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FILOGENIA DAS CARNIVORAS "TIPO-ORQUIDEA" (gen. Utricularia sect.
Orchidioides E Iperua: LENTIBULARIACEAE) COM OBSERVACOES SOBRE O
SISTEMA ESTOLAO-TUBERCULO

RESUMO - As plantas carnivoras "tipo-orquidea" (Utricularia) compreendem 15
espécies separadas em duas sec¢des: Orchidioides e Iperua. Essas espécies robustas e
principalmente epifitas foram originalmente agrupadas dentro de sect. Orchidioides
pelos primeiros sistemas taxondémicos. Estas espécies foram divididas mais tarde em
duas secOGes quando sect. Iperua foi proposta. Devido a falta de fortes evidéncias
apoiadas em uma perspectiva filogenética robusta, apresentamos uma proposta
filogenética baseada em quatro sequéncias de DNA diferentes (plastidial e nuclear) e
morfologia para testar a monofilia de ambas as se¢6es. Em comparacdo com todos os
estudos filogenéticos anteriores, cobrimos o maior nimero de espécies dentro das
secdes: 11 espécies das secdes Orchidioides e Iperua com 14 espécies como grupo
externo. A maxima verossimilhanca e inferéncia Bayesiana foram aplicadas as
sequéncias de DNA de rps16, trnL-F, matK, ITS e em trés caracteres morfoldgicos: (1) a
crista da corola, (2) os érgaos primarios no embrido e (3) os tubérculos. Além disso,
apresentamos uma analise histoquimica dos estol6es e tubérculos sob uma perspectiva
evolutiva. Nossas analises mostraram a parafilia de sect. Iperua, j& que Utricularia
humboldtii estd mais relacionada com o clado de sect. Orchidioides. Utricularia
cornigera esta agrupada ao clado de sect. Iperua, baseado em sequiéncias de cpDNA,
mas é alinhada a sect. Orchidioides de acordo com o conjunto de dados ITS. Os
caracteres morfologicos também néo sustentam a divisdo das espécies "tipo-orquidea”
em duas secdes. Além disso, de acordo com analises histoldgicas, o sistema estolao-
tubérculo de ambas as sec¢des tém como funcéo principal o armazenamento de agua,
sendo esta uma importante adaptacao derivada de estolées pelo menos duas vezes na
historia filogenética das plantas carnivoras “tipo-orquideas”. Assim, nosso estudo
fornece fortes evidéncias, baseadas em sequéncias de DNA de dois compartimentos
gendmicos (plastidial e nuclear) e morfologia, para agrupar as se¢0es Utricularia sect.
Orchidioides e sect. Iperua.

Palavras-chave: filogenia molecular, morfologia, secdo Orchidioides, se¢ao Iperua,
tubérculo, Utricularia



PHYLOGENY OF THE “ORCHID-LIKE” BLADDERWORTS (gen. Utricularia sect.
Orchidioides AND Iperua: LENTIBULARIACEAE) WITH REMARKS ON THE
STOLON-TUBER SYSTEM

ABSTRACT - The “orchid-like” bladderworts (Utricularia) comprises of 15 species
separated into two sections: Orchidioides and Iperua. These robust and mostly epiphytic
species were originally grouped within the section Orchidioides by the first taxonomical
systems. These species were later split into two sections when sect. Iperua was
proposed. Due to the lack of strong evidence based on a robust phylogenetic
perspective, we present a phylogenetic proposal based on four different DNA
sequences (plastidial and nuclear) and morphology to test the monophyly of both
sections. In comparison with all previous phylogenetic studies, we covered the largest
number of species across the sections: 11 species from sections Orchidioides and
Iperua with 14 species as an external group. The maximum likelihood and Bayesian
inferences were applied to DNA sequences of rpsl6, trnL-F, matK, ITS and three
morphological characters: (1) the crest of the corolla, (2) the primary organs in the
embryo and (3) tubers. Additionally, we present a histochemical analysis of the stolons
and tubers from an evolutionary perspective. Our analyses showed the paraphyly of
sect. Iperua, since Utricularia humboldtii is more related to the clade of sect.
Orchidioides. Utricularia cornigera is grouped in the sect. Iperua clade based on cpDNA
sequences, but it is nested to the sect. Orchidioides according to ITS dataset.
Morphological characters do not support the breaking up of the “orchid-like” species into
two sections, either. Moreover, according to histological analyses, the stolon-tuber
systems from both sections serves exclusively for water storage, are important
adaptations and have been derived from stolons at least twice in the phylogenetic
history of “orchid-like” bladderworts. Thus, our study provides strong evidence, based on
DNA sequences from two genomic compartments (plastid and nucleus) and morphology
to group the Utricularia sect. Orchidioides into the sect. Iperua.

