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RESUMO

A familia Eriocaulaceae é facilmente reconhecida e distinta das demais
monocotileddneas pela presenca de inflorescéncias em capitulos. E dividida em 10
géneros com distribuicdo pantropical e tem como principal centro de diversidade a
Cadeia do Espinhaco em Minas Gerais e Bahia. Andlises filogenéticas realizadas na
familia suportaram novas interpretacdes taxondmicas dentro da familia, mas ainda
revelam resultados ndo conclusivos das relagbes inter e infragenéricas, sendo
necessarios mais trabalhos em alguns tdxons especificos. Neste contexto estd o
género Actinocephalus, recentemente elevado ao nivel de género, mas que aparece
imerso dentro de um clado composto por espécies de Paepalanthus pertencentes a
diferentes secOes. Espécies de Paepalanthus subsect. Aphorocaulon, por exibirem
grande semelhanca morfolégica com Actinocephalus, recentemente foram
sinonimizadas neste. O objetivo deste trabalho foi avaliar o monofiletismo de
Actinocephalus a partir de uma amostragem maior, além de elucidar as relagbes
filogenéticas deste com linhagens de Paepalanthus. A andlise foi baseada em dados
moleculares (regibes trnL-trnF, psbA-trnH e ITS), associados a dados morfolégicos e
biogeograficos. Foram amostradas folhas de 38 espécies de Actinocephalus (sendo 49
espécies identificadas no género) e 48 de Paepalanthus, além de trés espécies do
género Comanthera usadas como grupo externo. A monofilia de Actinocephalus foi
fortemente sustentada por dados morfolégicos e moleculares, com a inclusdo de duas
espécies de Paepalanthus: P. camptophyllus e P. macrocephalus. No entanto, as
relagbes intragenéricas ndo puderam ser resolvidas com dados moleculares. Dentre
as relacdes estabelecidas baseadas em dados morfol6gicos, espécies que possuiam
um eixo alongado, paracladios em arranjo umbelado, fasciculado ou solitarios nos
capitulos, constituiram-se de sinapomorfias para a definicdo de grupos mais proximos
filogeneticamente. Actinocephalus € um grupo morfologicamente bem circunscrito, o
gue foi evidenciado com base nos dados moleculares. Diferentemente, Paepalanthus
foi tido como polifilético em quase todas suas categorias infragenéricas, permitindo
assim o agrupamento de espécies nédo relaciondas filogeneticamente, como foi 0 caso
de P. subsect. Aphorocaulon, P. camptophyllus e P. macrocephalus. Apontamos para
a necessidade da associacdo dos estudos em diversas areas, assim como de uma
maior amostragem de espécies de Paepalanthus para que as relacdes dentro deste
género possam ser melhores estabelicadas. Actinocephalus é endémico do Brasil e

tem como principal centro de diversidade o Planalto Diamantina.



ABSTRACT

The Eriocaulaceae family is easily distinguished from other monocots by presence of
the inflorescence with umbellate arrangement of capitula. It is divided into 10 genera
with pantropical distribution and has as main diversity centre the Espinhago Range in
the states of Minas Gerais and Bahia. Phylogenetic analyses realized in Eriocaulaceae
supported new taxonomic interpretations onto family, but much still remains to be done
to establish the relationship inter and infra-generic, being necessary more studies in
some taxons specifics. In this context, the Actinocephalus genus, recently elevated to
genus status, was inserted into clade composed for Paepalanthus species pertaining to
different sections. Paepalanthus subsect. Aphorocaulon exhibited a large morphologic
similarity with Actinocephalus were sinonimized in the genus. The objective of this work
was to test the monophyly of the genus Actinocephalus, based in the higher sampling,
and to elucidat phylogenetic relationships within the lineages of Paepalanthus. The
analysis was based on molecular data (regions trnL-trnF, psbA-trnH and ITS),
associated with the morphological and biogeographic data. We sampled leaves of 38
species of Actinocephalus (being 49 identified species in the genus) and 48 of
Paepalanthus, in addition to three species of the genus Comanthera used as outgroup.
The monophyly of Actinocephalus was strongly supported by molecular and
morphologhic data (with the inclusion of P. camptophyllus and P. macrocephalus).
However, the relanthioships intragenerics of Actinocephalus not could be established
based in molecular data. Among the established relationship based on morphological
data, species that had an elongate axis, umbellate arrangement of capitula, paraclades
fasciculated or unique in the capitula were synapomorphies for the definition of groups
more close phylogenetically. Actinocephalus is a group morphologically well
circumscribed, which was evidenced on molecular data, differently of Paepalanthus
that was polifiletico in nearly all its infrageneric categories. This large variability present
in Paepalanthus permitted the grouping of species not related phylogenetically, as was
the case of P. sect. Aphorocaulon, P. camptophyllus and P. macrocephalus.
Actinocephalus is endemic in Brazil and has as its main center of diversity the Planalto

Diamantina.



1. INTRODUCAO

1.1. A familia Eriocaulaceae

A familia Eriocaulaceae é composta por cerca de 1400 espécies (Giulietti et al.,
2012a), sendo facilmente reconhecida e distinta das demais monocotiledbneas, pela
presenca de pequenas flores agrupadas em capitulos (Figuras 1-4) (Giulietti et al., 1995,
2000). Estd inserida na ordem Poales (APG Ill, 2009) e divida em duas subfamilias:
Eriocauloideae (flores diplostémone, pétalas com glandulares nectariferas, e gineceu sem
apéndices e com estigmas na posicdo carinal) e Paepalanthoideae (flores isostémone,
pétalas eglandulares, e gineceu com apéndices na posicdo carinal e estigmas na posicao
comissural) (Ruhland, 1903, Rosa & Scatena, 2007). ApOs a Ultima revisdo da familia
(Ruhland, 1903), algumas mudangas taxonémicas foram propostas, resultando na
distribuicdo dos representantes de Eriocaulaceae em 10 géneros: Eriocaulon L. e
Mesanthemum Koern. (incluidos em Eriocauloideae), Actinocephalus (Koern.) Sano (Figura
1 e 2) Sano, Lachnocaulon Kunth, Leiothrix Ruhland, Paepalanthus Mart. (Figura 3 e 4),
Rondonanthus Herzog, Syngonanthus Ruhland, Comanthera L.B. Sm., e Tonina Aubl.,
(incluidos em Paepalanthoideae) (Giulietti et al., 2012a).

Eriocaulaceae apresenta distribuicdo pantropical possuindo como principal centro de
diversidade as montanhas da Cadeia do Espinhaco em Minas Gerais e Bahia, e como
centro secundario as montanhas da Venezuela e Guianas (Giulietti & Pirani, 1988; Giulietti &
Hensold, 1990; Hensold, 1991; Costa et al., 2008). No Brasil, ocorrem 638 espécies de
Eriocaulaceae, sendo que, 561 sdo endémicas (Giulietti et al., 2013). Além disso, estima-se
que mais de 370 espécies ocorrem na Cadeia do Espinhacgo, das quais 85% s&o restritas a
essa formagdo (Costa et al., 2008). Segundo Echternacht et al. (2011a), a Cadeia do
Espinhago em Minas Gerais merece atencao especial para a conservacao da biodiversidade
por abrigar areas de endemismo de diversas espécies, incluindo Eriocaulaceae. As
Unidades de Conservagao existentes ndo sdo suficientes para proteger toda a diversidade
da Cadeia, sendo necessaria a criagdo de novas Unidades (Silva et al., 2008).

Representantes desta familia, juntamente com Poaceae (Gramineae), Xyridaceae,
Cyperaceae e Rapataceae, sao conhecidas e comercializadas como “sempre-vivas” (as
plantas recebem esse nome, pois seus escapos e inflorescéncias conservam a aparéncia de
vivas mesmo depois de removidas e secas). As espécies de Eriocaulaceae exibem grande
importancia econémica entre as citadas anteriormente (Giulietti et al., 1996), sendo mais de
25 espécies comercializadas, pertencentes principalmente, aos géneros Syngonanthus,
Comanthera, Paepalanthus e Actinocephalus. Por exemplo, A. incanus e P. macrocephalus
(Figura 11), ambas conhecidas como botéo-branco; A. polyanthus (Figura 1C) e A. bongardii

(Figura 1A), conhecidas como agarradinho (Costa, 2005). O intenso extrativismo tem levado
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a diminuicdo das populacdes de muitas dessas espécies. Esse fato, associado a destruicdo
de habitat e ao endemismo de muitas espécies contribuem para que Eriocaulaceae seja
uma das familias mais citadas na lista vermelha de espécies ameagadas de extingao.
Atualmente encontram-se 54 espécies de Eriocaulaceae na Lista das Espécies da Flora
Ameacadas de Extincdo do Estado de Minas Gerias e 20 espécies na lista do Brasil
(www.biodiversitas.org.br).

A separacdo das subfamilias e dos géneros de Eriocaulaceae proposta por Ruhland
(1903) baseou-se em poucos caracteres florais (Giulietti et al., 1995, 2000). Dessa forma, as
relacdes inter e infragenéricas possuem uma grande quantidade de problemas taxonémicos,
com taxons emergindo como polifiléticos em andlises cladisticas/filogenéticas (Unwin, 2004;
Giulietti et al., 1995, 2000, 2012a; Andrade et al., 2010; Trové et al., 2013). Dentre eles, 0
género Paepalanthus, considerado o maior género de Eriocaulaceae (Giulietti & Hensold,
1990; Stutzel, 1998), apresenta grande complexidade taxonémica. Considerando as
recentes mudancas taxondmicas, o género estd dividido em diferentes categorias
infragenéricas, incluindo cinco subgéneros e seis sec¢des: P. subg. Thelxinoé Ruhland; P.
subg. Xeractis Koern.; P. subg. Monosperma Hensold; P. subg. Platycaulon Koern. (com P.
sect. Divisi e P. sect. Conferti); e, P. subg. Paepalocephalus Ruhland (com P. sect.
Conodiscus Ruhland, P. sect. Dyostiche Ruhland, P. sect. Diphyomene Ruhland e P. sect.
Eriocaulopsis Ruhland). Esta ultima, por sua vez, estd agrupada em diferentes subsecdes:
P. subsect. Polycladus Ruhland; P. subsect. Dicocladus Ruhland; P. subsect. Polyactis
Ruhland; Actinocephaloides; e, P. subsect. Eupaepalanthus Ruhland (dividida em cinco
categorias sem classificacdo que chamaremos de séries: P. ser. Dimeri Ruhland, P. ser.
Leptocephali Ruhland, P. ser. Rosulati Ruhland, P. ser. Vivipari Ruhland e P. ser. Variabilis
Ruhland) (Ruhland, 1903; Sano, 2004; Trové & Stiitzel, 2013). As categorias infragenéricas
de Paepalanthus estéo representadas na Tabela 1, e ilustradas nas Figuras 1 e 2. Apesar
de ser facilmente reconhecida em campo devido sua morfologia, Paepalanthus apresenta
caracteristicas morfolégicas que nado sdo sinapomorfias, sendo que poucas dessas
caracteristicas (ndo Unicas) sdo compartilhadas por todos os seus representantes. E um
género heterogéneo, caracterizado por abrigar espécies com variados habitos e padrdes
florais (Giulietti & Hensold, 1990).



