdo ser
conhecidos e compreendidos apos um estudo de biologia reprodutiva.

Na busca do maior numero possivel de caracteres morfologicos foram realizados
estudos de anatomia foliar. Na andlise de epiderme de folhas algumas caracteristicas
observadas nas superficies (e.g. contorno das células) podem ter influéncia de fatores
ambientais, ja outras (e.g. tipos estomaticos) revelaram diferencas anatdmicas apenas para o
U. subg.Utricularia e por este motivo ndo foram incluidos nesta tese. Apesar destes dados
anatomicos ndo terem sido informativos para o clado Aranella, parecem ser promissores na

busca de sinapomorfias morfologicas para o género Utricularia.
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CONCLUSAO

A presente tese apresentou trés métodos distintos de inferéncia filogenética (Maxima
parcimonia, Maxima Verossimilhanga, Inferéncia Bayesiana) além de apresentar arvores
filogenéticas geradas a partir de conjunto de dados distintos (moleculares e morfoldgicos
isolados e combinados) para Analise de Parcimonia. Considerando que a melhor hipotese ¢
aquela que inclui o maior numero de caracteres possiveis, com maior suporte e que apresenta
repetibilidade de sua topologia em diferentes analises, elegemos a arvores de evidéncia total
para mapear os caracteres e tragar a historia evolutiva do grupo.

Todos os maiores clados (subgéneros e clados A, B, C, D ¢ E) foram recuperados na
analise morfologica, mesmo havendo muitas homoplasias dentro do género. Isto so6 foi
possivel pelo trabalho arduo de exame de muitas exsicatas, observagdes em MEV e
principalmente do material preservado em colecdo liquida, para confeccdo de uma matriz
morfologica que resultasse em varios clados dicotomizados. Soma-se a este trabalho o
programa TNT com sua “New Technology” que possibilitou a resolu¢do dos clados, contudo
com suportes menores que 50.

Apesar de ter sido realizada ampla busca de caracteres morfologicos, os dados
moleculares foram os mais eficientes na reconstru¢do da historia evolutiva do grupo,
apresentando maior acuracia nos resultados.

Foi apresentada primeira vez uma analise de evidéncia total para Utricularia com énfase
em U. subg. Bivalvaria. A soma de caracteres morfologicos na analise molecular aumentou os
suportes (Jacknife e Bootstrap) da evidéncia total, mostrando a influéncia positiva dos
caracteres morfologicos na analise; inclusive com algumas das caracteristicas taxondmicas
diagnosticas refletindo sinapomorfias exclusivas.

O posicionamento de U. se¢do Aranella dentro de U. subg. Bivalvaria era controverso,
de posicdo antagoénica nas publicagdes sobre o assunto. O clado C foi identificado como
grupo-irmao do Clado Aranella, enquanto o clado A foi o grupo basal no U. subg. Bivalvaria.
Este resultado corrobora com a hipotese apresentada por Miiller & Borsch (2005), mas ¢
oposta a proposta de Jobson et al. (2003) apesar de termos utilizados os mesmo marcadores
moleculares.

O monofiletismo da maioria das se¢des propostas por Taylor (1989) foi confirmada por
dados morfologicos e moleculares, contudo para U. se¢do Aranella o mesmo ndo ocorreu. Foi
realizada a sinonimizagao de U. sect. Martinia em U. sect. Aranella e consequente inclusdo de

U. tenuissima nesta se¢do para que esta se tornasse monofilética.
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Para adequar a taxonomia as mudangas propostas na filogenia, além da sinonimizagao,
foram realizadas uma descricdo emendada e uma circunscri¢do atualizada para a secdo
Aranella incluindo uma nova espécie.

Foram identificados no cladograma de evidéncia total caracteristica morfologica
diagnodsticas como a margem das escamas, bracteas, bractéolas e lobos do calice, sendo
fimbriado na linhagem B2, inteiro na linhagem B3, denteado na linhagem B4. A distribuicao
geografica foi correspondente para a maioria das espécies dos clados.

No mapeamento dos caracteres foi possivel reconhecer diversas sinapomorfias/
autapomorfias para o clado Aranella, sendo inferida a historia evolutiva dos estados dos
caracteres que se mostraram mais relevantes (informativos), identificadas reversdes e
sinapomorfias homoplésicas para o género como um todo.

A presente tese tras resultados significativos para o entendimento da filogenia assim
como para o evolucdo dos caracteres em Utricularia. Tendo como base uma proposta geral
para a familia Lentibulariaceae, esta tese somou conhecimento ao grupo ao incluir terminais
na andlise cladistica. Além disto utilizou dados morfologicos importantes para testar hipoteses
pré-existentes baseadas em sequéncias de DNA, sendo estas propostas congruentes para a
maioria das se¢Oes de Utricularia. Apenas para o clado Aranella as hipoteses filogenéticas
baseadas em dados morfologicos e moleculares foram divergentes para alguns clados.

Reconhecemos que € necessaria uma revisdo continuada de caracteres, assim como a
insercdo de novas fontes de evidéncia como anatomia, biologia reprodutiva, ontogenia,
biogeografia, fisiologia, inclusive outros marcadores moleculares, com o objetivo de checar
todas as homologias morfoldgicas e moleculares na busca de hipoteses filogenéticas cada vez

mais robustas e que reconstruam a historia evolutiva do grupo.
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Apéndice 1: Lista de material examinado

Utricularia se¢ao Aranella

U. blanchetii: BRAZIL. Bahia: PARNA Chapada Diamantina, Abaira: em campos rupestres
beirando a trilha para o campo de Mutuca, Serra da mesa, Vila de Catolés.
S13°20.186°W41°50.446°, 1465m alt., 15.VIL.2005, F.Rivadavia et al. 2025 (SPF); Abaira:
campo da Mutuca. 13°22°N; 41°54°W. 1400-1500m alt., 23.111.1992, B. Stannard & T.Silva
52788 (HUEFS); Abaira: Catolés, Serra da tromba. Altitude 1520m. 24.X.1999. G. L.Campos
et al. 172 Abaira Catolés, Bicota. 19.1X.1999. G.L.Campos et al. 145 (HUEFS); Agua Preta —
Estrada lagoinhas-minas do mimoso Km 15, Campo Formoso. s.d, L. Coradin G.P.Silva 6112
(RB); Morro do Chapéu 19.5 km SE of Morro do Chapéu on the BA 052 road to Mundo
Novo by the Rio Ferro Doido, 01-11I-1977, R. M. Harley 19210 (RB); Mucugé. Logo apos o
ponto anterior, do lado direito da BA, antes de entrar para Guiné. Em pequeno corrego
temporario, 26.11.2012, P. C. Baleeiro-Souza; Mauricio Watanabe; Gabi e Ellen 112 (SPF);
Mucugé, estrada Andarai-Mucugé, ao lado da torre da Embratel. S12°57°267041°19°14”.
Altitude 1250m, 12.VII.1996, H.P.Bautista et al. 3543 (HUEFS); Piata, Serra de Santana.
S13°09°017041°45°39”, 1309m alt., 03.X1.1996, N. Hindi et al. 3990 (HUEFS); Umburanas,
Serra do Curral feio (localmente referido como Serra da empreitada). 12.1V.1999. Queiroz L.

P. et al. 5395 (HUEFS).

U. costata: BRAZIL. Goias: Jatai. (S17°47.308” W050°46.972°) Alt: 725 m., 2.V.1999, F. R.
Lopes & R. K. Sato 1028 (SPF); Mato Grosso, Coxim, V.1911, F. C. Hoehne 3326 (R). Vila
Bela da Santissima Trindade, 27.VII.1986, M. Emulrich et al. 6042 (R); Para, Serra da Lua,
10.1.1969, G. T. Prance s.n. (R 124241).

U. fimbriata: VENEZUELA. Amazonas: Vicinity of Puerto Ayacucho, 22 Nov 1984, Croat
59209 (K, MO); Carretera Pto. Ayacucho hacia Samariapo, 30 Nov 1992, Groger 576 (K);
Puerto Ayacucho, 7.X1.1953, Maguire et al. 360624 (K); Dept. Atures, sabanas ubicadas en
la region de colinas y cerros al sur y sureste Del Cerro Camani, a unos 20-25km al W de San
Juan de Manapiare (5°18’N, 66°16°’W; 600m alt.) 10.X.1979, Huber 4612 (K); Dept. Atures,
Caifio Corocoro, al N del bajo Rio Ventuari (4°20°N, 66°35’W; 110m alt.) 22.VII.1978, Huber
2383 (K). Puerto Ayacucho, 13.1. 1942, Williams 13804; 13814 (F). Amazonas: Rio
Sanariapo, alt. 100m, 08.1X.1944, Julian A. Steyermark 58434 (F); Puerto Ayacucho, altitude
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124 m., 01.11.1942, L. Williams s.n. (F 1193871); Apure: Pedro Camejo (2°36’N, 67°16’W;
110m alt)) 23.11.1979, Davidse & Gonzales 15612 (K). Bolivar, Cerro San Borja,
12.X11.1955, J. J. Wurdack & J. V. Monachino 39835 (F).

U. laciniata: BRASIL, Minas Gerais: Diamantina: Ribeirdo de Areia. Estrada Sopa-Sao
Jodo da Chapada, entroncamento a 13,1 Km da BR-259 (Diamantina-Gouveia) e 1,1 Km do
entroncamento, 08.111.2012, J. Lovo 320 (RB); Santana do Riacho: KM 125 ao longo da
Rodovia Belo Horizonte, Conceicdo do Mato Dentro, 03.111.1981, S. Mayo, M. Gregory, L
Cordeiro, J.R. Pirani, M.C. Amaral & N.L. Menezes s.n. (R 141614); Serra do Cipo,
06.111.1958, Helinger & Castellanos 22.156 (R); Serra do Cabral, Buenopolis. Regido do
Cuba, no Sitio Lapa da Danga, 12.1.2006, Lucia Pangaio 509 (HB). MG- 010, Ca. km 124,
proximo da casa do IBDF, 19°15°33,2”; 43°31°44”, 1354m alt., 11.11.2012, A. Donza, V.
Benedito & L. F. Donza 154, 155 (R); Goias, Alto Paraiso de Goias; Chapada Dos Veadeiros,
S13°56°05.10"W47°26°39.29”. 1465m alt., 23.V1.2007, F. Rivadavia & V. Batista 2614
(SPF); Alto Paraiso de Goias, Chapada dos Veadeiros, km 196 da estrada a. Paraiso —
Teresina de Goids. S13°55.476°’'W47°26.219°, 1.400m alt., 19.111.1997, F. Rivadavia-Lopes
652 (SPF); Alto Paraiso, Corrego Preto, Vila Do Moinho, 30.1.1993, F. Rivadavia Lopes 180
(SPF); Alto Paraiso de Goias: Povoado De Sdo Jorge, ca.800m alt., 11.1V.1995, F. Rivadavia
Lopes & R.C.Ogassavara 368 (SPF); Alto Paraiso de Goias, Parque Nacional da Chapada dos
Veadeiros, Vila proxima a sede do IBDF, 09.11.1987, S. Romaniuc Neto et al. 621 (R);
Chapada Dos Veadeiros, Trilha dos saltos, proximo ao corrego da preguica, 03.V1.2009, C. P.
Bove, A. Oliveira, P. Baleeiro, R. Couto 2015 (R); Cristalina, 16°46°S; 47°37°W, 1050m
altitude, ca. Skm da cidade, estrada para Paracatu, 04.11.1987, J.R. Pirani 1543, R.M. Harley,
B.L.Stannard, A. Furlan, C. Kameyama, (SPF); Serra Dourada, 15°57°S,50°02°W. CA.750-
800m altitude, 9.11.1988, W.W. Thomas, J.R. Pirani, R. De Mello-Silva, JA. Rizzo &
J.B.Fernandes 5789 (SPF).