Keywords: molecular phylogeny, morphology, section Orchidioides, section Iperua,
tuber, Utricularia.
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1. INTRODUCAO

Lentibulariaceae € uma familia cosmopolita que apresenta a maior diversidade
de espécies, habitos e formas de vida entre as plantas carnivoras. Cerca de 350
espécies estao distribuidas em trés géneros: Pinguicula, Genlisea e Utricularia, dos
quais Pinguicula € grupo irméo do clado Genlisea-Utricularia (JOBSON; ALBERT, 2002;
MULLER et al.,, 2004). O género Utricularia apresenta como armadilhas pequenas
vesiculas chamadas utriculos, que tém um mecanismo de succ¢do ativo desencadeado
quando os tricomas proximos a sua entrada sdo estimulados por pequenos organismos
(POPPINGA et al., 2016). Com base na morfologia vegetativa, das inflorescéncias e
habitat, Taylor (1989) dividiu as espécies do género Utricularia em dois subgéneros:
Polypompholyx e Utricularia e estes em 35 secbes. No entanto, dentro do subgénero
Utricularia ha controversas sobre a classificacdo de dois taxons infragenéricos muito

proximos: as sec¢des Orchidioides e Iperua.

As nove espécies de Utricularia sect. Orchidioides A.DC. estdo distribuidas na
América Central, Antilhas e América do Sul e sdo chamadas de carnivoras “tipo-
orquideas” (Figura 1 A-C). Além disso, sdo epifitas perenes ou terrestres, com um
conjunto de tubérculos na base do pedunculo (Figura 9 B-C). Por outro lado, Utricularia
sect. Iperua P.Taylor tem seis espécies distribuidas na América do Sul (Figura 1 D-G).
Estas podem ser litéfitas, terrestres ou epifitas-aquaticas (e.g. U. nelumbifolia e U.
humboldtii que tém como habitat fitotelma em bromélias) e a maioria delas formam
estoldes carnosos (Figura 9A), com excecédo de U. geminiloba que apresenta tubérculos
(Figura 9 B-C), semelhante a Orchidioides. Ambas as se¢des contém exemplares muito
semelhantes em suas flores e folhas robustas, morfologias de armadilhas e calices
(TAYLOR, 1989).

De Candolle (1844) criou a secédo Orchidioides, que incluia espécies com
tubérculos. Kamienski (1895) expandiu mais tarde esta se¢éo e incluiu espécies nao

tuberosas como Utricularia nelumbifolia e U. reniformis. Barnhart (1961), por



Figura 1. Espécies de Utricularia “tipo-orquidea” da sect. Orchidioides: (A) U. quelchii
N.E.Br., (B) U. asplundii P.Taylor e (F) U. alpina Jacquin.; e sect. Iperua: (C) U.
humboldtii Schomb., (D) U. reniformis A.St.-Hil., (E) U. nephrophylla Benj. e (G) U.
geminiloba Benj. (As setas apontam a crista da corola) (Crédito das fotos a Martin
Hingst (A), Nicole Rebbert - utricularien.de (B), Barry Rice (C) e Ron Lane (F)).



outro lado, prop6s o novo género Orchyllium para agregar a espécie U. alpina (como
Orchyllium alpinum) como espécie-tipo. Huynh (1968) questionou a secdo Orchidioides
desde que incluiu espécies de diferentes grupos baseados em caracteres do polen.
Taylor (1986), baseado nas diferencas morfoldégicas da corola, sementes e polen,
dividiu a secdo Orchidioides e propds a secdo Iperua, com Utricularia humboldtii

Schomb. como espécie-tipo.