Figura 1. Representantes de Actinocephalus na natureza. A. Actinocephalus bongardii (A. St.-Hil.)
Sano. B. Actinocephalus ramosus (Wikstr) Sano. C. Actinocephalus polyanthus (Bong.) Sano.
D. Actinocephalus ochrocephalus (Koern.) Sano. E. Actinocephalus robustus (Silveira) Sano.
F. Actinocephalus coutoensis (Silveira) Sano. G. Actinocephalus cipoensis (Silveira) Sano.
H. Actinocephalus vividus Sano (Actinocephalus sp. nov.). I. Actinocephalus herzogii var. humilis
(Sano) Sano. [Fotografias: F. Santos (A), L. Echternacht (B-1)].



Figura 2. Representantes de Actinocephalus na natureza. A. Actinocephalus divaricatus (Bong.)
Sano. B. Actinocephalus ithyphyllus (Mart.) Sano. C. Actinocephalus giuliettiae Sano.
D. Actinocephalus rigidus (Bong.) Sano. E. Actinocephalus cabralensis (Silveira) Sano.
F. Actinocephalus aggregatus F. N. Costa. G. Actinocephalus arenicola (Silveira) F. N. Costa.
H. Actinocephalus glareosus (Bong.) F. N. Costa. I. Actinocephalus variabilis (Bong.) F. N. Costa.
[Fotografias: L. Echternacht].



Figura 3. Espécies do género Paepalanthus na natureza representando suas categorias
infragenéricas. A. Paepalanthus scleranthus Ruhland (P. subg. Thelxinog€). B. Paepalanthus villosulus
Mart. ex Koérn (P. subg. Platycaulon). C-D. Paepalanthus argenteus (Bong.) Kérn (P. subg. Xeractis):
Habito (C) e Detalhe para os capitulos (D). E. Paepalanthus fraternus N. E. Br. (P. subg.
Monosperma). F. Paepalanthus chiquitensis Herzog (P. sect. Diphyomene). G. Paepalanthus exiguus
(Bong.) kérn. (P. sect. Conodiscus). H. Paepalanthus distichophyllus Mart. (P. sect. Dyostiche).
I. Paepalanthus polygonus (P. subsect. Polycladus). [Fotografias: L. Echternacht (A,E,G,H); C.
Andrino (B); F. Costa (C,D,F); M. Tannure (1)].



Figura 4. Espécies do género Paepalanthus secao Eriocaulopsis (A-C) e subse¢do Eupaepalanthus
(D-1) na natureza. A. Paepalanthus microphyllus (Guill.) Kunth (P. subsect. Polyactis). B.
Paepalanthus canescens (P. subsect. Actinocephaloides). C. Paepalanthus bonsai Trovo & Sano (P.
subsect. Dichocladus). D. Paepalanthus elongatus (P. ser. Dimeri), detalhe para a inflorescéncia em
forma de capitulo das Eriocaulaceae. E. Paepalanthus bifidus (Scharad. ex Schult.) Kunth (P. ser.
Leptocephali). F. Paepalanthus aretioides Ruhland (P. ser. Rosulati). G. Paepalanthus viridulus (P.
ser. Vivipari). H. Paepalanthus regalis (P. ser. Variabilis). . Paepalanthus eriophaeus (P. ser.
Variabilis). [Fotografias: F. Costa (A,C); M. Trovo (B); L. Echternacht (D,F,G,H); C. Andrino (1)].



1.2. Analises filogenéticas na familia Eriocaulaceae

A primeira andlise filogenética em Eriocaulaceae foi realizada por Giulietti et al.
(1995), utilizando dados morfolégicos de taxons distribuidos em oito géneros. Estudos
subsequentes, realizados pela mesma autora, reuniram dados anatémicos, morfolégicos e
fitoquimicos, analisados em um ndmero maior de taxons (Giulietti et al., 2000). Esses dados
mostraram alguns resultados semelhantes, como a monofilia dos géneros Leiothrix e
Syngonanthus, e a auséncia de sinapomorfia em Paepalanthus (Giulietti et al., 1995, 2000).
Estudos filogenéticos moleculares foram realizados pela primeira vez em Eriocaulaceae por
Unwin (2004), utilizando sequéncias de trés regides do DNA plastidial (trnL intron,
espacador trnL-F e gene ndhF). No entanto, nesse estudo ndo foi amostrado todos o0s
géneros da familia e, em alguns, o nimero de espécies analisadas foi pequeno. Neste
estudo, os Lachnocaulon e Leiothrix apareceram como grupos monofiléticos, enquanto
Syngonanthus apareceu como parafilético e Paepalanthus como polifilético (Unwin, 2004).

Estudos filogenéticos subsequentes foram realizados por Andrade (2007), Andrade
et al. (2010), Trové (2010), Giulietti et al. (2012a) e Trovo et al. (2013). Andrade et al. (2010)
realizaram a primeira andlise filogenética incluindo todos os géneros da familia, baseada em
sequéncias do DNA plastidial (intron trnL, espacadores trnL-F e trnH-psbA) e DNA nuclear
(regido ITS). Nesta analise, os géneros Eriocaulon e Leiothrix aparecem como monofiléticos,
Syngonanthus nao tem resolucdo e Paepalanthus revela-se parafilético (Andrade et al.,
2010). Paepalanthus dividide-se em dois clados, um incluindoespécies de Actinocephalus,
Lachnocaulon e Tonina, e o outro, espécies de Blastocaulon. No primeiro clado encontram-
se espécies de P. subg. Thelxinoé e P. subg. Paepalanthus (citado por Ruhland (1903)
como Paepalocephalus), enquanto no segundo, estdo P. subg. Paepalanthus, P. subg.
Xeractis e P. subg. Platycaulon. Baseado nos resultados, os autores sugerem que 0S
géneros Actinocephalus, Lachnocaulon, Tonina e Blastocaulon sejam sinonimizados em
Paepalanthus (Andrade et al., 2010).

O estudo realizado por Giulietti et al. (2012a) reuniu dados de morfologia, anatomia,
taxonomia, fitoquimica, filogenia molecular, entre outros, com o0 objetivo de compreender
melhor as relag@es inter e infragenéricas dentro de Eriocaulaceae, em especial no género
Paepalanthus. Os resultados moleculares revelam que 0s géneros Syngonanthus,
Comanthera, Leiothrix e Rondonathus sdo monofiléticos, Tonina e Lachnocaulon juntos
formam um grupo monofilético e, por ultimo, Paepalanthus é polifilético. Especificamente, P.
subgen Platycaulon é tido como monofilético, porém a divisdo em suas duas sec¢des nao €
suportada; enquanto que, P. subgen. Xeractis e P. subgen Paepalocephalus séo tidos como
parafiléticos (Giulietti et al., 2012a).

Recentemente, Trovo et al. (2013) combinaram dados morfolégicos e moleculares

com o objetivo de inferir a filogenia da subfamilia Paepalanthoideae, com énfase em



espécies de Paepalanthus neotropicais. A relagdo filogenética observada entre a maioria
dos géneros analisados € similar aos estudos previamente realizados (Unwin, 2004;
Andrade, 2007; Andrade et al., 2010). Os dados revelam que P. subgen. Xeractis, P.
subgen. Platycaulon, P. subgen. Monosperma e P. subgen. Thelxinoé constituem grupos
monofiléticos, enquanto que P. subgen. Paepalanthus é polifilético (Trovoé et al., 2013). Os
autores relatam que baseado na amostragem realizada, tendo em vista a grande
diversidade de Paepalanthus, torna-se dificil a tomada de decisbes taxonbmicas. Isso
evidencia a necessidade de se amostrar um nimero maior de espécies destes géneros para
esclarecer as relagfes filogenéticas entre Actinocephalus e subgéneros de Paepalanthus.

As andlises citadas acima suportaram novas interpretacdes taxondmicas dentro da
familia Eriocaulaceae, como a sinonimizacdo de Philodice em Syngonathus (Giulietti et al.,
2012b); o restabelecimento de Comanthera L.B. Sm. a partir de duas sec¢bes de
Syngonanthus (Parra et al., 2010); e, a sinonimizacdo de Blastocaulon em Paepalanthus
(Andrade et al., 2010). Apesar das mudancas ja realizadas em Eriocaulaceae, as relacdes
inter e infragenéricas ainda sdo muito discutidas, sendo necesséarios mais trabalhos em
alguns taxons especificos (como Paepalanthus e Actinocephalus), tanto a nivel morfologico
como molecular, utilizando uma amostragem maior, para 0 estabelecimento de uma
classificacédo filogenética bem suportada (Andrade et al., 2010; Giulietti et al., 2012a; Trovo
et al., 2013).