U. longeciliata: BRASIL, Roraima: Anaud. Caatinga com Barcella, J.M. Pires, P.B.
Cavalcanti, H Magnago & N.T. Silva s.n. 30.1V.1974 (IAN); Rodoviaria Perimetral Norte, 53
km de Caracarai para Amapa. Catinga do Anaua com Barcella, 29.V1.1974, J.M.Pires & P.
Leite N° 14795 — 14831(IAN); Regido do Moju, Rio Moju terreno arenoso imido, campina,
11.1V.1957, R.L. Froes 33175 (IAN). Para: Campos de Marapi, 07.V1.1974, N. A. Rosa s.n.
(IAN 142406); Rio Jamaracari entre o acampamento e a cachoeira. Col: A.G.Black, W.
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Engler, P. Cavalcante & A. Silva 57-19540. 26.V.1957 (IAN). COLOMBIA, Rio Inirida, 27-
X-1963, A. Fernandez Pérez 6131 (RB).

U. parthenipipes: BRASIL, Bahia: Palmeiras, Capao, alagado na trilha da Cachoeira da
Fumaga, 03.VI1.2012, A. Donza 186 (R). Pindobagu, Cachoeira da Fumaca. (10° 31°01,6” S,
040° 20’ 38,83” W) 29.1X.2007, F. S. E. Santo 86 (R); Pindobagu, Cachoeira da Fumaga.
(10°39°58,70” S; 040°21°58,30”W). 26.VIIL.2010, M. Oliveira 5064 & S. R. S. Xavier (R);
Miguel Colmon, proximo a sete passagens. (11°23°53”S; 40°32°38W). 09.1X.2007, E. P.
Queiroz & F. A. Queiroz 2363 (HRB); Mucuge, Piabinha. (12°59°33”’S 41° 20°30”°W),
12.1.1997, A. S. Conceicdo, S. L. Silva & H. P. Bautista 185(HRB); Morro do Chapéu.
(11°37°42°’S; 041°00°03°°W), 05.111.1997, R. Harley et al. 6038 (HRB); Abaira, Catolés,
02.V.1999, G. L. Campos & A. S. Concei¢do 36 (HRB); Catolés, Campo do Ouro Fino,
12.VIL.1999, Col. G. L. Campos 90 (HRB); Catolés Tijuquinho. 11.VIL.1999, G. L. Campo 81
(HRB); Abaira, Catolés, Campo das Brenhas, 05.V.1999, G. L. Campos & A. S. Concei¢do 58
(HRB); Abaira, Catolés, Campo das Brenhas, 05.V.1999, G. L. Campos & A. S. Conceig¢do 59
(HRB); Mucugé, Unidade de Manejo Sustentavel, 06.1V.1997, H. P. Bautista & S. L. Silva
339 (HRB); Mucuge, 12°57°26S; 41°19°14”W), 12.VIL.1996, H. P. Bautista et al. 3543
(HRB). Mucugé, Cemitério Bizantino, nas proximidades da cidade, Campo rupestre, 12-VII-
2009, M. M. Saavedra 980 (RB). Serra do Sincoré, ca 15km. of Mucugé on the road to Guiné
& Palmeiras, 26.111.1980, R. M. Harley 20966 (RB).

U. purpureocaerulea: BRASIL, Bahia: Abaira, Campo do Bicota (13°19°58,1”S;
41°50°37,8”W) 1465 m alt., 30.V1.2012, A. Donza, C. P. Bove, P. Philbrick, T. Philbrick 174
(R); Abaira, Caminho Boa Vista para Bicota. 1200-1600 m, 9.VII.1995, F. Fran¢a et al. 1317
(HUEEFS); Abaira, Campo do Ouro Fino. (13°15°N, 41°54’W) Alt:1600-1700 m, 23.111.1992,
T. Laessoe & T. Silva 53322 (HUEFS). Goias: Alto Paraiso de Goias. Alt: 1000 m,
10.IV.1995, F. R. Lopes et al. 362 (SPF); Alto Paraiso de Goias. (S13°52.938” W47°23.611°)
Alt: 1110 m, 20.111.1997, F. R. Lopes & C. N. G. de Araujo 663 (SPF); Alto Paraiso de Goias.
(S13°56 05.10” W47°26°39,29”) 1465 m alt., 23.V1.2007, F. Rivadavia & V. Batista 2615
(SPF); Alto Paraiso de Goias, 04.X1.1993, F. R. Lopes 203 (SPF). Minas Gerais: Grao
Mogol, 16°32°S; 42°55°W, 22.V.1982, A. M. Giullietti et al. s.n. (R141619).

U. rostrata: BRAZIL. Bahia: Abaira, Distrito de Catolés, Campo do Bicota, 04.V.1999,
Campos & Concei¢do 50 (HRB); Abaira, Garimpo do Bicota (13°20°N; 41°51W, 1530 m
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alt.), 24.111.1992, Stannard & Silva 5280 (SPF, CEPEC, HUEFS, K); Abaira, Mata do Cigano
(13°16°N; 41°55W, 1700-1800m alt.), 28.11.1992, Sano & Laessoe 52382 (SPF); Abaira, Serra
do Barbado, 14.VIL.2005, Rivadavia et al. 2011 (SPF), Abaira, Serra da Mesa, 15.VII1.2005,
Rivadavia et al. 2029 (SPF); Barra da Estiva, ao sul da cidade, 22.VII1.2005, Rivadavia et al.
2093 (SPF); Ibicoara, cach. do Buracdo, 12.VIL.2005, Rivadavia et al. 1990 (SPF), Ituagu-
Barra da Estiva, Morro do Ouro, 19.VIL.1981, Giuliette et al. 1264 (SPF); Lengdis
(12°34°8”S; 41°24°54”, 680m alt.), 15.VIL.2005, Moraes et al. 1 (HUEFS); Lengo6is, Cach. do
Sossego, 21.VIL.2005, Rivadavia 2091 (SPF); Mucugé, estr. p/Andarai, 22.VII.2005,
Rivadavia 2092 (SPF);, Palmeira, cach. da Fumaga, 20.VII.2005, Rivadavia 2084 (SPF);
Palmeiras, Cachoeira da Fumaga, 27.1.2005, Donza 27 (R), Palmeiras, Aguas Claras,
02.VIL.2012, Donza 182 (R); Palmeiras, Morro da Mae Inacio, 25.1. 2000, Concei¢do 728
(SPF); Piatd, Serra do Santana, 13.VII.2005, Rivadavia 1998 (SPF); Rio de Contas, Pico do
Itobira, 18.VIL.2005, Rivadavia 2066 (SPF).

U. sandwithii: GUIANA, Kaieteur Savannah: Potaro River, X.1881, G.S. Jenman 1007, 1205
(K). Kaieteur Savannah: 1100m alt., 30.XI1.1933, T.G. Tutin 661 (K). Atabapo: T.F.
Amazonas, 4°03’N 66°49°W, 98m alt., 11.X.1977, O. Huber 1067 (K). Bolivar: S.E. de
Canaima, 6°15°-62°47°, 300-600m alt., 11.1964, Getulio Agostini 385 (K). SURINAME,
Paramaribo: Vicinity of Zanderij, 19.1X.1976, S. Mori, A. Bolten & R. Jansma 8337 (K).
VENEZUELA, Kaieteur Savannah, 3.I1X.1937, N. Y. Sandwith 1311(IAN); BRASIL, Para,
Campina do Ribeiro, 2° 7’ 56”° S; 48° 57° 5> W, 14.VII1.2000, J. D. C. Arouck Ferreira 500
(HRB); Vigia, Campina do Itajura, Ilha De Colares, 28.1X.1954, G.A. Black 54-16848 (IAN).

U. simulans: BRAZIL. Amapa: 20 minutos abaixo do rio Porto Platon, 0°44’N-51°22"W,
16.1X.1961, J.M.Pires, W. M. Rodrigues, G.C. Irvine s.n. (IAN113615); Amazonas: Humaita,
Tenharins km 132 pela transamazoénica em dire¢do a Para (7°31°S; 63°10°W), 6 Jun 1980,
Jansen 459 (RB); Novo Aripuana, BR 230, 150 km ao L de Humaita e 30 km para S na Rod.
do Estanho (8°20°’S; 61°45°W), 16 Apr 1985, Ferreira 5595 (INPA, RB); Rio Negro,
Comunidade Aparecida, opposite mouth of Igarapé Tuari, near abandoned portion of
Perimetral Norte (0°20°N; 67°18°W), 6. Nov 1987, Maas et al. 6945 (RB, MG); Sao Gabriel
da Cachoeira, Rio negro, “caatingas” de margem direita, 8 km acima da Ilha do Agai, 27 Jul
1991, Martinelli & Ramos 14568 (RB). Goias: Alto Paraiso Trilha para o Corrego Lajeado,
31.1.1993, F. Rivadavia-Lopes 184 (SPF); Alto Paraiso, Parque Nacional Chapada dos
Veadeiros, 06.11.1993, F. Rivadavia-Lopes 205 (SPF); Alto Paraiso de Goias, Chapada dos
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Monteiros S13°55.476°W47°26.219° 1400 m de alt., 19.111.1997, F. Rivadavia-Lopes 649
(SPF); Campo e cerrado, ca. 3km N. da Caldas Novas, Corumba, S17°57°611° W48°.482’,
725 m de alt., 5.111.2006, F. Rivadavia 2168 (SPF); Cristalina, S16°42.997> W047°38.501°
1100 m de alt., 30.1V.1989, F. Rivadavia-Lopes & R. K. Sato 980 (SPF); Cristalina, 1250m
alt., 2.111.1966, H. S. Irwin, J.W. Grear, Jr., R. Souza, R. Reis dos Santos s.n. (IAN 129868);
Rio Parana ca. 35 km N. Formosa, 950m de alt., 30.111.1966, H.S.Irwin, J.W.Grear, Jr., R.
Souza, R. Reis Dos Santos s.n. (IAN129985); Rio Canta, Campina, 8.X.1951, G.A. Black 51-
13813 (IAN); Rio Cantd, Campina, 8.X.1951, G.4.Black 51-13854 (IAN); Serra dos Cristais,
17°S 48°W. 02.111.1966, H. S. Irwin et al. 13275 (R); Serra Dourada S15°59.730°
WO050°06.694°, 575 m de alt., 1.V.1999, F. Rivadavia-Lopes & R. K. Sato 1004 (SPF). Mato
Grosso: Cuiaba, Coxipo da Ponte, III.1911, F.C. Hoehne 3324 (R); N. S. do Livramento,
16°15°S, 56°24’W. 120-130 m alt., 24.111.1993, M. Schess! 3161 (R); Poconé, 16°23°S,
56°25°W. 110-120 m alt., 6.VI.1992, M. Schessl 2755 (R); Xavantina, 400m de alt.,
16.V1.1966, H.S.Irwin, R. Souza, J.W.Grear, R. Reis Dos Santos s.n. (IAN). Mato Grosso do
Sul: Fazenda Novo Horizonte, 21.1V.1978, D. L. Amaral 83 (HBR); Minas Gerais: Corrego
na estrada antiga (passa pelo lado de fora do PARNA Serra do Cipd) para o Poco Azul
(19°21°12,4S;43°37°16.3”W) 841m alt., 11.11.2012, A. Donza, V. Benedito, L. F. Donza 151
(R); Sao Tomé¢ das Letras: Fazenda dos Correia, Paredao, 7.111.2003, F.M. Ferreira & B. V.
Moreira. 421 (R); Para: Estreito — Maraba Km 1, 05.1V.1974, G. S. Pinheiro & J. F. V.
Carvalho s.n. (IAN 142635); Vigia, campina do Palha, 10.VIII.1954, G.A4.Black 54-16744
(IAN); Maicuru, entre Curral Velho e Passagem Nova, 16.VIII.1955, Black 55-18768 (1AN);
Estreito-Maraba km 1, 5 Apr 1974, Pinheiro & Carvalho 109 (IAN); Maracana, Ilha de
Algodoal, praia da Princesa, 19-26 Jun 1991, Bastos et al. 866 (MG); Maracana, Ilha de
Algodoal, restinga da praia da Princesa, 22-25 May 1994, Bastos et al. 1653 (MG); Maracana,
Ilha de Maiandeua, 12 Jun 1994, Bastos et al. 1674 (MQG); Marajo, Salvaterra, Joanes,
campina a margem direita do Igarapé do Limao, 25. IV.1980, N. 4. Rosa 3646 (MBM, MG,
INPA); Marapanim, Vila de Cajutuba, 22.VIIL.1994, Neto & Lobato 1 (MG); Oriximina,
Campo de Ariramba, campina inundavel da margem do Rio Jaramacaru, 8 Jun 1980,
Martinelli et al. 6880, 6897 (RB); Vigia, campina do Palha, 10.VIII. 1954, Black 54-16744
(IAN). Piaui: Piracuruca, Parque Nacional das Sete Cidades, Corrego Barreiro. 04°03°45,6’S,
41°43°24,0” W., 23.VIL.2007, Mendong¢a, R. C. & Fagg. C. 6177 (IBGE); Rio Grande do
Norte: Francisco Dantas, Fazenda Sacramento, 06.VIIL.1984, A.C. Sarmento 789 (HBR).
Rondénia: Rio Cujubim 1°45’N — 50°58°W, 8.VIII.1962, J. Murca Pires & Paulo B.
Cavalcante s.n. (IAN 118143); Sandy Savanna, Rio Cujubim e Flechal, 1°45°’N — 50°58°W,
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7.VII1.1962, J. Murca Pires & Paulo B. Cavalcante s.n. (IAN 117877); Roraima: beira do
rio Branco, entre as Fazendas Capela e Bom Intento, 7.X1.1951, G. 4. Black 51-14602 (1AN);
Boa Vista, Campina, 1.XI1.1951, G.A4.Black 51-13999 (IAN); Boa Vista, Fazenda Unido,
01.11.1969, Prance et al. 9573 (INPA, R); Boa Vista, Rio Anod, 11 Nov 1973, L. Coelho s.n.
(INPA 42093); Murupu region, along Boa Vista-BV 8 road (BR174) km 25, alt. 107m,
8.X.1977, Coradin, L. & Cordeiro, M. R. 534 (IAN); Rio Canta, 8 Oct 1951, Black 51-13813,;
51-13854 (IAN); Rio Uraricoera near Cruzeiro, 25.11.1967, Prance et al. 4611 (IAN, F, R).
Tocantins: Couto de Magalhaes, campos gerais, terreno imido e arenoso, 06.VIL.1953, R.L.
Froes 30182 (IAN); Mateiros, APA do Jalapao S10°22°21.6”W46°31°28.8” 415 m de alt.,
12.V1.2006, F. Rivadavia 2197 (SPF); Mateiros, Parque Estadual Jalapao, S10°33°53.9”
W46°39°39.4” ca. de 440 m de alt., 13.V1.2007, F. Rivadavia 2210 (SPF); Mateiros, Parque
Estadual Jalapdo, Cachoeiras das Velhas, S10°16°12.5”W46°52°52.8”, 320m alt., 14.V1.2006,
F. Rivadavia 2215 (SPF); Novo Jardim S11°44°40.1” W46°43’11.7”. 635 m de alt.
17.V1.2006, F. Rivadavia 2234 (SPF); Ponte Alta Jalapdo, Cachoiras da Sussuapara,
S10°39°5.3” W47°26°44.6”. 390 m de alt., 10.V1.2006, F. Rivadavia 2185 (SPF); Ponte Alta,
S10°31°45.8”W47°12°18,7”. 350 m alt., 10.V1.2006, F. Rivadavia 2189 (SPF); Ponte Alta:
Estrada para Medeiros, S10°42°16.0” W47°30°14.3”, 350 m alt., 18.V1.2006, F. Rivadavia
2276 (SPF); Rio da Conceigdo, Balneario S11°24°19.5” W46°51°34.1”. 510 m alt.,
17.V1.2006, F. Rivadavia 2251 (SPF).