Héa discussdes interessantes sobre a morfologia genérica de Utricularia e se as
espécies tém ou ndo um bauplan com 6rgaos vegetativos bem delimitados como em
outras angiospermas ou se elas se encaixam dentro do conceito de FAM (Fuzzy
Arberian Morphology) (RUTISHAUSER; ISLER, 2001; RUTISHAUSER, 2016). Assim,
ndo é uma tarefa facil classificar as espécies por meio de caracteres morfolégicos.
Taylor (1989), em sua monografia, levanta algumas duvidas sobre a morfologia de
Utricularia. Nas sec¢Oes Orchidioides e Iperua, especificamente, U. reniformis foi

guestionada, pois tem estoldes espessos, como o0s tubérculos.

Estudos moleculares recentes buscam sanar algumas duvidas apresentadas na
classificacdo taxondmica de Taylor (1989) e também consideraram estas sec¢bes
usando uma abordagem filogenética. Jobson et al. (2003) mostraram a monofilia de
secOes de Iperua e Orchidioides com uso das sequéncias plastidiais rpsl16 e trnL-F e
Miuller e Borsch (2005), por outro lado, propuseram a exclusdo da secao Iperua com
base no intron plastidial trnK e 0 gene matK. No entanto, por ndo ser o principal objetivo
destes trabalhos, ambas as sec¢des sdo pouco representadas em nuamero de espécies e

tipo de marcador molecular.

Assim, 0 nosso objetivo foi testar a hipotese de agrupamento das secdes
Orchidioides e Iperua, por meio de um estudo com amplo nimero de espécies, 0 uso de
marcadores moleculares representativos e observar a distribuicAo de caracteres
morfolégicos que foram relevantes na criagcdo dessas sec¢des. Dessa forma, avaliamos
11 das 15 espeécies descritas para ambas as secoes, além de incluirmos também a

recentemente espécie descrita Utricularia cornigera Studni¢ka, uma espécie com



semelhanca morfologica as espécies da secdo Iperua (STUDNICKA, 2009). Foram
avaliados um amplo numero de marcadores moleculares de dois compartimentos
gendmicos (sequéncias de DNA plastidial rps16, trnL-F e matK e regidao nuclear ITS) e
também realizamos uma analise filogenética das seguintes caracteristicas morfolégicas:
1) a crista no labio inferior da corola, 2) érgaos primarios no embrido e 3) a presenca de
tubérculos, além de termos realizado uma andlise histoquimica com discussdo da

funcao e evolucao destes 6rgaos.
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6. CONCLUSOES

Nossas andlises filogenéticas, com maior representatividade em numero de
espécies e marcadores moleculares dentre os estudos ja realizados nestas secdes,
apresentam a secdo Iperua como parafilética, com a inclusdo de sua espécie tipo
Utricularia humboldtii e a espécie U. cornigera a se¢do Orchidioides. Desta forma, a
distribuicBo de caracteres morfoldgicos sobre a filogenia ndo sustenta a criacdo da

secao Iperua, como feito por Taylor (1989).

Além disso, os estoldes e tubérculos das espécies da seccao Iperua tém padroes
anatdémicos semelhantes aos dos tubérculos de Orchidioides e desempenham a mesma
funcdo primaria que os Orgdos de armazenamento de agua, com uma origem

potencialmente comum.

Nossos resultados, portanto, mostram que as sec¢des Orchidioides e Iperua estéo
intimamente ligadas e apoiam sua unido em uma seg¢do chamada Orchidioides,

como sugerido por Muller e Borsch (2005).
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