1.3. Histéria taxondmica do género Actinocephalus

No tratamento de Eriocaulaceae da Flora Brasiliensis, Koernicke (1863) considerou
categorias infragenéricas para Paepalanthus, entre elas, P. subg. Actinocephalus. Ruhland
(1903) fez a dultima revisdo para a familia, dividindo este género em 23 categorias
infragenéricas, baseando-se principalmente na classificacdo proposta por Koernicke (1863),
e reduzindo Paepalanthus subg. Actinocephalus a se¢édo. Sendo assim, Paepalanthus subg.
Paepalanthus agrupava cinco secdes: P. sect. Conodiscus (trés espécies), P. sect.
Diphyomene (nove), P. sect. Dyostiche (uma), P. sect. Actinocephalus (19) e P. sect.
Paepalanthus (128 espécies e dividida em subsecdes). Paepalanthus sect. Paepalanthus,
por sua vez, foi subdividida em seis subse¢fes (citado acima), incluindo P. subsect.
Aphorocaulon (10 espécies) (Tabela 1). Ruhland (1903) também descreveu quatro novas
espécies para P. sect. Actinocephalus. Vinte novas espécies e quatro variedades foram
descritas por Silveira (1908, 1928) e juntamente com uma espécie descrita por Herzog
(1924) foram alocadas em P. sect. Actinocephalus, que entdo contava com 44 espécies
(Sano, 1999). Posteriormente, novas espécies também foram descritas por Moldenke (1937,
1946, 1978) e Sano (1998).
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A revisdo taxondmica de P. sect. Actinocephalus foi realizada por Sano (1999), que
propds a sua elevacdo ao nivel de género, baseado numa revisdo de diversos caracteres
morfolégicos analisados em uma grande amostra de espécimes. Varios estudos
corroboraram Actinocephalus como um grupo bem circunscrito em Eriocaulaceae (Castro &
Menezes, 1990; Sano, 1993, 1996; Scatena & Barros, 1996; Sano & Giulietti, 1997; Santos,
1997; Andrade, 1999). Em sua revisdo, Sano (2004) caracterizou o género e propos 17
sinonimizac@es, oito lectotipificacbes, cinco novos status e um novo nome, totalizando 28
espécies no género. Posteriormente, outros estudos foram realizados em Actinocephalus,
entre eles, estudos anatdbmicos (Oriane et al., 2005; Scatena et al., 2005), morfolégicos
(Oriane et al., 2008; Trovo et al.,, 2008), taxonbmicos (Costa, 2005), de distribuicdo
geografica (Trové et al., 2008), e de descricdo de novas espécies (Costa, 2006; Trovo &
Costa, 2009; Trové & Sano, 2010; Echernacht et al., 2011b).

As andlises filogenéticas realizadas na familia Eriocaulaceae evidenciaram a relagéo
do género Actinocephalus com determinadas sec¢des/subsec¢des de Paepalanthus (Giulietti
et al., 2000; Unwin, 2004; Andrade et al., 2010; Giulietti et al., 2012a; Trovo et al., 2013). Em
algumas andlises, Actinocephalus aparece parafilético em relagdo a P. subsect.
Aphorocaulon (Unwin, 2004; Andrade et al., 2010; Trové et al. 2013). Adicionalmente, esse
clado aparece como irmédo do clado composto por P. sect. Diphyomene e P. ser. Dimeri
(Trovo 2010; Trovo et al., 2013; Giulietti et al., 2012a).

Baseado em dados morfologicos, Costa (2005) realizou a revisdo taxondmica de P.
subsect. Aphorocaulon com o objetivo de elucidar as relagdes desta com 0s outros taxons
de Eriocaulaceae, especificamente Actinocephalus. As andlises evidenciaram uma grande
semelhanga morfolégica entre os dois téxons, que incluia, entre outros caracteres, a
presenca de paracladios (Costa, 2005). Costa & Sano (no prelo), ndo encontraram
evidéncias que justificassem a separacdo dos dois grupos, incluindo as espécies de P.
subsect Aphorocaulon em Actinocephalus (totalizando 49 espécies), exceto P.
macrocephalus, P. microphorus, P. praemorsus e P. sholiophyllus que foram realocados em
outros taxons de Paepalanthus. Ainda segundo os autores, essa inclusdao tornaria a
delimitacdo do género mais coerente com os dados de estudos filogenéticos (Giulietti et al.,
2000; Unwin, 2004; Andrade et al. 2010), mesmo que estes ainda sejam incipientes. As

figuras 1 e 2 mostram alguns dos representantes de Actinocephalus em campo.

1.4. Distribuic@o geogréafica do género Actinocephalus

O género Actinocephalus é restrito ao Brasil (Costa et al., 2008; Giulietti et al., 2013;
Costa & Sano, no prelo), com 44 espécies (das 49 espécies estimadas no género)
ocorrendo na Cadeia do Espinhaco, destas somente quatro (A. bongardii, A. polyanthus, A.

ramosus e A. denudatus) encontram-se além dos seus limites. Dentre aquelas que nédo
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ocorrem nesta formacéo, estdo: A. phaeocephalus, restrita a Chapada dos Veadeiros e A.
armeria, conhecida por poucas coletas efetuadas no século XIX na Chapada de S&o
Marcos, regides serranas no estado de Goias; A. claussenianus, endémica da Serra da
Canastra e, A. ochrocephalus exclusiva das dunas do litoral baiano.

A grande diversidade do género concentra-se em Minas Gerais, onde 39 espécies
sdo endémicas do Espinhaco mineiro, contrastando com apenas uma endémica do
Espinhaco baiano (A. herzogii), e somente quatro ocorrendo simultaneamente no dois
estados: A. bongardii, A. denudatus, A. divaricatus e A. ramosus (Sano, 1999; Costa, 2005).
O Planalto Diamantina é a regido que concentra 0 maior nimero de espécies de
Actinocephalus (23 espécies ocorrem nesta regido), tendo como centro secundario a regiao
da Serra do Cip6 (Sano, 1999; Costa 2005). A regido de Diamantina também concentra todo
0 espectro de variabilidade morfolégica de A. bongardii e A. polyanthus, duas espécies de
ampla distribuigéo, reforcando sua importancia biolégica para a familia de um modo geral,
assim como para a necessidade de medidas mais efetivas para a sua conservacao (Sano,
1999).

A distribuicdo destas espécies varia ao longo da Cadeia do Espinhaco, com algumas
apresentando distribuicdo geogréfica continua, outras disjuntas e varias restritas a poucas
localidades, ou até mesmo a uma Unica localidade (Costa, 2005). Sano (1999) relatou
quatro padrées de distribuicdo geogréafica para os representantes de Actinocephalus (Tabela
2), que incluem: 1) Espécies disjuntas entre areas montanhosas e areas de restinga; 2)
Espécies de distribuicdo centrada na Cadeia do Espinhago com disjun¢des em outras areas:
este padrdo inclui espécies que se distribuem em regides montanhosas e/ou nédo
montanhosas dentro e fora da Cadeia; 3) Espécies endémicas da Cadeia do Espinhaco:
estao incluidas aqui, as espécies com uma distribuicdo centrada exclusivamente na Cadeia
do Espinhaco, em Minas Gerais e/ou Bahia; e, 4) Espécies endémicas restritas: é o padrao
de distribuicdo mais frequente em Actinocephalus, tendo sido observado em 32 das 49
espécies do género. Dentro deste Ultimo padrdo, podem-se definir dois sub-padrbes: 4.1)
Espécies que apresentam uma distribuicdo que ndo se restringe a um Unico local, mesmo
sendo endémicas; e, 4.2) Espécies "micro-endemicas”, ou seja, que ocorrem
exclusivamente em uma area muito restrita, uma Unica localidade, como o topo de uma
serra, até mesmo uma Uunica populagéo, sendo algumas conhecidas apenas pelo hol6tipo ou
por pouquissimas cole¢Bes. O padrao 4.1 inclui 12 espécies, enquanto 20 espécies do
género (41% do total de espécies do género) estdo incluidas no padréo 4.2. Com excec¢éo
de A. ochrocephalus (exclusiva das dunas do litoral baiano) todas as demais espécies
endémicas de Actinocephalus encontram-se em areas montanhosas. A maioria das
espécies micro-endémicas ocorre na Cadeia do Espinhaco, principalmente na area que se

estende de Serro a Couto de Magalh&es de Minas, em Minas Gerais (Sano, 1999).
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O padréo de distribuicdo restrita & Cadeia do Espinhaco, e disjunta entre esta e
outras areas montanhosas, verificado em Actinocephalus, pode ser explicado por diversos
fatores, entre eles, a combinacgéo das exigéncias ecoldgicas e biologicas das espécies e as
oscilagbes climéticas e vegetacionais ocorridas no Pleistoceno e Holoceno. Com a retragéo
e expansdo de tipos vegetacionais diferentes (Ledru et al., 1996), as montanhas
constituiriam reflgios e tornariam um ambiente propicio para a especiagdo, tendo assim
influéncia sobre a distribuicdo das plantas nestes locais (Morton, 1972).

Sano (1999) prop6s hipdteses para tentar explicar o alto grau de micro-endemismos
presentes em Actinocephaus: 1) as espécies seriam resultantes do isolamento geografico
e/ou genético ou da elevada taxa de especiacao; 2) seriam hibridos; 3) representavam o0s
extremos de variacdo morfolégica e assim eram coletados e tidos como espécies novas; ou
4) devido a baixa frequéncia de individuos, ndo seriam registradas novas coletas. Ainda
segundo Sano (1999), os padrdes de distribuicdo dos Actinocephalus podem ser explicados
pela vicaridncia e/ou dispersdao, ou seja, por fatores presentes em ambos modelos,
resultando nos padrées observados.

Adicionalmente, informacdes obtidas através da literatura (Sano, 1999; Costa, 2005,
2006; Echernacht et al., 2011b; Trovo et al., 2012) permitiram agrupar os representantes de
Actinocephalus no Brasil em locais de ocorréncia. Esses locais incluem: a Cadeia do
Espinhagco em Minas Gerais (ERMG) dividido por Echternacht et al. (2011b) em 6 macro-
areas biogeograficas representadas por: A = Complexo Montanhas do Norte (NMC), B =
Serra do Cabral (SCa), C = Platé Diamantina (DP), D = Serra do Cip6 (SCi), E = Conceigao
do Mato Dentro (CMD), e F = Complexo Montanhas do Sul (SMC); a Cadeia do Espinhaco
na Bahia (representado por G), os estados de Goias (I), Tocantins (J), Espirito Santo (K),
Rio de Janeiro (L), Sdo Paulo (M), Piaui (N) e Bahia, exceto a Cadeia (O). Estes dados

estdo representados na Figura 9.
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2. OBJETIVOS

Considerando que todas as andlises filogenéticas realizadas anteriormente contaram
com poucas amostras de Actinocephalus e que 0 género passou por recentes mudangas
taxonbmicas, baseadas principalmente em dados morfolégicos, o principal objetivo deste
trabalho foi avaliar a monofilia do género Actinocephalus, utilizando dados moleculares
associados a dados morfoldgicos e biogeograficos.