U. secao Avescaria

U. neottioides: BRASIL, Bahia: Rio de Contas, rio abaixo da Ponto do Coronel, 28.V1.2012,
A. Donza, C.P. Bove, P. Philbrick, T. Philbrick 169 (R). Goias: Alto Paraiso de Goias, Parque
Nacional da Chapada dos Veadeiros, 3.V1.2009, C. P. Bove, A. Oliveira, P. C. Baleeiro-
Souza R. Couto 54 (R); Caiapdnia, entre Jatai e Caiapdnia, 28.VI.1966, D. R. Hunt & J. F.
Ramos 6250 (R); Caldas Novas, Parque Estadual da Serra de Caldas Novas, 5.111.2006, F.
Rivadavia & G. Demets 2165 (SPF); Mossamedes, Reserva Bioldgica da Serra Dourada,
1.V.1999, F. Rivadavia e R. K. Sato 996 (SPF); Minas Gerais: PARNA Serra do Cip6, MG-
232 em dire¢ao ao Morro do Pilar (19°13°24”S; 43°29°06”W, 1208 m alt., 11.1.2012, A.
Donza, V. Benedito, L. F. Donza 150 (R); PARNA Serra da Canastra, Sio Roque de Minas,
primeira ponte ap6s a entrada do Parque (Sede parte alta), 26.V1.2012, 4. Donza, C.P. Bove,
P. Philbrick, T. Philbrick 164 (R). Tocantins: Palmas, Taquarugu, 9/V1/2005, C. P. Bove
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1488 et al. (R); Ponte Alta, Jalapdo, cachoeira da Sussuapara, 10.V1.2006, F. Rivadavia 2188
(SPF).

U. secao Avesicarioides

U. rigida: SIERRA LEONE, Sugarloaf Moutain, 11.VII.1978, Harvey [45(K); Kent.,
29.VIII.1958, F. A. Melville & T. Hooker 362 (K); below Sugarloaf Moutain, 29.1X.1941, E.
Milne-Redhead 5156 (K); Sugarloaf Moutain, 01.X1.1951, T.S. Jones 57156 239B (K).
REPUBLIC OF GUINE, Fouta Djallon, 12.1X.1962.

U. secdo Benjaminia

U. nana: BRASIL, Minas Gerais: Lima Duarte, Parque Estadual do Ibitipoca. Entre o Lago
dos Espelhos e Monjolinho, 18-1X-2007, B. Sette e Camara 2 (RB); Goias: Alto Paraiso, no
alto da cachoeira Agua Fria, C. P. Bove 2170 et al. (R); Corrego Preto, vila do Moinho, F.
Rivadavia 178, 30.1.1993 (SPF); Cristalina, RPPN Linda Serra dos Topazios, 9.V1.2009, C. P.
Bove, A. Oliveira, P. C. Baleeiro-Souza R. Couto 53 (R); Mineiros, lado sul do Parque
Nacional das Emas, beira do rio Formoso, 4.V.1999, F. Rivadavia & R. K. Sato 1062 (SPF);
Montividiu, 40 km de Amorinépolis, km 105 da GO 174 para rio Verde, 2.V.1999, F.
Rivadavia & R. K. Sato 1009 (SPF); Pirenopolis, nascente brejosa com buritis a direita da
estrada para os Trés Picos, 22.1V.1999, F. Rivadavia & R. K. Sato 917 (SPF); Tocantins:
Mateiros, APA do Jalapdo, estrada Ponte Alta - Mateiros, subindo Rio Novo alguns km a
partir do acampamento da Korubo, 13.V1.2006, F. Rivadavia 2203 (SPF); Ponte Alta, TO
457, estrada Diandpolis — Rio da conceicdo a 14 km do trevo, Balneario Cachoeira,

7.V1.2009, C. P. Bove, A. Oliveira, P. C. Baleeiro-Souza R. Couto 50 (R).

U. secio Calpidisca

U. livida: ANGOLA: Huila, Rio Quengue, Skm weslich der Mission Galang, ca. 1450m, 06.
VII. 1952, Hans und E. Hess-Wyss 52/2153 (K). MADAGASCAR: Mont Trafonaoby,
parcelle I d’Andohahela Reserve Na turalle Integrale, Taolagnaro (24°33’S; 46°43° 1000-
1957m alt., 07.1V.1994, Randriamapionona 738 (K); Fort-Dauphim (centre) in N. de
Ranopitso, 25.1X.1928, H. Humbert 5855 (K). Tamatave, 27.1X.1912, Vignier & H. Humbert
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403 (K). Tamatave, near lake S of Ambila Lemaitso, 19.1.1986, L. J. Dorr, L. C. Barnett & A.
Rakotozafy 4590 (K). Antsiranana, Reserve Naturalle de marojejy; along the trail to the
summit of Marojejy Est, NW of Mandena, 15.11.1989, Jame, S. Miller & P.P. Lowry 4169
(K). Tolanaro, foret de Mandena- Marais, 20.111.1989, Nicolas Dumetz (K). MEXICO,
Durango, near La cuidad Mexiquillo, 2500m alt., 22.1X.1987, P. Taylor & S. G. Knees 410
(K); Durango, Metates, North of Cueva, 2650-2700 m alt., Sierra Madre Ocidental,
29/30.VII1.1934, Pennell, F. W. 18.380 (US); San Luis Potosi, Sierra de San Miguelito,
South of San Luis Potosi, Sierra Madre Orinetal, 1900-2000 m alt., 28. VII.1934, Pennell, F.
W. 17.714 (US); Temascaltepec, Nanchititla, 20.11.1933, Geo. B. Hinton 3420 (K). District
Mina gro., Manchon 1200m alt., 07.1X.1936, Geo. B. Hinton 9457 (K). Chiapas, Municipio
of San Cristobal las Casas, 06.111.1965, D. E. Breedlove 9234 (K). Chiapas, Municipio of San
Cristobal las Casas, 10.VIII.1965, D. E. Breedlove & Peter H. Raven 129055 (K). Guerrero,
1.5 miles West on logging Road off Mexico Highway 95 (Acapulco to Iguala), 25.X. 1975,
Kathleen M. Peterson 324 (K). SOUTH AFRICA, Natal, St. Lucia Estuary,18.X.1984, C. J.
Ward 9786 (K). Natal, Mpendhle, 04.11.1984, O. M. Hilliard & B. L. Burtt 17565 (K). Cape
Province, Drakensberg, 17.11.1995, S. P. Bester 3573 (K). Gauteng, Johannesburg,
07.1X.1920, C. E. Moss 4988 (K). Rustenburg Distr. Tierkloof on farm Baviaanskranz,
02.X.1976, F. Venter 1080 (K). TANZANIA, Morogoro, Uluguru North Catchment Florest
Reseve, side of the ridge from Bondwa Peak to Nziwane, 1725-1750 m alt., 10.1.2001,
Jannerup & Mhoro 226 (K).

U. sandersonii: SOUTH AFRICA, Natal, Near Pietermanitaburg, Tongaat Road, Noodsberg,
18.VI.1971, J. Stewart 1561 (K). Natal, Alexandra, Station Dumisa, 24.111.1911, H. Rudatis
1366 (K). Botanischer Garten Gieben (native of South Africa, Natal), 08.V. 1987, Ursula
Richter s.n. (K).

U. se¢ao Foliosa

U. tricolor: Rio de Janeiro: Araruama, Praia Seca, a 15 km apoés a entrada para Praia Seca,
03.11.1999, fl., fr., Bove, C. P. 422 (R). Cabo Frio, entre Lagoa de Araruama e Praia de
Massambaba, brejo dos Espinhos, 20.XI1.1982, fl., Pedrosa, D. S. et al. 742 (GUA).
Carapebus, praia entre Lagoa Paulista e Lagoa de Carapebus, 23.1V.1999, fl., Batista, C. P. R.
et al. 35 (R). Petropolis, 12.1V.2012, fl., Pellegrini 214 (R). Quissama, Lagoa Paulista,
Senna-Vale, L. et al. s.n (R 208828). Saquarema, Praia do Sossego, 28.VIII.1999, fl.,
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Moreira, C. B. et al. 53 (R). Teresopolis, near border with Mun. Magé, 5 km SW of
Teresopolis, elev. c¢. 1000 m, 22°28’S; 42°59°W, 28.X1.986, fl., Webster, G. L. 25859 (R).
Santa Catarina: Santo Amaro da Imperatriz Parque Estadual do Tabuleiro, entorno do

fragmento, beira de estrada, 28-V-2010, 4. Stival- Santos 2817 (RB).