Para alcancar o objetivo principal, os seguintes objetivos especificos foram
apontados: (i) elucidar as relacfes filogenéticas das espécies do género Actinocephalus
com linhagens de Paepalanthus, baseado em dados de DNA plastidial (espagadores trnL-
trnF e psbA-trnH) e DNA nuclear (regido ITS); (ii) relacionar os dados moleculares,
morfolégicos e biogeogréaficos no que diz respeito a relagdo filogenética entre os géneros
Actinocephalus e Paepalanthus; (iii) dar suporte as mudangas taxonémicas propostas dentro
dos géneros Actinocephalus e Paepalanthus, assim como fornecer subsidios para
mudangas posteriores.

O presente projeto teve como colaboradores especialistas da familia Eriocaulaceae,
principalmente dos géneros Actinocephalus e Paepalanthus: Profa. Dra. Fabiane
Nepomuceno Costa (UFVJIM), Prof. Dr. Paulo Takeo Sano (USP) e Dra. Livia Echternacht
(UFMG). A maior parte das amostras para a realizagdo deste trabalho foi cedida pelos
colaboradores que também auxiliaram na analise morfolégica do género e na discussdo dos

resultados.
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3. MATERIAIS E METODOS

3.1. Amostragem dos taxons

No Apéndice 1 estdo descritas as espécies amostradas para as analises
filogenéticas e suas informacdes de voucher. O total de 97 taxa incluindo 89 espécies e 8
réplicas foi analisado, destas, 86 compuseram o grupo interno, sendo 38 espécies de
Actinocephalus e 48 de Paepalanthus; e trés espécies de Comanthera (C. elegans, C. nitida
e C. aciphylla) foram utilizadas como grupo externo.

Das espécies analisadas, 41 ndo foram incluidas em estudos anteriores (28 de
Actinocephalus e 13 de Paepalanthus), e outras 27 espécies, mesmo com sequéncias
disponiveis no banco de dados, foram reamostradas neste estudo e sequenciadas, que
incluem 13 espécies (5 de Actinocephalus e 7 de Paepalanthus) sequenciadas para os trés
marcadores, e outras 14 espécies (5 de Actinocephalus, 7 de Paepalanthus e 1 de
Comanthera) sequenciadas apenas para aqueles marcadores que ndo se encontravam
disponiveis no GenBank. Algumas sequéncias divergiram daquelas disponiveis no banco de
dados e por esta razdo, ambas foram incluidas. Vinte e trés espécies (21 de Paepalanthus e
2 de Comanthera) foram obtidas exclusivamente do GenBank (National Center for
Biotechnology Information, website www.ncbi.nlm.nhi.gov).

Para Paepalanthus foram amostrados todas as categorias infragenéricas, que
incluem: P. subgen. Thelxinoé (duas espécies amostradas), P. subg. Platycaulon (2), P.
subg. Xeractis (2), P. subg. Monosperma (2) e P. subg. Paepalanthus (41). Este ultimo € o
maior subgénero de Paepalanthus e 0 que possui 0 maior nimero de categorias inferiores,
apresentando-se assim como o mais amostrado, que incluem: P. subg. Paepalanthus, P.
sect. Diphyomene (5 espécies amostradas), P. sect. Conodiscus (3), P. sect. Dyostiche (1),
P. sect. Eriocaulopsis ([P. subsect. Polycladus (1); P. subsect. Polyactis (8); P. subsect.
Actinocephaloides (1); P. subsect. Dichocladus (2); e para P. subsect. Eupaepalanthus: P.
ser Dimeri (3), P. ser. Leptocephali (4), P. ser. Rosulati (2), P. ser. Vivipari (1), P. ser.
Variabilis (6)]. Todas as espécies de Paepalanthus amostradas e suas respectivas

categorias taxon6micas estao representadas na Tabela 1.

3.2. Extragao, amplificacdo e sequenciamento de DNA

O DNA foi extraido de folhas secas em silica gel ou material obtido de herbario (20-
50mg) e maceradas em nitrogénio liquido, utilizando o protocolo CTAB (Doyle e Doyle,
1987) com algumas modificagbes. Duas regides do DNA de cloroplasto (cpDNA):
espacadores intergénicos trnL-trnF e psbA-trnH, e uma regido do DNA ribossomal nuclear
(nrDNA):0 espacgador interno transcrito (ITS), foram analisadas. Essas regibes foram

amplificadas e sequenciadas através dos iniciadores descritos por Taberlet et al. (1991),
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Sang et al. (1997) e Desfeaux et al. (1996), respectivamente. A escolha destes marcadores
baseou-se em estudos moleculares previamente realizados na familia, que demonstraram a
utiidade e a eficacia destes marcadores em fornecer resolucdo para as relacdes
intergenéricas e interespecificas na familia Eriocaulaceae (Unwin, 2004; Andrade, 2007;
Andrade et al., 2010; Giulietti et al., 2012; Trovo et al., 2013).

Todas as reacfes de amplificacdo foram realizadas em um volume final de 25 ml
contendo 5-40 ng de DNA gendmico, 1X tampé&o IC para PCR (contendo 2.0 mM de MgCl,,
50 mM KCI, 10 mM Tris-HCI pH 8,4 e 0,1% Triton X-100), 0.2 mM dNTPs, 0,5 uM de cada
primer, 1U de Tag DNA polymerase (Phoneutria Ltda, Belo Horizonte, Brazil) e agua
deionizada autoclavada. Para as regibes do cpDNA foram adicionadas a reacdo de
amplificacdo 0,24-0,4 ug BSA (Albumina Sérica Bovina), enquanto que, para a regido do
nrDNA foram adicionadas 0,08-0,24 ug BSA, 0,5 M Betaina e 10% DMSO (Dimetilsulféxido).
As condi¢des de PCR foram realizadas de acordo com Andrade et al. (2010) e Trovo et al.
(2012) em termociclador Eppendorf, alterando em algumas reacdes a temperatura de
anelamento (trnL-trnF variou de 50-55°, psbA-trnH 50°-62°, e ITS 53°-58°). As amostras
foram purificadas com 20% Polietilenoglicol (PEG) e quantificadas em Nanodrop 2000. Os
produtos foram visualizados em géis de agarose 1% antes e apés a purificacdo com PEG.
As amostras foram sequenciadas em ambas as dire¢fes utilizando o Kit DYEnamic ET dye
terminator no sequenciador automatico MegaBACE 1000 (GE Healthcare) ou o Kit Dye
Terminator Cycle Sequencing Ready Reaction no sequenciador ABI (Perkin Elmer, Applied
Biosystems, Applera Europe BV, Rotkreuz, Switzerland).

3.3. Anédlise de dados

A qualidade das sequéncias das regides do cpDNA e do nrDNA foram analisadas e
os fragmentos sobrepostos usando os programas PHRED v.0.20425 (Ewing e Green, 1998),
PHRAP v.0.990319 (http://www.phrap.org/) e CONSED v.12.0 (Gordon et al.,, 1998). As
sequéncias consenso obtidas foram alinhadas com o auxilio do aplicativo MUSCLE (Edgar,
2004) implementado no programa MEGA v.5 (Tamura et al., 2011) e revisadas
manualmente. As sequencias de cpDNA e nrDNA foram analisadas separadas (trnL-trnF,
psbA-trnH, ITS) e combinadas (trnL-trnF + psbA-trnH, e trnL-trnF + psbA-trnH + ITS). A
divergéncia de cada sequéncia entre as espécies analisadas foi estimada através dos
valores de p-distance calculados no PAUP v.4.0b10 (Swofford, 2002).

Andlises de parcimébnia foram feitas no programa PAUP v.4.0b10 (Swofford, 2002),
mediante buscas heuristicas com 1000 réplicas com adicdo aleatéria de taxon (random
sequence addition) utilizando o algoritmoTBR (tree bisection-reconnection) para a troca dos
ramos e usando o caracter de transformacdo acelerada (ACCTRAN). Todos os caracteres

foram igualmente ponderados e as lacunas (gaps) foram tratadas como dados faltantes
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(missing data). Medic&do de suporte para os grupos foi estimada utilizando 1000 repeticbes
de bootstrap (BP), com colapso de ramos com valores menores que 50%. Até 500 arvores
foram retidas por cada réplica. Foi calculado o nimero de caracteres informativos para
parcimbnia. Para estimar a confiabilidade dos grupamentos em um cladograma, foi
calculado o indice de consisténcia (IC) (Kluge e Farris 1969) e o indice de retengéo (IR)
(Farris, 1989).

Andlises bayesianas foram feitas através do programa MRBAYES v.3.1 (Ronquist et
al., 2011). Para selecionar o modelo evolutivo e os parametros para os diferentes conjuntos
de dados foi utilizado o programa MrModeltest v.2.3 (Posada, 2008), e escolhidos de acordo
com o critério de informacédo Akaike (AIC). Duas corridas simultaneas independentes com
quatro cadeias de Markov convergiram sobre cinco milhdes de geracBes. Uma arvore foi
amostrada a cada 100 geracdes. A convergéncia foi determinada quando o desvio padrao
das frequéncias de divisdo (split frequencies) ficou menor que 0.01, sendo confirmada
através da inspec¢éo da probabilidade log depois da corrida. As primeiras 20% de todas as
arvores obtidas antes de convergir foram descartas como burn-in. Uma arvore consenso de
maioria (majority-rule consensus tree) foi computada para obter a probabilidade posterior
(PP) que estd mostrada nos ramos. As corridas foram repetidas para que os resultados
fossem confirmados.

As arvores obtidas tanto nas analises parcimoniosas como bayesianas foram
visualizadas nos programas Treeview (http://taxonomy.zoology.gla.ac.uk/rod/treeview.html),
FigTree v.1.4.0 (http://tree.bio.ed.ac.uk/software/figtree/) e Mesquite v.2.75 (Maddison &
Maddison, 2011).

3.4. Hip6teses Morfoldgicas de Homologias Primarias

Uma analise parcimoniosa baseada em dados morfoldgicos foi realizada apenas
entre as espécies de Actinocephalus, usando como grupo externo Paepalanthus. Foram
selecionados 15 caracteres morfolégicos em 41 taxons, sendo 36 de Actinocephalus e cinco
espécies de Paepalanthus. Para A. variabilis, foram utilizadas duas amostras codificadas
como A. variabilis 1 e A. variabilis 2, pois diferiram na codificacdo de dois dos seus
caracteres, 0 que alteraria os resultados das andlises caso somente uma delas fosse
incluida. Nao foram consideradas categorias infra-especificas na codificacdo dos caracteres
morfolégicos. Os caracteres selecionados distribuidos numa matriz morfoldégica estéo
representados no Apéndice 2 e exemplificados nas Figuras 5-6.

A arquitetura de Actinocephalus é extremamente complexa e potencialmente muito
informativa filogeneticamente (Oriani et al., 2008), fornecendo a maioria dos caracteres
utilizados nas analises cladisticas. Codificamos o eixo alongado e o eixo da sinflorescéncia

(referido para Actinocephalus), e o eixo reprodutivo (referido para P. sect. Diphyomene),
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como homdlogos, visto que todos eles sdo prolongamentos do eixo central da roseta. Toda
estrutura caulinar que parte do eixo central do caule, seja da axila das folhas ou do eixo
alongado, foi codificada como paracladio, que pode ramificar-se ou ndo (a Figura 5 ilustra
essa definicdo). Outro caracter, de importdncia para a taxonomia e ecologia do grupo,
refere-se a dispersao dada pelos escapos, uma condi¢do que esta presente na maioria das
espécies de Actinocephalus descritas por Sano (2004).

—» Paracadio ndo-ramificado +—
—Eixo alongado
+— Roseta de folhas —»

A C

— Paracladio ramificado -—»

—*FEixo alongado

+— Roseta de folhas —»

B D

Inflorescéncia

Figura 5. Desenho esquematico da codificagcdo utilizada para eixo alongado e paracladio. A-B. N&ao
possui eixo alongado. Os paracladios partem da axila das folhas e terminam imediatamente em uma
inflorescéncia, e podem ser ndo-ramificados (A) ou ramificados (B). C-D. H& a presenga de um eixo
alongado que é um prolongamento da porcdo terminal da roseta. Os paracladios sdo a ramificagéo
desse eixo, e que por sua vez ndo se ramificam (C) ou se ramificam (D).
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Figura 6. Fotografias de alguns caracteres selecionados utilizados na andlise cladistica. Os
caracteres (referidos entre parénteses e acompanhados da letra C) e niUmeros de estado de caréater
(referidos entre parénteses e separados por um hifen) estdo relacionados com o Apéndice 2.
A. Actinocephalus cabralensis. Eixo alongado presente (C6-1), crescimento monopodial (C7-0),
paracladio nao-ramificado (C10-0) dispostos em arranjo sub-verticilado (C9-1). B. Actinocephalus
stereophyllus. Caule aéreo restrito a roseta (C5-0), crescimento simpodial (C7-1), paracladio
ramificado (C10-1) dispostos em arranjo divaricado (C9-1) portando escapos em umbela (C12-1) que
séo deciduos na maturacao do fruto (C14-1). C. Actinocephalus ciliatus. Pacladios ndo-ramificados (C
-) partindo da axila das folhas (C -) , portando inflorescéncias umbeliformes (C -). D. Actinocephalus
polyanthus. Eixo alongado presente (C6-1) (=eixo da sinflorescéncia), paracladio nao-ramificado
(C10-0) dispostos em sub-espiral (C9-1). E. Actinocephalus robustus. Caule aéreo curto (C -), com
pacladios nao-ramificados (C -) partindo da axila das folhas (C -), e que portam inflorescéncia em
arranjo umbeliforme (C -). F. Actinocephalus glareosus. Eixo alongado ausente (C6-1), crescimento
monopodial (C7-0), paracladio nao-ramificado (C10-0) portando um Unico escapo (C11-1).
[Fotografias: L. Echternach (A-B), M. Tannure (C-F)].
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4. RESULTADOS

4.1. Caracteristicas das sequéncias analisadas

As caracteristicas das regides de cpDNA e nrDNA analisadas separadas (trnL-trnF,
psbA-trnH e ITS) e combinadas (trnL-trnF+psbA-trnH e trnL-trnF+psbA-trnH+ITS) estdo
apresentadas na Tabela 3. A variacdo das sequéncias de cpDNA entre espécies de
Actinocephalus, Paepalanthus e Comanthera foi devido mais a insercdes e delecbes (indels)
do que a substituicdo de nucleotideos, sendo que o contrario foi observado para as
sequéncias de nrDNA. De uma maneira geral, observamos que as sequéncias de cpDNA e
nrDNA das espécies de Actinocephalus divergiram pouco entre si, enquanto uma alta
divergéncia foi revelada entre as Paepalanthus (Tabela 3).

A regido trnL-trnF variou em comprimento de 595 (P. scirpeus) a 745 pb (P. fulgidus),
sendo que do total dos caracteres analisados 23,6% sao parcimoniosos. Ja a regido psbA-
trnH apresentou uma variagdo de 546 (P. amoenus) a 658 pb (A. ochrocephalus), e apenas
11,6% dos caracteres parcimoniosos. Ambas as regides exibiram inimeros indels, variando
de um a 100 pb, com alta divergéncia de sequéncia entre as espécies de Paepalanthus, e
baixissima divergéncia entre Actinocephalus (Tabela 3). No entanto, os maiores niveis de
divergéncia foram estimados na regido trnL-trnF das espécies P. fraternus e P. fulgidus; ao
retira-los da anadlise, observa-se que a divergéncia de sequéncia reduziu para metade do
valor inicialmente estimado (Tabela 3). Vale ressaltar que a regido psbA-trnH exibiu um
trecho de 62 pb bastante variavel, com indels em alguns taxons de até 51 pb, inclusive
variando dentro do género Actinocephalus. Observou-se nas regides do cpDNA que
algumas insercbes e delecbes estavam presentes somente nos representantes de certos
grupos, como Actinocephalus, Paepalanthus camptophyllus e P. macrocephalus, P. subgen.
Thelxino&, P. sect. Diphyomene e P. ser. Dimeri, evidenciando o agrupamento dessas
espécies.

A regido ITS exibiu pouca variagdo em comprimento nas espécies analisadas,
estendendo de 554 (P. reflexus) a 591 bp (C. elegans). Dos 617 caracteres analisados, mais
de 40% foram parcimoniosos, uma porcentagem maior que o observado para as regides do
cpDNA. Como nas regifes do cpDNA, a regido do nrDNA também foi altamente divergente
entre as espécies de Paepalanthus, engquanto entre Actinocephalus pouco divergente
(Tabela 3).

As analises combinadas das regifes trnL-trnF+psbA-trnH e trnL-trnF+psbA-trnH+ITS
incluiram sequéncias de 82 e 80 taxa (numero reduzido devido a disposicao de taxa com as
duas ou trés sequéncias analisadas), totalizando 13,7 e 25,4% caracteres parcimoniosos,

respectivamente (Tabela 3). A divergéncia entre as sequéncias quando analisadas
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combinadas foram menores que analisadas separadas, devido principalmente ao menor

ndamero de amostras usadas nas primeiras (Tabela 3).

4.2. Andlises filogenéticas moleculares e morfoldgicas

As analises separadas (trnL-trnF e psbA-trnH) e combinadas das regides de cpDNA
(trnL-trnF e psbA-trnH) resultaram em topologias similares, onde a monofilia de
Actinocephalus foi suportada (com a inclusdo de Paepalanthus camptophyllus e P.
macrocephalus) (Figuras S1, S2 e S3). No entanto, as relacBes entre as espécies de
Actinocephalus foram fracamente suportados, o que impediu a realizacdo de analises mais
detalhadas. A divergéncia de sequéncias observada dentro das amostras de Actinocephalus
foi muito baixa no cpDNA (Tabela 3), o que evidencia a existéncia de poucos passos
mutacionais entre 0s seus representantes, explicando o fraco suporte das relagdes
intragenéricas. A andlise separada da regidao do nrDNA (ITS) exibiu uma topologia diferente
da observada no cpDNA, principalmente, em relagdo a monofilia de Actinocephalus. Esse
género apresentou-se agrupado (politomia) com espécies de Paepalanthus pertencentes
aos P. subg. Paepalocephalus e P. subg.Thelxinoé (Figura S4). Estes resultados parecem
ser devido a maior variabilidade de ITS em relacdo aos outros marcadores (Tabela 3). Além
disso, a regido ITS foi a que apresentou o maior indice de homoplasia (Tabela 3).

As arvores filogenéticas obtidas das andlises de maxima parcimbénia (MP) e
bayesianas (BS) baseadas nas regidbes combinando os trés marcadores (trnL-trnF, psbA-
trnH, ITS) foram congruentes. As relagdes nas andlises combinadas foram mais fortemente
sustentadas do que nas andlises separadas, sendo que essas Ultimas serdo discutidas
guando relevantes. A maioria dos resultados e discussdes sera baseada na arvore
consenso das andlises BS combinadas (Figura 7), onde os clados foram nomeados com
letras que representam grupos monofiléticos. A arvore consenso das analises MP
combinadas esta representada na Figura 8. Analises MP e BS realizadas apenas com as
espécies de Actinocephalus geraram arvores politbmicas (resultados ndo mostrados).