U. secao Iperua

U. nephrophylla: Rio de Janeiro: Nova Friburgo, Monserrat, 30.1V.1923, fl., Bandeira, M. C.
V. s.n. (RB 22625). Petropolis, entre Araras ¢ Vale das Videiras, Morro do Cuca, Campos de
Altitude, 15.V.1986, Martinelli, G., 11586 (RB). Rio de Janeiro, Estrada do Sumarg,
11.X11.2011, Donza, A. M 135 (R). Santa Maria Madalena, Pedra Dubois, 28.11.1934, Lima,
S. 13270 (RB). Teresopolis, PARNA Serra dos Orgios, prope Abrigo 4, 28.1V.1962, Fromm,
E. et al. 1216 (R); Serra dos Orgdos, Campo das Antas, 26.XI1.1952, Markgraf. F. 10474
(RB).

U. reniformis: Rio de Janeiro: Itatiaia, estrada entre o Abrigo Rebougas e o inicio da trilha
para as Prateleiras, 21.X.2009, fl., Couto, R. 280 (R). Petropolis, Morro do Marco,
27.VIIL.2008, fl., Nadruz, M. 2222 (RB). Resende, Parque Nacional de Itatiaia, préximo ao
abrigo Reboucas, 26.VI.1983, fl.,, Casari, M. B. 1038 (GUA). Rio De Janeiro, Serra da
Mantiqueira, 03.111.1931, fl., Kaempfe s.n. (RB87274). Santa Maria Madalena, Teresopolis,
Parque Nacional da Serra dos Orgﬁos, 10.X11.2007, fl., Polini, R. 244 (R).

U. secao Lloydia

U. pubescens: Rio de Janeiro: Itatiaia, Parque Nacional do Itatiaia, XI1.2009, J. Condack &
A. Vasco G. 624 (R), Itatiaia, 26-11-1936, A.C. Brade 15145 (RB). Teresopolis, PARNA Serra
dos Orgaos, entre os abrigo 3 e 4, 29.1V.1962, fl., Fromm, E. et al. 1232 (R),

U. secao Martinia

U. tenuissima: BRASIL. Amazonas: Tapajoz, 1.1915, J Geraldo Kuhlmann 1393 (R). Mato
Grosso: Casa de Pedra, Linha de Leste, IV.1911, F. C. Hoehne 3315-3316 (R); Rio Juruena,
I1.1912, F.C.Hoehne 5096 (R). Para: Cacaual Grande, passagem, campo parcialmente
inundado, 08.VII.1952, G.A4.Black 52-15519 (IAN); Campo do Jamaracaru, perto do barracio.
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Regido do Ariramba, 26.V.1957, G.A.Black, W. Engler, P. Cavalcante & A. Silvas 57-19633
(IAN). Santarém, Sitio Quadrangular, 26.V.2014, A. Donza et al. (R). Tocantins: Rio da
Conceigdo, TO 476, estrada Diandpolis — Rio da Concei¢do a 45 km do trevo, entrada a
direita ca. 6 km por estrada de terra, Cachoeira Cavalo Queimado, 7.V1.2009, C. P. Bove, A.
Oliveira, P. C. Baleeiro-Souza R. Couto 51 (R). GUYANA. Potaro-Siparuni. Kaieteur Falls
National Park, around airstrip, 05°10N’; 59°29W, 300 m alt., 13.VIL.1993, Kelloff, C. L.;
Rankin, K. & Gopaul 953 (US); Kaieteur Fall, 28-VIII-1933, T.G.Tutin 644 (RB).

U. secao Oligocista

U. adpressa: BRASIL. Amapa: 03.1.1944, J. T. Baldwin Jr. 4084 (F). Goias: Chapada dos
Veadeiros, 20.111.1971, H. S. Irwin; R. M. Harley & G. L. Smith 32766. (F). Chapada dos
Veadeiros, campo umido proximo ao corrego dos Ingleses, 2.V1.2009, C. P. Bove, A.
Oliveira, P. Baleeiro, R. Couto 2003, 2009, 20011 (R); Chapada dos Veadeiros, Jardim de
Maytrea (estrada Alto Paraiso-S@o Jorge, km 20), 5.V1.2009, C. P. Bove, A. Oliveira, P.
Baleeiro, R. Couto 2053 (R). Mato Grosso: Xavantina: 14° 38’ S, 52° 14 W, 16.VII.1968, P.
W. Richards 6465(F). Para: Trombetas, Rio Jaramararua, 28.V.1957, P. Cavalcante 146 (F).
Trombetas, Rio Jaramacart, 5.VII.1912, A. Durbe 11984 (F).

U. erectiflora: BRASIL. Rio de Janeiro: Araruama, Praia do Sossego (proximo a Praia
Seca), ca. de 4 km da Rodovia Amaral Peixoto, 07.111.1999, R. M. Lisboa & C. B. Moreira 15
(R); Cabo Frio, Road between Araruama lagoon and the main road Cabo Frio-Arraial do Cabo
(22°55°S; 42°5°W), 16.VIIL.1953, Segadas-Vianna et al. 857 (R); Carapebus, Lagoa
Comprida, 30.1X.1994, fl., Bove, C. P. et al. 456 (R). Macaé, Lagoa de Carapebus, 10. X.
1979, fl., Araujo, D. 3307 (GUA). Marica, Barra de Marica, 27.1X.1988, fl., fr., Marquete, R.
148 (RB). Maricé, Restinga da Barra de Maric4, 27.1X.1988, Marquete, R. et al. 148 (HBR);
Restinga da Barra de Marica, 03.X1.1989, C. P. Bove, R. Anjos, L. Borré 409 (R); Rio De
Janeiro, Restinga de Jacarepagua, 19.V.1968, fl., Viana, M. C. s.n. (GUA 06056). Bahia: Ba-
142, 6,6 km ao sul de Mucugé, C. P. Bove, 12.1.2001, C. P. Bove, W. Costa, B.B. Costa 804

(R).

U. secao Orchidioides
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U. alpina: GUYANA, Potaro-Siparuni, Pakaraima Mtns; Ireng River at Kurutuik Falls,
05°05’; 59°59°, 670 m alt., 24.X.1994, Mutchnick, P.; Henkel, T & Williams, R. 196 (US).
VENEZUELA. Bolivar: Sierra de Lema, Cabeceras de Rio Chicanan, 80 km (em linea recta)
al suroeste de El Dorado, 60°5°; 62°W, 700 m alt., 22.VIII.1961, Steyermark, J. A. 89.411
(US).

U. secao Pleiochasia

U. dichotoma: AUSTRALIA, Victoria: Valley below the Horn, Mt. Buffalo, 30.XI1.1952, R.
Melville 2644 (K), Victoria, 02.X11.1979, P. Taylor 17039 (K); Victoria, near Portland,
10.X.1952, R. Melville 1623 (K); disc. in moor Port Jackson, near Sydney towards Botany
Bay, 1802, J.J. Bennett s.n. (K000779851); Victoria, 12.1V.1976, G.W. Carr 6972 (K); Harty
Mountain National Park, 19.1.1969, W.M. Curtis s.n. (K 2700.033); Gordon River Road,
23.1.1969, W.M. Curtis s.n. (K7470.000); Australian Capital Territory, 06.XI1.1979, P. Taylor
17042 (K).

U. secao Polypompholyx

U. multifida: AUSTRALIA, West Australia, near Perth: Sullivan Rock, 25km south of
Armidale, 30/08/1992, P.J. Rudall 24 (K); King George 3rd Sd., 1802, R. Brown 2726 (K);
King George's Sound, New Holland, 1835, Maclean s.n. (K779872).

U. secao Psyllosperma

U. longifolia: BRASIL, Bahia: Rio de Contas, Rio Brumado, 13°35°31,5; 41°46°47,4, 1020 m
alt., 28.V1.2012, A. Donza, P. Philbrick & T. Philbrick 170 (R); Ventura, 11°40°49,4”;
41°00°49,4”, 19.X1.2008, 4. Oliveira & R. Moura 146 (R). Rio de Janeiro: Angra dos Reis,
Parque Estadual Ilha Grande, Vila Dois Rios, na Cachoeira Mae-d’Agua, fl., Barros, A. A. M.
et al. 1363 (RFFP). Rio de Janeiro, Estrada das Paineiras, 27.V.1992, fl., Bove, C. P. et al. 86
(R). Sao José do Vale do Rio Preto, Pedra das Flores 09-1X-1933, fl., Santos, P. 186 (RB).

U. praelonga: BRASIL, Bahia, Ventura, 19.X1.2009, fl. Oliveira, A. & Moura, R. 148 (R).
Goias: Chapadio do Céu, Parque Nacional das Emas, 500m da sede em Chapadao do Céu,

11/X/2006, J. Paula-Souza 8302 et al.(SPF). Minas Gerais: PARNA Serra do Cip0, alagado
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ao longo da MG-010, ca. Km 109 (19°17°13,7”S; 43°35°21,7°W, 1178 m alt., 09.11.2012, A.
Donza, V. Benedito, L. F. Donza 141(R); Santana do Riacho, Serra do Cipd Acesso pela
Fazenda Inhame, trilha da Serra Morena, a Norte da Fazenda Inhame, 12-111-2009, D.C. Zappi
2086 (RB). Parana: Lapa Proximo ao rio Passo Dois. Campo alterado com brejos, 05.X.012,
R.C. Forzza 7325 (RB). Rio de Janeiro: Itatiaia, Mont’serrat, Parque Nacional do Itatiaia,
15.X.1922, fl., Kuhlmann, J.G., s.n. (RB 326499).

U. secao Setiscapella

Utricularia flaccida: BRASIL. Bahia: Lengois, Paraiso, 25.11.2001, fl., J.Costa et al. 302
(HBR); Miguel Calmom, 09.1X.2009, E.P.Queiroz & F.A.Queiroz 2362 (HBR). Lengois:
Trilha para a Gruta do Lapdo, 04-1X-1999, Miranda, E.B. 210 (RB). Mucugé Capao do
Correia, trilha para o Largo da Baixa. Estrada vicinal saindo Caraiba a 17,5Km da BA 142.
Campo Rupestre, 11-VII-2009, C.N. Fraga 2671 (RB).

Utricularia subulata: BRASIL. Amazonas: Rio Negro, Camamaus, 14.1928, Luetselburg
22829 (R); Manaus, 18.X11.1968, G. T. Prince, J. F. Ramos & L. G. Farias 9084 (R); Vale do
Rio Cuquenan, X.1927, G. Rondon 21 572 (R). Ceara, s. data, Fr. Allemdo s.n. (R 3568).
Bahia: Salvador, APA do Abaeté, 16.1X.1999, fl., J. Costa & C.B. Nascimento 263 (HBR);
Estrada Belmonte- Itapebi, Restinga. 13.VIII.1981, H. S. Brito & S. G. da Vinha 107. Mato
Grosso: Morro Pedro, Chapada, I11.1911, Hoehne 1151 (R). Capepi no Rio Cururu, I11.1912,
F. C. Hoehne 5248 (R). Minas Gerais, Serra do Itabira do Campo, 20.XI1.1999, J. G.
Kuhimann s.n. (R); Pacau, Serra da Mantiqueira, 11.1913, 4. Lutz 406 (R). Rio de Janeiro:
Arraial do Cabo, Estrada BR5 para Arraial do Cabo, 30.XI1.1962, Fromm, E. et al. 1328
(HB). Cabo Frio, Praia do Pontal, 1953, Segadas-Vianna, F. et al. 1189 (R). Carapebus,
proximo ao Canal de Macaé e Campos, 10.11.2009, Baleeiro, P. C. et al. 3 (R). Maca¢, Lagoa
de Carapebus, 13. II. 1980, Araujo, D. et al. 3531 (GUA). Marica, Restinga de Marica,
27.1X.1988, Marquete, R. 146 (RB). Quissama, Alagado na bifurcacdo para Visgueiro, Bove,
C. P. etal 1616 (R). Rio de Janeiro, Restinga de Jacarepagua, 16.VII.1966, Pabst, C. F. J. et
al. 8935 (HB). Sao Joao da Barra, 27.X11.1967, Emmerich, M. 1892 (R). Roraima, Serra dos
Surucucus 2°42-47° N;63°33-36’W, 14.11.1969, G. T. Prince et al. 9890 (R); Serra da Lua, 2°
25-29° N; 60° 11-14°, 10.1.1969, G. T. Prance 9163 (R). Sao Paulo, Serra da Bocaina, Road
to Pinheirinho, Segadas-Vianna 3037. (R).
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U. secao Stomoisia

U. juncea: BRASIL. Rio Grande no Norte: Natal, Nisia Floresta, Lagoa do Carcara,
06.X1.2010, A. Oliveira 263a (R). Bahia: Marau 5 km SE of Marat at the junction with the
new road North to Ponta do Mutd, 02-11-1977, R. M. Harley 18464, 18465 (RB); Alcobaga
Between Alcobaga e Prado, on the coast road 12 km N. of Alcobaga, 16.1.1977, R.M. Harley
179754 (RB).

U. se¢ao Utricularia

Utricularia foliosa: BRASIL. Bahia: Caetité, Lagoa da Barragem da Fazenda Porcos,
03.V.2005, fl., M.C. Ferreira et al 1248 (HBR); Malhada, Baixaddes do Rio Sao Francisco,
02.1v.2001, fl., fr., J.G.Jardim et al. 3392 (HBR). Rio de Janeiro: Cabo Frio, Restinga de
Cabo Frio, 15.VIIL.1966, fl., fr., Sucre, D. 1017 (HB); Campos dos Goytacazes, Lagoa Feia,
Coroa do Antonio, 1. 1985, fl., Casari, M. B. et al. 743 (GUA). Carapebus, Lagoa de
Jurubatiba, 13.1X.2005, fl., fr., Bove, C. P. et al. 1598 (R). Itaguai, Estrada de Itaguai,
29.1V.1963, fl,, fr., Pereira, C. 7596 (HB); Maca¢, Lagoa Comprida, 27.1V.1982, fl., fr.,
Araujo, D. et al. 4995 (GUA); Maric4, Restinga alagada proximo a S. José do Imbassai,
23.X1.1983, fl., fr., Farney, C. & Landolt, E. 378 (RB); Petropolis, lagoa no interior do Km 29
da Estrada Rio-Petropolis, 11.1938, fl., fr., Lutz, B. 1066 (R); Quissama, estrada para Lagoa
Pires, 29.1V.2009, fl., fr., C. P. Bove et al. 1992 (R). Rio de Janeiro, 13.1V.1938, fl., fr.,
Passarelli, A. 11 (R); Sao Francisco de Itabapoana, Gargan, 21.VIII.2003, Fraga, C. N. 1028
(RB); Saquarema, Loteamento Villatur saquarema, APA restinga de Massambaba, Reserva
Ecologica Estadual de Jacarepia, Lagoa de Jacarepia, 22°55°14,2”S; 42°25°28,3”W,
28.1X.2008, fl., fr., Barros, A. A. M. & Jascone, C. E. 3357 (RFFP); Silva Jardim, Reserva
Biologica de Pogo das Antas, proximo a represa Juturnaiba, 5.X1.1982, fl., Martinelli, G. 8819
(RB).

U. olivacea: BRASIL, Goias: Alto Paraiso de Goias, Parque Nacional da Chapada dos
Veadeiros, C. P. Bove, A. Oliveira, P. C. Baleeiro-Souza R. Couto 2028 (R), 3/V1/2009 (R);
Cristalina, nascente brejosa com buritis, fazenda Mont’ Serrat, ca. 15 km ao sul de Cristalina,

F. Rivadavia & V. Batista 2658, 30/V1/2007 (SPF); Santa Cruz de Goias, nascente brejosa
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com buritis a esquerda da GO 139 em direcao a Caldas Novas, 17 km antes do entroncamento
com a GO 413, F. Rivadavia & R. K. Sato 987, 30/IV/1999 (SPF). Rio de Janeiro:
Carapebus, Lagoa Comprida, 12.1X.2005, fl., Bove, C. P. et al. 1592 (R). Macaé, Lagoa
Comprida, 24.VIII.1982, fl., Araujo, D. et al. 5182 (GUA). Rio de Janeiro, Baixada de
Jacarepagua, FEEMA, 17.VII1.1984, Bianchi s.n. est. (GUA 27237).

U. secao Vesiculina

U. cucullata: BRASIL, Goias, 23.V1.1966, D. R. Hunt & J. F. Ramos 6159 (R); estrada
Caiaponia-Ipora a 54 km do trevo, 19.X1. 1999, C. P. Bove, A. Gil & C. B. Moreira 669 (R);
Rio Verde, BR-060 a 1 km leste do Rio Doce, 17°50°7,8”; 51°24°13,4”, 782 m alt., 16.1. 2004,
C. P. Bove, W.Costa & B.B. Costa 1329, 1330 (R). Estrada Alto Paraiso — Sdo Jorge ¢ 12,2
km de Sdo Jorge, 14°8°11,2”; 47°42°58”, 1191m alt., 14.1.2010, C. P. Bove et al. 2167 (R);
Minas Gerais: Pocos de Caldas, 23.X1.1964, M. Emmerich 2255 (R); Pogos de Caldas,
12.11.1965, M. Emmerich 2392 (R); Parana: Carambei, Castro, 13.IV.1966, Hatschbach
14186 (R); Capao Grande, 21.XI1.1903, P. Dusen 2869 (R); Sao Paulo, XI1.1932, 4. C.
Brade 12273 (R); Sdo Paulo, Santo Amaro, 24.VII.1911, A. C. Brade 5864 (R); Ypiranga,
31.XI1.1911, Brade 5866 (R); Tocantins, Parque Estadual do Jalapdo, estrada para Mateiros,
ca. 70 km de Ponte Alta, 15.VI. 2010, C. P. Bove, P. Philbrick, T. Philbrick & B. Ruhjel 2235

(R).

Utricularia myriocista: BRASIL. Bahia: Mata de Sdo Jodo, Laguna Grande, 02.V.2004, fl.,
E.P.Queiroz & F.A.Queiroz 563 (HBR). Goias: Alto Paraiso de Goids, Chapada dos
Veadeiros, Sete Lagoas, 3.V1.2009, C. P. Bove, A. Oliveira, P. C. Baleeiro-Souza R. Couto
2028 (R). Mato Grosso: Estrada Agua-Boa- Cocalinho, km 58, 11.X. 1997, C. P. Bove, R. M.
Lisboa & S. Koehler 254 (R); Vila Bela, 14.VIL.1985, A. S. Oliveira et al. 1343 (R); Vila
Bela da Santissima Trindade, 28.VII.1986, M. Emmerich et al. 6.060 (R); Minas Gerais,
Belo Horizonte, Santa Luzia, 5.11.1935, M. Barreto 6551 (R); Roraima: km 3 da estr. entre
Boa Vista ¢ Bonfim, 7.1X.2002, W. Costa s.n. (R); BRISTISH GUIANA, 22.X1.1957, C. D.
Cook 190 (R).



128

Apéndice 2: Lista de caracteres morfologicos e seus estados utilizados na analise filogenética

de Utricularia sect. Aranella.

1.
2.

10.
11.
12.
13.
14.
15.
16.
17.
18.

19.
20.
21.

22.
23.

24.
25.
26.

Rizoides: (0) ausente; (1) presente.

Estoldo, quanto ao didmetro: (0) maior calibre (> 0.5 mm); (1) menor calibre (< 0.4
mm).

Folhas, quanto a composigdo do limbo: (0) simples; (1) composta

Folhas, forma das pinas nas folhas compostas: (0) lineares; (1) capilares

Folhas, disposi¢do das pinas nas folhas compostas: (0) verticiladas; (1) dicotomicas;
(2) alternas

Folhas, filotaxia: (0) em roseta; (1) alterna

Folha, disposi¢do das folhas alternas: (0) ao longo do estoldo; (1) base do pedunculo.
Folhas, forma do limbo: (0) linear; (1) oblongo; (2) reniforme; (3) eliptica; (4)
obovado; (5) circular; (6) flabelado.

Folhas, peciolo em relagdo ao limbo: (0) indiferenciado; (1) diferenciado.

Folhas, consisténcia: (0) membranosa; (1) coriacea.

Folhas, nervuras, numero: (0) uninervada; (1) multinervada.

Folha, apice, forma: (0) agudo; (1) arredondado ou obtuso

Folhas, base, forma: (0) cuneada; (1) obtusa; (2) cordada; (3) truncada.

Utriculo, posicionamento (inser¢do) nos rizoides: (0) ausente; (1) presente.
Utriculo, posicionamento (inser¢do) nos estoloes: (0) ausente; (1) presente.
Utriculo, posicionamento (inser¢do) nas folhas: (0) ausente; (1) presente.

Utriculo, didmetro: (0) 0.15-0.5 mm; (1) 0.6 - 1.5 mm; (2) 1.6-2.5 mm.

Utriculo, posi¢do da abertura (boca) em relagdo ao pediculo: (0) terminal; (1) lateral;
(2) basal.

Utriculo, forma: (0) globoso; (1) ovoide.

Utriculo, insercdo em relagdo a folha: (0) terminal; (1) lateral.

Utriculos, glandulas externas, densidade na superficie: (0) esparsas (igual ou menos
de 3 glandulas); (1) densas (mais de 3 glandulas).

Utriculos, glandulas internas, regido da abertura, tipos: (0) monofidas; (1) bifidas.
Utriculos, glandulas internas, parede interna, tipos: (0) bifidas; (1) quadrifidas; (2)
trifdas.

Utriculos, apéndice dorsal: (0) ausente; (1) presente.

Utriculos, apéndices dorsais, numero: (0) um; (1) dois; (2) trés.

Utriculo, apéndice dorsal, forma: (0) subulado; (1) capilar; (2) laminar; (3)



27.
28.
29.
30.
31.

32.
33.
34.
35.
36.
37.
38.
39.

40.

41.
42.
43.
44.
45.
46.
47.
48.

49.
50.

51.

52.
53.
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arredondado.

Utriculo, apéndice dorsal, integridade: (0) inteiro; (1) ramificado; (2) bifido.
Utriculo, apéndice dorsal, glandulas estipitadas: (0) ausente; (1) presente.
Utriculos, apéndice, ventral: (0) ausente; (1) presente.

Utriculos, apéndices ventrais, numero: (0) um; (1) dois.

Utriculo, apéndice ventral, forma: (0) subulado; (1) capilar; (2) laminar; (3)
arredondado; (4) linear.

Utriculo, apéndice ventral, integridade: (0) inteiro; (1) bifido.

Utriculo, apéndice dorsal, glandulas estipitadas: (0) ausente; (1) presente.
Escapo, tricomas glandulares: (0) ausente; (1) presente.

Escapo, base, papilas: (0) ausente; (1) presente.

Escamas: (0) ausente; (1) presente.

Escamas, tipos: (0) peltadas; (1) basifixas.

Escamas, base: (0) auriculada; (1) ndo auriculada.

Escamas da porg¢do inferior, margem: (0) inteira; (1) denteada; (2) fimbriada; (3)
crenada (4) ciliada.

Escamas da por¢do superior, margem: (0) inteira; (1) denteada; (2) fimbriada; (3)
crenada.

Bracteas, tipos: (0) peltadas; (1) basifixas.

Bracteas, margem: (0) inteira; (1) denteada; (2) fimbriada; (3) crenada.

Bracteas, base: (0) auriculada; (1) ndo auriculada.

Bractéolas: (0) ausente; (1) presente.

Bractéolas, forma: (0) ovada; (1) linear; (2) eliptica; (3) circular.

Bractéolas, concrescéncia em relacdo as bracteas: (0) conadas na base; (1) livres.
Bractéolas, posi¢do em relagdo ao pedicelo: (0) distal; (1) proximal.

Cdlice, lobo superior, tamanho em relag¢do ao lobo inferior: (0) igual ou subigual; (1)
desigual.

Calice, margem: (0) inteira; (1) denteada; (2) fimbriada; (3) denticulada.