O género Paepalanthus foi dividido em varios grupos, que diferiram em sua
resolucdo interna, especialmente dentro do core Paepalanthus como também na relagdo de
algumas espécies deste género e Actinocephalus (Figura 7 e 8). Porém em todas as
analises (exceto trnL-trnF), Paepalanthus aparece divido em dois agrupamentos (clado D e
E+C). Esses agrupamentos foram coincidentes ou ndo com a classificacdo taxonémica
infragenérica proposta por Ruhland (1903). O género Actinocephalus apareceu imerso em
um destes agrupamentos (clado D) de Paepalanthus juntamente com espécies pertencentes
a P. sect. Diphyomene, P. sect. Eriocaulopsis (P. subsect. Polyactis e P. ser Dimeri), P. sect.
Dyostiche, P. sect. Conodiscus e P. subg. Thelxinoé (Figura 7). Estes trés ultimos formam o

grupo irmdo de Actinocephalus. A relacdo entre Actinocephalus e Paepalanthus aparece
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ndo resolvida em todas as analises separadas de cpDNA (MP) e nas analises combinadas
de cpDNA (trnL-trnF+psbA-trnH) (Figuras S1-S3). Somente na analise combinada BS entre
CpDNA e nrDNA (trnL-trnF, psbA-trnH, ITS) a relacdo entre Actinocephalus e Paepalanthus
é estabelecida (clado K, Figura 7).

O segundo agrupamente (clado E+C) reuniu os demais subgéneros de
Paepalanthus, que incluem as espécies pertencentes P. subg. Monosperma, P. subg.
Platycaulon, P. subg. Paepalocephalus e P. subg. Xeractis (Figura 7). Os dois primeiros sdo
monofiléticos, enquanto os dois Ultimos sado parafiléticos. Em Paepalanthus subg.
Paepalocephalus, P. sect. Conodiscus e P. sect. Eriocaulopsis sdo parafiléticas, P. sect.
Dyostiche é constituido por apenas uma espécie, e somente P. sect. Diphyomene é
monofilética (exceto em psbA-trnH), embora com baixo suporte em trnL-trnF, esta seja
monofilética com a inclusdo das espécies P. flaccidus e P. trichophyllus.

Dentro de P. sect. Eriocaulopsis, P. subsect Dichocladus é monofilética; P. subsect.
Eupaepalanthus e P. subsect. Polyactis sdo parafiléticas; e, P. sect. Actinocephaloides e P.
sect. Polycladus séo representadas aqui por uma Unica espécie. Em Paepalanthus subsect.
Eupaepalanthus, P. ser Dimeri esta inserida em uma politomia com P. sect. Diphyomene;
enquanto P. ser. Variabilis, P. ser. Leptocephali e P. ser. Rosulati séo parafiléticas, e P. ser.
Vivipari tem um Unico representante amostrado (Figuras 7, S1 e S4).

Para os dados morfoldgicos, Actinocephalus também foi tido monofilético, permitindo
a formacgédo de grupos suportados por sinapomorfias morfolégicas que serdo discutidos em
seguida. Para facilitar a discussao, referiremos as espécies descritas por Sano (2004) e
Echternacht et al. (2011) como Actinocephalus sensu stricto. A arvore consenso MP esté
representada na Figura 9, relacionando os dados morfolégicos com os padrdes de
arquitetura morfoldgica referidas para o género, como também a distribuicdo geografica

encontrada em Actinocephalus.
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Figura 7. Arvore consenso de maioria (50%) de analises Bayesianas dos dados combinando os espacadores
intergénicos trnL-F e psbA-trnH, e o espagador transcrito interno ITS. Os nimeros acima dos ramos indicam
probabilidade posterior Bayesiana. O clado Actinocephalus é indicado pela letra J. Os nomes dos clados seguem
a classificacéo de Rhuland (1903).
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Figura 8. Arvore consenso de maioria (50%) da andlise de Maxima Parciménia (MP) das sequéncias

combinadas cpDNA e nrDNA (trnL-trnF, psbA-trnH, ITS). Os nameros acima dos ramos indicam valores de

bootstrap. O clado Actinocephalus é indicado pela letra J. Os nomes dos clados seguem a classificacdo de
| Rhuland (1903).
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Figura 9. Arvore consenso de maioria (50%) de 610 arvores mais parcimoniosas para os dados morfolégicos. Os
padrBes de arquitetura morfologica estao especificados por Oriani et al. (2008) com modifica¢des discutidas no
texto. Os locais de ocorréncia das espécies amostradas de Actinocephalus seguem a literatura; as letras
correspondem as regifes geograficas definidas no texto.
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5. DISCUSSAO

5.1. Dados moleculares

As relagbes filogenéticas entre as espécies de Actinocephalus foram fracamente
suportadas nas andlises parcimoniosas baseadas em dados moleculares, impedindo a
realizacdo de analises mais detalhadas, porém formando alguns agrupamentos bem
suportados em analises bayesianas. Entretanto, esses agrupamentos foram diferentes para
os diferentes marcadores utilizados, talvez devido a baixa variabilidade nucleotidica
presente nas espécies de Actinocephalus (Tabela 3) e assim, qualquer passo mutacional
poderiam agrupa-las. Nao foi encontrado um padrdo que pudesse relacionar os grupos
formados baseados nos dados moleculares com a distribuicdo geogréafica ou caracteristicas
morfolégicas das espécies. As poucas relacdes que puderam ser estabelecidas referem-se
a grupos muito pequenos, e que, nao foram os mesmos obtidos em todas as analises. O
Gnico consenso entre todas as analises moleculares é a inclusdo de Paepalanthus
camptophyllus e P. macrocephalus dentro do clado Actinocephalus.

Devido ao fato de serem utilizados os mesmos marcadores em estudos anteriores
para a familia Eriocaulaceae, resultados similares aos nossos sao evidentes. Porém,
algumas conclusdes tornaram-se diferentes, principalmente pela inclusdo de novos taxons e
andlise de trés marcadores (trnL-trnF, psbA-trnH, ITS). A relacéo entre os representantes de
Actinocephalus e as espécies de Paepalanthus s6 foi clara nos estudos de Trové et al.
(2013). Nos outros trabalhos (Andrade et. al., 2010; Giulietti et al., 2012a), esta relacdo
permanecia incerta, pois Actinocephalus relacionava-se com espécies com flores dimeras
pertencentes a Paepalanthus subg. Paepalanthus e P. subg. Thelxinoé. O clado composto
por plantas dimeras também €& bem sustentado em nossas analises, discordando da
classificacdo de Ruhland (1903) e confirmando o parafiletismo de P. sect. Eriocaulopsis.
Este clado aparece como irmdo de Actinocephalus no estudo de Trovo et al. (2013),
contrastando 0s nossos resultados, que mostram Actinocephalus como irmao de P. subg.
Thelxinoé, P. sect. Conodiscus (P. exiguus) e P. sect. Dyostiche (P. distichophyllus), e de P.
subsect. Polyactis (P. stannardii) (clado K, Figura 7). A relagdo entre P. subg. Thelxinoé e
Paepalanthus exiguus ja havia sido relatada, e é confirmada aqui com o sequenciamento de
novas amostras destas espécies. Apesar das sequéncias se diferenciarem uma da outra (P.
exiguus 1: sequenciada neste estudo; e P. exiguus 2: disponivel no GenBank), elas ndo
alteraram o resultado das andlises anteriores. H4& uma relagdo, pelo menos a nivel
molecular, entre esses dois taxons, com P. eriocauloides, também pertencente a P. sect.
Conodiscus relacionando-se com P. subg. Thelxinoé (analises utilizando todas as espécies
disponiveis independente do niUmero de marcadores; resultados ndo mostrados). As outras

duas espécies que compdem este clado, P. stannardii e P. distichophyllus possuem um
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caule alongado e flores trimeras, e segundo Trové et al. (2013) exibem um padrdo de
ramificacdo ndo usual, que poderia tornar-se uma sinapormofia.

Todo o clado H é irm&o do grupo composto por espécies de flores dimeras que
incluem P. ser. Dimeri e P. sect. Diphyomene (incluindo aqui as espécies P. tricophyllus e P.
flaccidus recentemente retiradas da secao e realocadas no P. subg. Paepalocephalus por
Trovo & Sano, 2010), confirmando a estreita relagdo existente entre estas espécies (Figura
7). Paepalanthus almasensis, € uma espécie com flores dimeras, descrita por Moldenke
(1980) e néo foi colocada em nenhuma categoria taxonémica, mas morfologicamente se
aproxima de espécies de P. ser. Dimeri. Esta aproximacdo pode ser suportada a nivel

molecular com as analises de MP (exceto trnL-trnF).

5.2. Caracteres Morfolégicos

Para Eriocaulaceae, as flores tem importancia fundamental, pois foram e ainda sao
utilizadas para a distingdo de seus grupos taxonémicos, especialmente para 0s géneros.
Dentro de Actinocephalus, porém, a morfologia floral apresenta grande homogeneidade
entre as espécies, e mesmo quando difere, apresenta-se polimérfica (Sano, 1999). Assim,
poucos caracteres florais foram incluidos nas analises. A maior parte dos caracteres foi
codificada a partir da arquitetura do caule e inflorescéncia, pois sdo constantes dentro das
espécies, permitindo agrupa-las.

As inflorescéncias de Eriocaulaceae, em geral, sdo sustentadas por escapos que
partem diretamente do caule. Em Actinocephalus, essas inflorescéncias estédo dispostas em
paracladios que relinem um a muitos capitulos, em forma umbelada ou fasciculada. A
variacdo da disposicdo e ramificacdo destes paracladios pode ser um dos motivos para a
diversidade de formas de crescimento encontrada em Actinocephalus (Sano, 2004), assim
como para a definicdo de padrbes de arquitetura (Oriani et al., 2008). Esta ultima definide 4
padrbes caracteristicos para Actinocephalus

Sano (1999) definiu o termo “eixo alongado” para designar o “caule alongado” das
espécies de Actinocephalus que origina as florescéncias, correspondendo ao eixo central da
planta, ndo a um eixo lateral, e que s6 se desenvolvem no periodo reprodutivo. Por esta
razdo, referimos como paracladio quando a estrutura corresponde a uma ramificacdo do
centro do caule, como no caso da estrutura lateral que parte do rizoma das espécies
incluidas no padrdo 3 por Oriani et al. (2008). Por outro lado, referimos como “eixo
alongado” a estrutura que emerge do eixo do caule em alguns Actinocephalus e em P. sect.
Diphyomene. Assim como Sano (1999), Trovo & Sano (2010) mencionam a incerteza de sua
origem, destacando ser este um ponto crucial para avaliar corretamente a homologia entre

elas. S6 compreenderemos bem essas estruturas com estudos ontogenéticos e de
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desenvolvimento; até 14, permanecemos na duvida se trata de uma estrutura apical ou axilar
(Figura 9, Apéndice 2).

As analises morfolégicas permitiram agrupamentos suportados por sinapomorfias. A
presenca de paracladios com escapos em umbela foi uma sinapomorfia compartilhada por
todos os representantes de Actinocephalus sensu stricto, enquanto o arranjo em fasciculos
dos mesmos estava presente nas espécies recentemente retiradas da subsecdo
Aphorocaulon por Costa & Sano (no prelo). A presenca de tricomas malpighiaceos nos
escapos, também sO ocorre neste Ultimo, em sua grande maioria, e também em A.
longifolius. Ainda dentro deste Ultimo grupo, os paracladios portando escapos solitarios foi
uma sinapomorfia de A. glareosus, A. rhizomatosus, A. pachyphyllus e A. trichopeplus,
sendo compartilhada também por P. macrocephalus (Figura 9, Apéndice 2).

O eixo alongado é uma sinapomorfia que suporta um grupo composto pelas espécies
de mais ampla distribuicdo geografica, que se estendem além dos limites da cadeia do
Espinhago. Porém, ndo é exclusiva desde grupo. Costa (2005) menciona que
Actinocephalus variabilis (referido como A. variabilis 2) pode apresentar um eixo de
sinflorescéncia em algumas populagfes, e nestes casos, a espécie apresenta o padrao 4,
assim como A. longifolius. O eixo alongado esta isoladamente presente em A. variabilis 2.

Este grupo reline espécies que se encaixam nos padrdes 2 e 4 referidos por Oriani et
al. (2008). Seus representantes possuem a dispersdo pelos escapos (exceto em A.
bongardii e A. ramosus) e seus paracladios ndo ramificam (exceto em A. ithyphyllus), o
caule é restrito a roseta de folhas (exceto em A. polyanthus e A. ithyphyllus), e esta ndo esta
presente nos individuos férteis (exceto A. polyanthus). Esta auséncia da roseta é
compartilhada com um grupo de espécies com rizoma e paracladio ramificado. Ambos os
caracteres sao homoplasicos e aparecem em linhagens que ndo se relacionam
filogeneticamente (com base na morfologia), assim como a presenca de um caule aéreo
(Figura 9, Apéndice 2).

Paepalanthus camptophyllus possui um caule aéreo alongado e um habito
caracteristico que o diferencia, em termos de arquitetura morfoldégica, dos demais
Actinocephalus. Por essa razéo, ele ndo se encaixa em nenhum dos padrées de arquitetura
propostos por Oriani et al. (2008). O caule aéreo alongado também esta presente em P.
distichophyllus e P. polygonus. Para esta ultima, Ruhland (1903), chama a atencéo para sua
semelhangca morfolégica com a secdo Actinocephalus, porém inclui P. polygonus na
subsecdo Polycladus, assim como faz Silveira (1928) ao descrever uma nova espécie
Paepalanthus arborescens (um sinénimo de P. polygonus) dentro da secdo Actinocephalus.
Essa semelhanca retratada pelos autores foi um dos motivos que nos levaram a incluir P.
polygonus em nossas analises, tanto morfolégicas, quanto moleculares. Porém, em

nenhuma delas esta espécie se aproxima de Actinocephalus. Ela é caracterizada por
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escapos que partem da axila das bracteas do caule (no topo dos ramos) mostrando um
arranjo verticilado e ndo apresenta um paracladio, uma autapomorfia que suporta o género
(Figura 9, Apéndice 2).

Em algumas espécies de Actinocephalus, o eixo alongado pode continuar vegetativo,
sendo referido por Sano (1999), como um eixo da sinflorescéncia. As espécies que possuem
um eixo da sinflorescéncia apresentam estratégias de reproducédo diferentes, com floragéo
do tipo explosao, oferecendo um maior niumero de flores em um nimero menor de vezes,
apresentando assim um tempo de vida mais curto. Essas espécies sdo aquelas que
apresentam o padrdo 2 de arquitetura morfologica, representadas, neste estudo, por A.
polyanthus e A. ithyphyllus.

Inflorescéncias em ramos divaricados s estdo presentes em quatro espécies que
compBem Actinocephalus sensu stricto: A. diffusus, A. divaricatus, A. falcifolius e A.
stereophyllus. Estas duas ultimas compartiham a ramificacdo simpodial como uma
autapomorfia, sé estandopresente nestas duas espécies, tanto no género, como na familia
(Oriani 2008) (Figura 9, Apéndice 2).

5.3. Implicagdes taxondmicas: Paepalanthus

Sano (2004) na tentativa de resolver os problemas taxonémicos presentes na familia
Eriocaulaceae, estudou espécies pertencentes a Paepalanthus de onde propbs que
Actinocephalus fosse elevado a género, por se tratar de um grupo bem definido (ou grupo
uniforme), iniciando seu trabalho entre filogenia e classificacdo taxon6mica. Paepalanthus é
0 maior género de Eriocaulaceae, caracterizado por espécies com diferentes caracteristicas
reprodutivas e vegetativas, variados padrdes florais e que habitam ambientes diversos. Essa
grande variabilidade esta4 representada no grande numero de divisdes infragenéricas
propostas para o género, baseado principalmente em caracteres morfolégicos como habito,
padrdo de ramificacdo e organizacdo da inflorescéncia. Trové et al. (2013) relata que a
extensa variacdo morfoldégica em Paepalanthus pode obscurecer as relagdes filogenéticas, e
explicar, pelo menos em parte, sua complexa histéria nomenclatural e taxonémica.

Dentro de Paepalanthus, P. subg. Paepalanthus é o que possui 0 maior nimero de
espécies, e o0 de caracterizacdo mais complexa (Costa et al., 2008). As caracteristicas que
unem as secdes, assim como suas subsecdes sdo muitas vezes compartilhadas por
individuos de outras sec¢fes, o que dificulta ainda mais os estudos taxondmicos e
filogenéticos. Paepalanthus sect. Eriocaulopsis é aquela de mais dificil caracterizagédo e que
inclui a maior diversidade dentro do subgénero, principalmente por conter espécies muito
distintas morfologicamente representadas por P. ser. Variabilis. Isto faz com que estas
categorias taxonémicas representem agregacdes de possiveis espécies nao relacionadas

filogeneticamente, como verificado neste e em estudos anteriores (Trovo et al.,2013).
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Todos os estudos anteriores na familia Eriocaulaceae corroboram Paepalanthus
como um género polifilético, assim como a maioria dos seus taxons infragenéricos. Espécies
pertencentes a uma mesma secdo aparecem distantes filogeneticamente com base em
dados moleculares, e morfologicamente, ndo possuem caracteristicas consistentes e Unicas
para sua unido. As hipoteses filogenéticas permitem dois arranjos taxonémicos alternativos
para que Paepalanthus torne-se monofilético: a inclusdo de Actinocephalus, como proposto
por Andrade et. al (2010); ou, a permanéncia de Actinocephalus como género e a divisdo de
Paepalanthus em varios géneros menores e bem suportados, como proposto por Trovo et.
al. (2013). Na analise morfologica das espécies de P. sect. Diphyomene foi proposto elevar
essa secdo ao status genérico com o objetivo de tornar a classificacdo de Paepalanthus
congruente com as filogenias de Eriocaulaceae (Trovo, 2010).

Um dos subgéneros tidos como monofiléticos Paepalanthus subg. Platycaulon teve
sua revisdo taxonbmica realizada recentemente (Tissot-Squali, 1997). Giulietti (1997) ja
havia mencionado que os caracteres taxonbmicos encontrados em Platycaulon poderiam
suportar a sua nova condi¢cdo de género. Por sua vez, Bosqueiro (2000) relata a presenca
de isocumarinas como constituintes majoritarios dos extratos alcodlicos das espécies desse
taxon, tanto de capitulos quanto de folhas, podendo ser considerado um importante
marcador taxonémico para o grupo. Paepalanthus subg. Xeractis foi revisto recentemente
por Hensold (1988), porém aparece como um grupo parafilético intimamente relacionado
com P. subg. Platycaulon. De acordo com os estudos de Echternacht et al. (2011c), ndo ha
uma sinapomorfia morfologica exclusiva para Xeractis quando consideramos todas as
eriocaulaceas, entretanto ha informacdo filogenética em caracteres morfolégicos
dependendo do nivel hierarquico estudado.

Estamos presos a uma classificacdo taxdnomica baseada em caracteres que nao
sdo sinapomorficos, tornando-se necessario assim, o agrupamento destas espécies em
grupos nhaturais suportados por sinapormofias que vao além da morfologia das flores,
reunindo grupos mais uniformes dentro do género, seja por padrbes de morfologia e
ramificacbes caulinares, organizacdo das inflorescéncias, escultura da semente,
composi¢cdo quimica, anatomia ou unicamente por sinapomorfias moleculares. N&o ha
davidas de que Paepalanthus seja um género polifilético e que deva ser realmente dividido
em grupos menores e mais naturais. Para isso, estudos em diversas areas devem ser
associados, com uma maior amostragem, para que se possa chegar a uma concluséo sobre

a sua filogenia.

5.4. Implicagdes taxondmicas: Actinocephalus
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Andlises morfolégicas e moleculares suportam a inclusdo de Paepalanthus
camptophyllus e P. macrocephalus dentro de Actinocephalus. Segundo Sano (1999), os
autores Bongard (1831), Kunth (1841), Koernicke (1863), Ruhland (1903) e Silveira (1928)
designaram o eixo alongado e as bracteas dos Actinocephalus como “caules” e “folhas”.

Na descri¢cdo de P. camptophyllus proposta por Rhuland (1903), a espécie apresenta
estigma simples, caule alongado, e pedunculos (escapos) muito curtos na ponta dos ramos
terminais em arranjo umbelado. Até entdo, ndo se havia percebido a homologia entre a
ramificacdo do caule em P. camptophyllus e os paracladios em Actinocephalus. Analisando
as exsicatas depositas no BHCB e nas fotos do tipo da espécie, concluimos que tal
ramificacdo de fato corresponde a paracladios (Figura 10); tendo como conceito a definicdo
de Weberling: "ramos laterais que terminam em uma coflorescéncia" (Weberling, 1898,
p.225, citado por Sano, 1999). Paepalanthus camptophyllus ndo tem um eixo central, mas
um caule ramificado e alongado, presente durante todo o ciclo de vida da planta, mesmo em
individuos estéreis; este caule alongado apresenta ramificagfes laterais sempre férteis e
terminadas em fasciculos.