Cdalice, lobo superior, forma: (0) oval; (1) oblongo; (2) circular; (3) deltoide; (4)
obovado.

Cdlice, lobo superior, apice: (0) arredondado; (1) emarginado (2) agudo; (3)
acuminado; (4) eroso.

Cdlice, lobo superior, nervuras: (0) conspicuas; (1) inconspicuas.

Cdlice, lobo inferior, forma: (0) oval; (1) oblongo; (2) circular; (3) deltoide; (4)



54.
55.
56.
57.
58.
59.

60.
61.

62.

63.

64.
65.

66.
67.

68.

69.

70.

71.

72.
73.

74.
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transversalmente eliptico

Cdlice, lobo inferior, apice: (0) arredondado; (1) emarginado.

Cdlice, lobo inferior, nervuras: (0) conspicuas; (1) inconspicuas.

Corola, tamanho (cm): (0) 0,2- 1; (1) 1,1-2; (2) 2,1-3.

Corola, cor: (0) amarela; (1) branca; (2) roxa, lilas, violeta e variagdes.

Corola, labio superior, forma: (0) obovado; (1) quadrangular; (2) transversalmente
eliptico; (3) ovado; (4) oblongo; (5) circular.

Corola, labio superior, dpice: (0) arredondado; (1) bilobado; (2) emarginado; (3)
truncado.

Corola, 1abio superior, saco basal: (0) definido; (1) indefinido.

Corola, labio inferior, forma: (0) obovado; (1) ovado; (2) transversalmente eliptico;
(3) rombico; (4) circular.

Corola, labio inferior, apice: (0) inteiro; (1) bilobado; (2) trilobado; (3) emarginado;
(4) tetralobado; (5) pentalobado.

Corola, labio inferior, lobos, dpice trilobado, tamanho do lobo mediano em relagdo
aos lobos laterais: (0) subiguais; (1) menor ou reduzido; (2) maior.

Corola, labio inferior, curvatura: (0) galeado; (1) ndo galeado.

Corola, calcar, tamanho em relagdo ao ldbio inferior: (0) igual/subigual; (1) menor
(2/3 até subigual); (2) dobro; (3) maior (até 1,5x); (4) reduzido (menor que 2/3).
Corola, calcar, angulagdo em relacdo ao ldbio inferior: (0) agudo; (1) obtuso.
Corola, calcar, apice: (0) obtuso ou arredondado; (1) agudo ou subagudo; (2)
truncado.

Fruto, forma: (0) globoso; (1) elipsoide; (2) ovoide.

Fruto, pedicelo, posi¢do em relagdo ao eixo da infrutescéncia: (0) reflexo; (1) ereta.
Sementes, forma: (0) globosa; (1) elipsoide; (2) lenticular; (3) piramidal; (4) cilindrica;
(5) ovoide; (6) obovoide; (7) oblonga; (8) fusiforme.

Sementes, superficie: (0) microverrugosa; (1) verrugosa; (2) rugosa; (3) lisa; (4)
estriada; (5) granulosa; (6) microrugulosa.

Sementes, testa, paredes periclinais: (0) convexa; (1) concava; (2) plana.

Polen, colporos, numero: (0) 3; (1) 4; (2) 5; (3) 6; (4) 7; (5) 8; (6) 95 (7) 10; (8) 11;
(9)12; (10) 13; (11) 15-17.

Habito: (0) terrestre; (1) aquatico; (2) epifita; (3) reofita; (4) litofita.
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Apéndice 3: Matriz de caracteres morfoldgicos. Caracteres polimorficos: A=(0,1), B=(0,2), C=(0,3), D=(0,4), E=(1,2),F(1,4). G=(2,3),
H=(2,4), 1=(2,5), J=(3.,4), K=(4,5), L=(5,6), M=(6,7), N=(8,9), 0=(0,1,2), P=(0,2,3), Q=(0,4,6), R=(1,2,3), S=(3.4,5), T=(4.5.6),

U=(5,6,7), V=(7,8,9), W=(2,3,4,5), X(6,7,8,9), Z=(5,6,7,8.9).
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Tdxons/caracteres

U. alpina

U. striatula

U. dichotoma
U. multifida

U. longifolia

A

A D A A

U. praelonga
U. flaccida

U. subulata
U. cornuta

U. juncea

U. foliosa

U. olivacea

U. cucullata

U. myriocista
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Apéndice 3 (continuagdo): Matriz de caracteres morfologicos. Caracteres polimoérficos: A=(0,1), B=(0,2), C=(0,3), D=(0,4),
E=(1,2),F(1,4). G=(2,3), H=(2,4), I=(2.5), J=(3.4), K=(4,5), L=(5,6), M=(6,7), N=(8.9), 0=(0,1,2), P=(0,2,3), Q=(0,4,6), R=(1,2.3),
$=(3.4.5), T=(4,5,6), U=(5,6,7), V=(7.8,9), W=(2,3.4,5), X(6,7.8,9), Z=(5,6,7.8.9).

Taxons/caracteres 5 6 7

1 2 3 4 5 6 7 8 9 0 1 2 3 4 5 6 7 8 9 0 1 2 3 4 5 6 7 8 9 0 1 2 3 4
U. blanchetii 1 1 1 1 1 1 1 0 1 0 2 1 0 1 1 1 2 2 2 0 2 0 - 1 0 0 1 0 1 5 0 0 E 0
U. costata 1 o 1 1 o0 1 1 1 0 0 4 0 0 1 0 0 2 3 0 0 20 - 1 2 0 0 0 1 5 F 0 0 0
U. fimbriata 1 2 0 1 0 1 0 0 2 2 o 1 2 1 1 0 0 3 0 0 4 0 - 1 0 0 0 0 1 5 0 0 E 0
U. laciniata 1 A 1 1 0 1 1 1 1 0 2 1 1 1 1 0 2 2 E 0 2 F - 1 0 0 1 0 1 5 0 0 E 0
U. longeciliata 1 2 1 1 3 1 0 0 2 2 0 1 2 1 1 0 0 5 A 0 4 0 - 1 1 0 0 0 1 5 0 0 E 0
U. parthenopipes 1 1 1 1 1 1 1 0 1 0 0o 1 0 1 1 0 E 0 3 0 o 0 - 1 1 o0 1 0 1 5 0 0 E 0
U. purpureocaerulea 1 0o 1 1 1 1 1 0 0 0 00 1 0 0 2 2 0 0 2 0 - 1 0 0 0 0 1 5 0 0 1 0
U. rostrata 1 0o 1 1 0o 1 1 1 0 4 2 1 1 A 1 0 E 1 3 0 2 0 - 1 0 0 0 0 1 6 2 1 2 0
U. sandwithii o 2 1 1 2 1 1 0 2 0 o 1 0 1 1 0 0 5 0 0 4 0 - 1 0 0 1 0 1 5 0 0 E 0
U. simulans 1 2 0 1 3 1 0 0 2 2 o0 1 2 1 1 0 0 3 0 0 4 0 - 1 0 0 0 0 1 5 0 0 E 0
U. delicatula 1 o 1 1 1 1 1 0 0 0 o 1 1 1 1 0 2 0 2 1 4 0 - 1 1 0 0 0 1 0 6 1 3 0
U. lateriflora 1 o 1 1 1 1 1 0 0 0 0 1 0 A 1 0 2 4 G 1 4 0 - 1 0 0 0 0 1 0 6 1 3 0
U. neottioides o o0 1 0 - - - 1 0 0 o 1 1 1 1 o0 1 5 2 1 22 0 1 1 0 0 1 1 7 2 1 Z 3
U. rigida 1 o 1 1 1 1 1 1 0 0 o 1 1 1 1 0 1 0 0 1 2 3 - 1 1 0 2 0 1 7 31 G 3
U. nana 1 o 1 1 1 1 1 1 0 0 B 0 0 0 1 0 0 4 C 1 2 C - 1 3 1 1 A 0 0 1 0 W o0
U. livida 1 0o 1 1 0o 1 1 1 0 0 o0 1 0 1 1 A 2 0 0 1 4 0 - 1 0 0 1 0 1 6 > 1 S 0
U. sandersonii 1 o 1 1 1 1 1 1 0 0 0 1 0 1 1 0 2 0 1 4 0 - 1 2 0 1 0 1 1 0 1 S 4
U. chrysantha 1 o 1 1 1 1 1 0 0 0 2 0 0 1 1 1 0 F G 1 4 4 - 1 0 1 1 0 1 6 1 0 E 0
U. tricolor 1 o 1 1 1 o0 1 1 0 0 0o 1 4 1 1 E 2 3 0 1 20 - 1 0 0 1 0 1 8 1 0 X 0
U. nephrophylla 1 o 1 1 2 1 1 0 0 0 o 1 o 1 1 1 E 3 G 1 2 2 1 1 1 0 0 0 1 0 3 2 G 4
U. reniformis 1 o 1 1 2 1 1 0 0 0 2 1 0 1 1 2 2 3 0 1 2 02 1 1 3 0 1 0 1 4 3 2 T B
U. pubescens 0 0 1 1 0 1 1 0 0 0 P 0 0 1 0 0 2 4 C 1 4 0 - 1 2 0 1 0 1 6 0 0 K 0
U. tenuissima 1 0o 1 1 o0 1 1 0 0 0 2 1 1 1 1 0 E 3 2 0 4 0 - 1 0 0 0 1 1 5 2 1 G o
U. simmonsii 1 o 1 1 1 1 1 1 0 E B ?2 1 A 2 A 3 1 0 1 2.0 - 1 4 - - 2 1 6 2 1 G 0
U. caerulea 0 0 1 1 2 1 1 1 0 1 0 1 2 1 1 0 E 4 2 1 1 C - 1 0 0 0 A 0 6 6 1 A 0




134

Taxons/caracteres

N}

w

U. adpressa
U. erectiflora
U. alpina

U. striatula
U. dichotoma
U. multifida
U. longifolia
U. praelonga
U. flaccida
U. subulata
U. cornuta
U. juncea

U. foliosa

U. olivacea
U. cucullata

U. myriocista

-0 O O w o o <

(=R

(=R = =]

N o ©° » © O

(=R

=R - =1

> o

- o N o »

m o> 2

S NN

(=R

c n o

< a v O

=}

S SN

DN

S o o o o <o

(=R

=R = =R S S e

(=R

=R -l

=}

(=R

Cwmox e > e 40 -

< z z w o

oo

o g o o

=R




10

11

12

13

14

15

16

17

135

DONZA AND BOVE: A NEW UTRICULARIA SPECIES
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Abstract — Utricularia pseudofimbriata, a new species of Utricularia sect. Aranella
from Venezuela, is described and illustrated. It is morphologically similar to U.
fimbriata. Notes on distribution, habitat and a comparative morphological analysis
between the new taxon and the other species of Aranella section are given. Furthermore,
U. catolesensis is corroborated as a synonym of U. rostrata and a re-evaluation of the
geographic distribution of U. fimbriata is presented. A dichotomous key is provided for

species in section Aranella.

Keywords— aquatic plants, carnivorous plants, new species, taxonomy.

Resumo— Uma nova espécie para a secdo Aranella, Utricularia pseudofimbriata, da
Venezuela, ¢ descrita e ilustrada. Esta ¢ considerada morfologicamente similar a U.
fimbriata. Sdo fornecidas notas sobre distribuicdo, habitat e uma analise da morfologia
comparada entre a nova espécie e os demais taxons da se¢io Aranella. E corroborada a
sinonimizagio de U. catolesensis em U. rostrata. E reavaliada a distribuigdo geografica
de U. fimbriata. E apresentada uma chave dicotdmica para a identificagio das espécies

da se¢do Aranella.
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Utricularia L. comprises about 220 species and is the largest genus of
Lentibulariaceae. This genus is distributed worldwide and South America is considered
to be its geographic origin (Miiller et al. 2006). Taylor (1989) recognized two
subgenera: Polypompholyx (Lehm.) P. Taylor with two sections and Utricularia P.
Taylor with 33 sections. Jobson et al. (2003) identified three major clades within
Utricularia. These authors considered subgenus Utricularia as paraphyletic, with U.
sect. Pleiochasia Kamiénski (treated by Taylor (1989) as part of the subgenus
Utricularia) within U. subg. Polypompholyx. Moreover the latter was resolved as sister
to subgenera Utricularia + clade U5-8 (latter formalized as sect. Bivalvaria S. Kurz).
Miiller & Borch (2005), in order to reconcile their phylogenetic relationships hypothesis
of the genera to the classification, reestablished the subgenus Bivalvaria and a new
circumscription of the subgenera Polypompholyx and Utricularia (see Miiller & Borch
2005 for details). Reut & Jobson (2010) also identified three clades within Utricularia
and adopted the classification of Miiller & Borch (2005).

Utricularia sect. Aranella (Bainhart) P. Taylor is composed of terrestrial herbs.
Most species in this section occur from sea level to mid-high elevation (up to 1750 m)
as part of “campos rupestres” and savanna vegetation in South America (especially
Brazil). Utricularia simulans is an exception, as it occurs throughout much of the
Americas as well as in Africa.

Section Aranella is diagnosed by traps with a single, subulate, dorsal appendage;
a deeply bifid, ventral appendage, and a corolla upper lip with a well defined basal sac.
Such features as dentate or fimbriate scales, bracts, bracteoles, and calyx lobes are used
to distinguish species in this section (Taylor 1989).

Both monophyly and placement of the section Aranella in the subgenus

Bivalvaria is unresolved. The phylogenetic analyses of Jobson et al. (2003) and Miiller
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& Borsch (2005) used mutually exclusive species and distinct chloroplast DNA
sequences. Although both studies grouped species of the section together, corroborating
monophyly of this section, the topology in the respective cladograms were incongruent,
as well that one illustrated in the supertree generated by the matrix representation
approach showed in Miiller et al. (2006), suggesting that Aranella section is
polyphyletic.

Taylor (1989) accepted nine species for section Aranella: Utricularia blanchetii
A.DC., U. costata P. Taylor, U. fimbriata Kunth, U. laciniata A. St.-Hil. & Girard, U.
longeciliata A. DC., U. parthenopipes P. Taylor, U. purpureocaerulea A. St.-Hil. &
Girard, U. sandwithii P. Taylor, and U. simulans Pilg. Recently two new species were
proposed: U. rostrata A. Fleischmann & Rivadavia (Fleischmann & Rivadavia 2009)
and U. catolesensis G. L. Campos, M. Cheek & Giul. (Campos et al. 2010).

Based on detailed studies of herbarium specimens of Utricularia sect. Aranella,
a new species of Utricularia is described and a synonym already stated by Fleischmann

(2012) is detailed. Also the geographic distribution to U. fimbriata is revised.

MATERIALS AND METHODS

This study was based on analysis of specimens of Utricularia from the following
herbaria: F, HRB, HUEFS, IAN, IBGE, INPA, K, MG, R, RB and SPF (acronyms after
Thiers, continuously updated). Macroscopic observation and measurements were
undertaken with a stereomicroscope. Seeds were sputter coated with gold-palladium
(40% - 60%), and then observed using a Jeol JSM 6390 LV Scanning Electron
Microscope (SEM), at the Museu Nacional, Universidade Federal do Rio de Janeiro,

Brazil.
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TAXONOMIC TREATMENT

Utricularia pseudofimbriata A. Donza & C. P. Bove, sp. nov. — TYPE:
VENEZUELA. Estado Bolivar, Cerro San Borja, Rio Orinoco, 100-300m alt., 12 Dec
1955 (1., fr.) J.J. Wurdack & J. V. Monachino 39835 (holotype: K!; isotypes F!, R!).

Small to medium size, probably perennial, terrestrial. Rhizoids numerous from a
short vertical stem, capillary ca. 0.15 mm wide, with numerous, slender, glandular
branches. Stolons few, capillary, 0.1-0.3 mm wide. Leaves few, rosulate from the stem
and scattered on the stolons, not obviously petiolate, the lamina narrowly linear, with
apex rounded, 3.6—6.10 mm long, ca. 0.3 mm wide, 1-nerved. Traps numerous on the
rhizoids, stolons and leaves, ovoid, 0.2—0.3 mm long, short stalked, the mouth lateral
with a single, short, subulate, dorsal appendage and a larger, apically bifid, ventral
appendage. Inflorescence erect, solitary, simple, 16-25 cm long. Peduncle terete, 0.4—
0.6 mm wide, glabrous. Scales few, the uppermost ones similar to the bracts but smaller
and narrower, 0.7-1.2 mm long, 0.5—0.8 mm wide, the lowermost ones basifixed,
broadly ovate in outline, 0.6—0.7 mm long, 0.25-0.45 mm wide, minutely papillose, the
base auriculate, the margin deeply fimbriate. Bracts basisolute, peltate, elliptic to oblong
in outline, 1.4—1.5 mm long, 0.9 mm wide, minutely papillose, margin fimbriate-dentate
with ca.18 subulate teeth; bracteoles inserted distally on the pedicel, similar to the calyx
lobes but smaller, narrower, ca. 1.6 long, 1.1 mm wide, minutely papillose, basally
auriculate. Flowers few (1-2, rarely 3), raceme axis flexuous or flowers many, raceme
axis zig-zag; pedicels capillary, ascending. Calyx lobes subequal ca. 25 mm long, 20
mm wide, the outer surface minutely papillose; upper lobe circular in outline, apex

rounded; lower lobe broader, apex emarginate; the margins of both lobes deeply
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fimbriate-dentate, the teeth subulate, ca. Imm long. Corolla ca. 8 mm long, white with a
yellow spot at the base of the lower lip; upper lip ovate with apex rounded, the basal sac
with a distinct raised papillose marginal rim; lower lip limb approximately circular, the
base with a rounded =+ bilobed swelling, the apex rounded; palate papillose, spur
conical, with apex bifid, about as long as the lower lip. Filaments curved, ca. Imm long,
the anther thecae distinct. Pollen 5—colporate, psilate, 24x21 pum. Ovary globose; style
distinct; stigma lower lip circular, the upper lip obsolete. Capsule globose, ca. 1.7 mm
in diameter. Seeds ovoid, ca. 0.2 mm long, testa cells elongate, the anticlinal walls
straight, raised, the periclinal walls concave, microscopically verrucose. Figures 1, 2.
Paratype — VENEZUELA. Territorio Federal Amazonas, among rock outcrops below
mouth of Rio Sanariapo, along Orinoco River, alt.100-300 m, 8 Sep 1944 (fl., fr.) J. A.
Steyermark & J. V. Monachino 58434 (F!).

Etymology —The specific epithet, pseudofimbriata, refers to the resemblance with
Utricularia fimbriata.

Habitat, Distribution and Ecology—Utricularia pseudofimbriata has been found
growing among rock outcrops. Sandy soil mixed with the subterraneous parts of the
paratype indicates that it also occurs in wet soil. Endemic to Venezuela, only known
from two localities in the Orinoco River. The species occurs at elevations from about
100 to 300 m. U. pseudofimbriata occurs in association with U. subulata, as well as
species of Eriocaulaceae and Poaceae.

Phenology — Flowering and fruiting in September and December.

Taxonomic Discussion — Utricularia pseudofimbriata is here considered a member of
Utricularia sect. Aranella due to its traps with a single, subulate, dorsal appendage;

bifid, ventral appendage and upper lip with a well-defined basal sac. Additional features
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include linear leaves and ovoid seeds with testa cells elongate, anticlinal walls straight,

raised, periclinal walls concave and microscopically verrucose.

There are two morphologically distinct groups in Utricularia sect. Aranella. The
first one is composed by U. fimbriata, U. longeciliata, U. pseudofimbriata, U.
sandwithii, and U. simulans. This group is characterized by deeply fimbriate scales,
bracts, bracteoles, and calyx lobes; bracteoles inserted distally on the pedicel (except U.
sandwithii) and yellow flowers (Table 1). This group also shares the geographic
distribution, occurring in the Guiana Shield in the Amazon domain (except for U.
simulans, which occurs in the tropical Africa and tropical and subtropical America). The
second morphological group is composed by U. blanchetii, U. costata, U. laciniata, U.
parthenopipes, U. purpureocaerulea, and U. rostrata. The group is characterized by
dentate or entire scales, bracts, bracteoles, and calyx lobes; bracteoles inserted
proximally on the pedicel and white or violet flowers. This group is endemic to
“campos rupestres” in the Brazilian cerrado domain (except for U. costata, which

ranges into the Guiana Shield).

Utricularia pseudofimbriata is morphologically similar to U. fimbriata, due to
its elongate raceme, flexuous in few-flowered inflorescence or zig-zag on many-
flowered one, deeply fimbriate scales, bracts, bracteoles, and calyx lobes; and auriculate
bracteoles. However, U. pseudofimbriata differs from U. fimbriata in its basisolute
upper scales and bracts (versus basifixed scales and bracts) and white corolla (versus
yellow corolla). U. pseudofimbriata was found in two contiguous regions (Amazonas
and Bolivar states of Venezuela) in the Orinoco basin, whereas U. fimbriata is widely
distributed in Colombia (Vaupes state) and Venezuela (Apures, Amazonas and Bolivar

states).
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Notes on other Utricularia sect. Aranella species — U. fimbriata is cited in the
Brazilian checklist homepage (Miranda & Rivadavia 2013) with location noted for the
states of Amazonas, Pard, and Roraima in the Amazon domain. After a detailed analysis
of the material housed at IAN, INPA, MG (the three richest collections from the
Amazon Forest) R, and RB, we conclude that all Brazilian material is U. simulans,
which is similar to U. fimbriata. U. fimbriata does not occurs in Brazil. Rather, U.
fimbriata is endemic to Colombia and Venezuela as stated by Taylor (1989).

Utricularia catolesensis G. L. Campos, M. Cheek & Giul. was considered by
Fleichsmann (2012) as synonym of U. rostrata A. Fleischm. & Rivadavia. After the
analysis herein of the holotype of the former species, and all paratypes of the latter, we
agree with Fleichsmann (2012).

Monophyly and phylogenetic position of the section Aranella is still an open
question. Nowadays studies based on morphology and molecular data are in progress by

us.

KEY TO SPECIES OF UTRICULARIA SECT. ARANELLA BASED ON TAYLOR
(1989: 238) AND FLEISCHMANN & RIVADAVIA (2009:158)

1. Scales, bracts, bracteoles and calyx lobes uniformly fimbriate or dentate
2. Bracteoles basifixed, inserted distally on the pedicel, resembling the calyx lobes but
smaller
3. Pedicel about as long as the calyx lobes; raceme elongate, axis flexuous or markedly
forming a zig-zag pattern.
4. Uppermost scales and bracts basifixed, corolla yellow ...........ccccceverennen. U. fimbriata

4. Uppermost scales and bracts basisolute, corolla white ................... U. pseudofimbriata
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3. Pedicel less than half as long as the calyx lobes, raceme axis flexuous but never
making a zig-zag pattern

5. Uppermost scales and bracts deeply fimbriate, auriculate; raceme axis straight or
flexuous, short, usually few flowered ...........ccoevieriiiiiiiieeee e, U. simulans
5. Uppermost scales and bracts shortly dentate; raceme axis straight elongate, many
FIOWETEA ...ttt ettt et e e U. longeciliata
2. Bracteoles basisolute, inserted proximally on the pedicel, resembling the bract
................................................................................................................... U. sandwithii

1. Scales, bracts, bracteoles or calyx lobes, fimbriate, dentate or entire, but rarely all of
these different organs fimbriate or dentate together

6. Calyx lobes shortly fimbriate or dentate throughout; bracts and bracteoles sparsely
dentate; peduncle base papillose

7. Corolla 1 cm long or longer; upper lip transversely oblong, c. 6 mm wide; spur acute,
somewhat longer than lower lip .........cccoooiiiiiiiiiii e U. blanchetii
7. Corolla less than 7 mm long; upper lip broadly obovate, less than 4 mm wide; spur
subacute, considerably shorter than the lower lip .......ccccccoeiieniinienin. U. parthenopipes
6. Calyx lobes dentate only in the distal half or not dentate; peduncle base smooth

8. Lowermost scales deeply fimbriate ...........ccocvevieiieniieiieieeceeceeeee e U. laciniata
8. Lowermost scales entire

9. Spur of corolla with apex obtuse, 2 — 3 times as long as the lower lip; upper lip
scarcely longer than wide; calyx strongly nerved, the lower lobe longer..................
............................................................................................................................ U. costata
9. Spur of corolla with apex acute or shortly bifid, shorter or scarcely longer than the
lower lip; calyx not strongly nerved, the lobes + equal or the upper lobe longer at

anthesis
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10. Upper lip of corolla not wider than calyx, quadrate to elliptic, scarcely longer than
wide, constricted below the middle; spur curved upwards; calyx upper lobe with apex
acute, enclosing the capsule in fruit; seed truncate-obovoid ............cccceeneenee. U. rostrata
10. Upper lip of corolla wider than calyx, transversely elliptic, much wider than long,
not constricted; spur straight; calyx upper lobe with apex 3-dentate, not enclosing the

capsule in fruit; seed ovoid .........cooiiiiiiii e U. purpureocaerulea

Additional Specimens examined — Utricularia. catolesensis: BRAZIL. Bahia:
Abaira, Distrito de Catolés, Campo do Bicota, 4 May 1999, Campos & Concei¢do 50
(HRB).

U. fimbriata: VENEZUELA. Amazonas: Vicinity of Puerto Ayacucho, 22 Nov 1984,
Croat 59209 (K, MO); Carretera Pto. Ayacucho hacia Samariapo, 30 Nov 1992, Groger
576 (K); Puerto Ayacucho, 7 Nov 1953, Maguire et al. 360624 (K); Dept. Atures,
sabanas ubicadas en la region de colinas y cerros al sur y sureste Del Cerro Camani, a
unos 20-25km al W de San Juan de Manapiare (5°18’N, 66°16’W; 600m alt.) 10 Oct
1979, Huber 4612 (K); Dept. Atures, Cafio Corocoro, al N del bajo Rio Ventuari
(4°20°N, 66°35°W; 110m alt.) 22 Aug 1978, Huber 2383 (K). Puerto Ayacucho, 13 Jan
1942, Williams 13804, 13814 (F). Apure: Pedro Camejo (2°36°N, 67°16°’W; 110m alt.)
23 Feb 1979, Davidse & Gonzales 15612 (K).

U. simulans: BRAZIL. Amazonas: Humaita, Tenharins km 132 pela transamazonica
em dire¢do a Para (7°31°S; 63°10°W), 6 Jun 1980, Jansen 459 (RB); Novo Aripuana,
BR 230, 150 km ao L de Humaita e 30 km para S na Rod. do Estanho (8°20°S;
61°45°W), 16 Apr 1985, Ferreira 5595 (INPA, RB); Rio Negro, Comunidade
Aparecida, opposite mouth of Igarapé Tuari, near abandoned portion of Perimetral

Norte (0°20°N; 67°18’W), 6. Nov 1987, Maas et al. 6945 (RB, MG); Sdo Gabriel da
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Cachoeira, Rio negro, “caatingas” de margem direita, 8 km acima da Ilha do Acai, 27
Jul 1991, Martinelli & Ramos 14568 (RB). Para: Maicuru, entre Curral Velho e
Passagem Nova, 16 Aug 1955, Black 55-18768 (IAN); Estreito-Marabd km 1, 5 Apr
1974, Pinheiro & Carvalho 109 (IAN); Maracana, [lha de Algodoal, praia da Princesa,
19-26 Jun 1991, Bastos et al. 866 (MG); Maracana, Ilha de Algodoal, restinga da praia
da Princesa, 22-25 May 1994, Bastos et al. 1653 (MQG); Maracana, Ilha de Maiandeua,
12 Jun 1994, Bastos et al. 1674 (MG); Marajo, Salvaterra, Joanes, campina a margem
direita do Igarapé do Limado, 25 Apr 1980, N. A. Rosa 3646 (MBM, MG, INPA);
Marapanim, Vila de Cajutuba, 22 Jul 1994, Neto & Lobato 1 (MG); Oriximina, Campo
de Ariramba, campina inunddvel da margem do Rio Jaramacaru, 8 Jun 1980, Martinelli
et al. 6880, 6897 (RB); Vigia, campina do Palha, 10 Aug 1954, Black 54-16744 (IAN).
Roraima: beira do rio Branco, entre as Fazendas Capela e Bom Intento, 7 Nov 1951,
Black 51-14062 (IAN); Boa Vista, 1 Nov 1951, Black 51-13999 (1AN); Boa Vista,
Fazenda Unido, 01 Feb 1969, Prance et al. 9573 (INPA, R); Boa Vista, Rio Anoa, 11
Nov 1973, L. Coelho s.n. (INPA 42093); Murupu region, along Boa Vista-BV 8 road
(BR174) km 25, alt. 107m, 8 Oct 1977, Coradin & Cordeiro 534 (IAN); Rio Canta, 8
Oct 1951, Black 51-13813; 51-13854 (IAN); Rio Uraricoera near Cruzeiro, 25 Feb
1967, Prance et al. 4611 (IAN, F, R).

U. rostrata: BRAZIL. Bahia: Abaira, Garimpo do Bicota (13°20’N; 41°51W, 1530 m
alt.), 24 Mar 1992, Stannard & Silva 5280 (SPF, CEPEC, HUEEFS, K); Abaira, Mata do
Cigano (13°16°N; 41°55W, 1700-1800m alt.), 28 Fev 1992, Sano & Laessoe 52382
(SPF); Abaira, Serra do Barbado, 14 Jul 2005, Rivadavia et al. 2011 (SPF), Abaira,
Serra da Mesa, 15 Jul 2005, Rivadavia et al. 2029 (SPF); Barra da Estiva, ao sul da
cidade, 22 Jul 2005, Rivadavia et al. 2093 (SPF); Ibicoara, cach. do Buracio, 12 Jul

2005, Rivadavia et al. 1990 (SPF), Ituacu- Barra da Estiva, Morro do Ouro, 19 Jul 1981,
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Giuliette et al. 1264 (SPF); Lengo6is (12°34°8”S; 41°24°54”, 680m alt.), 15 Jun 2005,
Moraes et al. I (HUEFS); Lencois, Cach. do Sossego, 21 Jul 2005, Rivadavia
2091(SPF); Mucugg, estr. p/Andarai, 22 Jul 2005, Rivadavia 2092 (SPF); Palmeira,
cach. da Fumaga, 20 Jul 2005, Rivadavia 2084 (SPF); Palmeiras, Cachoeira da Fumaga,
27 Jan. 2005, Donza 27 (R), Palmeiras, Aguas Claras, 02 Jul 2005, Donza 182 (R);
Palmeiras, Morro da Mae Inacio, 25 Jan. 2000, Concei¢do 728 (SPF); Piata, Serra do
Santana, 13 Jul 2005, Rivadavia 1998 (SPF); Rio de Contas, Pico do Itobira, 18 Jul

2005, Rivadavia 2066 (SPF).
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TABLE 1. Comparative morphology of the deeply fimbriate scales-bracts-bracteoles-sepals group in Sect. Aranella.

Taxon
Upper scales: ty; basifixed basifixed basisolute basisolute basifixed
U. fimbriata U. longeciliata  U. pseudofimbriata U. sandwithii U. simulans
Character

Upper scales: base auriculate not auriculate not auriculate not auriculate auriculate
Peduncle axis flexuous or zig-zag straight flexuous or zig-zag straight straight
Bracts: type basifixed basifixed basisolute basisolute basifixed
Lower scales: type basifixed basifixed basifixed basifixed basifixed
Bracts: base auriculate not auriculate not auriculate not auriculate auriculate
Lower scales: base auriculate not auriculate auriculate auriculate auriculate
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Bracteoles: type

Bracteoles: type

Corolla: colour

basifixed

auriculate

yellow

basifixed

not auriculate

yellow

basifixed

auriculate

white
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yellow yellow
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Upper scales: base
Peduncle axis

Bracts: type
Lower scales: type

Bracts: base
Lower scales: base

Bracteoles: type
Upper scales: type

Bracteoles: type

auriculate
flexuous or zig-zag

basifixed
basifixed

auriculate
auriculate

basifixed
basifixed

auriculate

not auriculate
straight

basifixed
basifixed

not auriculate
not auriculate

basifixed
basifixed

not auriculate

not auriculate
flexuous or zig-zag

basisolute
basifixed

not auriculate
auriculate

basifixed
basisolute

auriculate

not auriculate
straight

basisolute
basifixed

not auriculate
auriculate

basisolute
basisolute

not auriculate

auriculate
straight

basifixed
basifixed

auriculate
auriculate

basifixed
basifixed

not auriculate
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Corolla: colour

yellow

yellow
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Figure legends
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F1G. 1. Utricularia pseudofimbriata. A. Habit. B. Base of plant with stolons, rhizoids, traps,
and leaves. C. Rhizoid branches. D. Leaf with traps. E. Trap with glands, lateral view. F.
Lower scale. G. Upper scale. H. Bract. 1. Bracteole. J. Calyx. K. Flower with bracts and
bracteoles, lateral view. L. Flower, anterior view. M. Stamen. N. Pistil. O. Fruit with

persistent calyx. P. Seed.

X3,300 5um

FIG. 2. Scanning electron micrographs of Utricularia pseudofimbriata. A. Seed. B. Seed detail
showing surface ornamentation. C. Pollen grain in polar view. D. Pollen grain in equatorial

view.
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	São denominadas escamas todas as estruturas foliares situadas no escapo abaixo da primeira flor do racemo. Podem estar ausentes (e.g. U. multifida) ou em número reduzido (e.g. U. foliosa, U. olivacea). Quando presentes são basisolutas (Fig. 19 A) ou basifixas (Fig. 19 B, C), de acordo com seu ponto de inserção. A margem das escamas pode ser inteira (Fig. 19 A), denteada (Fig. 19 B) ou fimbriada (Fig. 19 C). Exclusivamente em U. laciniata (U. sect. Aranella) ocorre dois tipos de escamas: as da base são fimbriadas, tornado-se denteadas a partir do meio para o ápice do pedúnculo. Em U. praelonga (U. sect. Psyllosperma) as escamas da base possuem dentes pequenos tornando-se gradativamente maiores para o ápice. Em U. fimbriata e U. simulans (U. sect. Aranella) todas as escamas tem base auriculada (Fig. 19C); em U. sandwithii as escamas da base são auriculadas, enquanto as do ápice são peltadas.

	�

	Brácteas (caráter 41 – 43)	

	São denominadas brácteas as estruturas foliares do eixo da inflorescência que se localizam na base do pedicelo. São muito semelhantes às escamas, porém nunca estão ausentes. Todas as características já citadas para escamas (ponto de inserção, margem e base) são empregadas às brácteas. 

	Bractéolas (caráter 44 – 47)

	São denominadas bractéolas as estruturas foliares do eixo da inflorescência, que ocorrem ao pares e são posicionadas lateralmente às brácteas, normalmente na base no pedicelo. Somente em algumas espécies de U. sect. Aranella (U. fimbriata, U. longeciliata e U. simulans) as bractéolas podem se localizar em posição distal no pedicelo. São, na maioria das vezes, iguais às brácteas, só que um pouco menores e mais estreitas (geralmente lineares) (Fig. 20 A, B). Em algumas espécies de U. sect.  Aranella (e.g. U. simulans Fig. 20 C) as bractéolas têm forma circular. Também possuem as mesmas características citadas acima para escamas e brácteas. Podem ser livres (Fig. 20 A) ou estarem unidas às brácteas (Fig. 20 B). Exclusivamente em U. fimbriata as bractéolas são auriculadas na base. 

	�

	Tabela 6: Resumo dos resultados da análise de parcimônia: nº de árvores, nº de passos, índices de consistência (IC), homoplasia (IH), retenção (IR) e reescalonado (RC).

	Ronquist, F. & Huelsensebeck, J. P. 2003. MrBayes 3: Bayesian phylogenetic inference under mixed models. Bioinformatics. 19(12):1572-15724. 