Paepalanthus macrocephalus € uma espécie bastante complexa, composta por
muitas variedades, inclusive uma delas, P. macrocephalus var. pachyphyllus, recentemente
elevada a espécie de Actinocephalus por Trovo et al. (2012): A. pachyphyllus. A ocorréncia
de paracladios muito reduzidos em P. macrocephalus foi verificada por Costa (2001) em
analises feitas em diversas exsicatas, que na maioria das vezes alcangam apenas alguns
milimetros de comprimento (2-15 mm). A autora chama a atencao para a grande reducéo da
estrutura encontrada, assim como para a dificuldade de visualizacdo e a possibilidade de
confus@o com outras espécies de Paepalanthus. Entretanto, Costa & Sano (2013, no prelo)
relata eventualmente a auséncia desses paracladios e transfere Paepalanthus
macrocephalus, que pertencia a P. subsect. Aphorocaulon para P. ser Variabilis. Analisando
as exsicatas dos materiais depositados nos herbarios DIAM e BHCB, pode-se perceber que
em algumas delas ndo ha paracladios, porém em outras sim, com até 1 cm, de onde partem
bracteas e escapo (Figura 11).

Caracteristicas diagnosticas para a delimitagcdo do género, como a presenca de
paracladio, corola da flor estaminada com base carnosa, flores pistiladas com estigma
simples e estaminddeos escamiformes sdo compartilhados por P. camptophyllus e P.
macrocephalus, assim como a presenca de flores trimeras (Ruhland, 1903; Costa, 2001),
reforcando uma nova combinagéo dentro do género Actinocephalus. Porém, ressaltamos a
necessidade de estudos adicionais, principalmente anatémicos, para o entendimento do
“caule alongado” de P. camptophyllus e dos “mini-paracladios” de P. macrocephalus.

Paepalanthus camptophyllus pertence a P. subsect. Polyactis, cujas espécies

possuem escapos que partem diretamente do caule, que continua crescendo e se
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ramificando, podendo originar outros escapos. Paepalanthus camptophyllus e P. bongardii
sdo as Unicas espécies da subsecao que apresentam 0s escapos sempre reunidos no apice
de ramos laterais (paracladios). Ambas as espécies sdo extremamente parecidas
morfologicamente e provavelmente sdo sindnimas (Trovo et al., em preparacao), sendo a
primeira descrita da Serra do Caraca e a segunda da Serra da Piedade (MG). Como nesse
estudo apenas materiais da Serra do Carac¢a foi amostrado para esse taxon, o tratamento
taxondmico se limitou a P. camptophyllus. Ambas as espécies, assim como 0s
representantes de Actinocephalus sdo endémicos do Brasil (Giulietti et al., 2013 — Lista de

espécies da flora do Brasil).
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Figura 10. A-D. Paepalanthus camptophyllus. A-B. Habito. C-D. Fotografia do tipo da espécie, com
detalhe para o paracladio. [Fotos: |. Echternacth].
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Figura 11. A-C. Paepalanthus macrocephalus. A-B. Exsicata Roseta basal. B. Detalhe para o mini-
paracladio. C. Roseta basal em campo. D. Capitulos [Fotos: M. Goulart (A), F. Costa. (B), M. Tannure

€l
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6. CONCLUSOES

> Actinocephalus é morfologicamente e molecularmente um grupo bem circunscrito.
Sua monofilia s6 é garantida com a inclusdo de duas espécies pertencentes a

Paepalanthus: P. camptophyllus e P. macrocephalus em todas as andlises realizadas.

> A nivel molecular, o género Actinocephalus apresentou-se muito pouco variavel, com
base nos marcadores utilizados. Até mesmo no marcador ITS, que foi bem variavel para
Paepalanthus, para Actinocephalus apresentou-se pouco. Por essa razdo, nao foi possivel
estabeler relacdes filogenéticas entres suas espécies, apontando para a necessidade da

utilizacdo de um nimero maior de marcadores moleculares.

> Os caracteres morfolégicos utilizados, em sua maioria, referem-se aos padrbes de
arquitetura do caule e inflorescéncia de Actinocephalus. Porém, para uma filogenia
morfoldgica do grupo, um namero adicional de caracteres que envolvam diversas areas do
conhecimento, como anatomia, quimica e ontogenia, precisam ser utilizados para que as
relacdes de parentesco entre suas espécies possam ser definidas, uma vez que os padrdes

aqui utilizados néo nos permitiram essas conclusdes.
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Tabela 1. Divisdes infragenéricas de Paepalanthus de acordo com Ruhland (1903), atualizada em
Hensold (1991), Giulietti e Hensold (1991), Sano (2004) Trové & Stiitzel (2013) incluindo as espécies
amostradas neste estudo.

. subgen. Thelxinoé
. scleranthus
. leucocephalus

. subgen. Platycaulon
. villosulus
. tuberosus

. subgen. Xeractis
. argenteus
. nigrescens

. subgen. Monosperma

fulgidus

. fraternus

UVUUU 00U UUUUTUU0UTUTO

. subgen. Paepalocephalus
. flaccidus

. trichophyllus

. strictus

. sect. Diphyomene
. erectifolius

. amoenus

. acanthophyllus

. polycladus

. chiquitensis

sect. Conodiscus
. eriocauloides

. exiguus

. sphaerocephalus

. sect. Dyostiche
. disticophyllus

U UUUUU0DUUTUDUTUT

P. sect. Eriocaulopsis

. subsect. Polycladus
. polygonus

. subsect. Polyactis

. albiceps

. camptophyllus

. microphyllus

. reflexus

. stannardii

. dasynemaP. implicatus
. macrocaulon

U|UUTUTUTUUTUTUUTDO

. subsect.
Actinocephaloides
P. canescens

P. subsect. Dichocladus
P. bonsai
P. glaziovii

Subsect. Eupaepalanthus

. ser. Dimeri
. vaginatus
. elongatus

almasensis

ser. Leptocephali

. obconicus

bifidus

. fasciculatus

myocephalus

ser. Rosulati
acantholimon

. aretioides

ser. Vivipari

. viridulus

UTUUUTUUD|UT|0UUT|UUTUTTUTTUT

. ser. Variabilis

scirpeus

. macrocephalus
. itambeensis

regalis

. eriophaeus
. heglectus
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Tabela 2. Espécies de Actinocephalus agrupadas em padrfes de distribuicdo geografica segundo
Sano (1999), que incluem: disjuntas entre areas montanhosas e areas de restinga (padrdo 1),
distribuicdo centrada na Cadeia do Espinhaco com disjuncdes em outras areas (padrdo 2),
endémicas da Cadeia do Espinhaco (padréo 3) e endémicas restritas (padrdo 4). Este ultimo pode ser
dividido em: espécies de distribuicdo que ndo se restringe a um unico local (padrao 4.1) e micro-

endemicas (padrdo 4.2)

Padréo de distribuicdo geogréafica / Espécies

. koernickeanus

nodifer

. perbracchiatus
. phaeocephalus
. rhizomatosus

. trichopeplus

Padréo 1 Pardéo 2 Padréo 3 Padréo 4.1 Padréo 4.2
A. polyanthus A. bongardii A. arenicola A. aggregatus A. actinocephaloides
A. ramosus A. denudatus A. brachypus A. barbiger A. armeria
A. divaricatus A. cabralensis A. callophylus
A. geniculatus A. ciliatus A. cipoensis
A. glareosus A. deflexus A. claussenianus
A. heterotrichus A. delicatus A. compactus
A. ithyphyllus A. falcifolius A. coutoensis
A. longifolius A. herzorgii A. diffusus
A. pachyphyllus A. incanus A. fimbriatus
A. rigidus A. ochrocephalus A. giulietiiae
A. robustus A. stereophyllus A. glabrescens
A. scytophyllus A. velutinus A. graminifolius
A. variabilis A. heteropus
A
A.
A
A
A
A
A

. verae
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Tabela 3. Caracteristicas das sequencias analisadas de cpDNA (trnL-F e psbA-trnH) e nrDNA (ITS) e
das arvores filogenéticas resultantes.

Andlises combinadas

Caracteristicas das trnL-trnF psbA-trnH ITS CpDNA cpDNA+NrDNA
seguencias analisadas (trnL-trnF, (trnL-trF,
psbA-trnH) psbA-trnH, ITS)
N° de taxa 95 82 94 82 80
Tamanho das sequéncias 595-745 546-658  554-591 1242-1389 1816-1973
analisadas (bp)
Tamanho do alinhamento 859 723 617 1582 2186
total (bp)
Caracteres constantes 551 587 299 1219 1519
Caracteres variaveis 308 136 318 363 667
Caracteres parcimoniosos 203 84 269 217 469
Divergéncia da sequéncia 0-1.3 0-16 0-19 0-0,9 01-11
(Actinocephalus) (%)
Divergéncia da sequéncia 0-19,6 (O 0-5,6 0,9- 0,1-6,4 0,3-12,4
(Paepalanthus) (%) — 8,5)*** 26,9
Divergéncia da sequéncia 0-20,7 0-7,4 0,9 - 0,1-9,2 0,3-15,8
(grupo interno/externo) (%) (0-12,6)*+* 31,3
N° de arvores obtidas* 500000 461500 371507 387500 145500
Comprimento da &rvore* 497 243 869 772 1406
indice de consisténcia (IC)** 77,8 67,9 59,9 7.1 6,5
indice de retencéo (IR)*002A 91,9 88,7 90,4 89,3 88,9

* Valores referentes as analises de parciménia.
** \Valores em porcentagem referentes as analises de parcimonia.
*** \Jalores referentes retirando as espécies Paepalanthus fraternus e Paepalanthus fulgidus.
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APENDICE 1. Informagdes de voucher e nimeros de acesso do GenBank para os taxons
analisados; classificacdo baseada em Ruhland (1903). Todas as amostras sdo do Brasil. As
siglas dos herbarios seguem Holmgren et. al. (1990). Os nimeros de acesso do GenBank
sdo dados na seguinte sequéncia: trnL-trnF, psbA-trnH, ITS; substituidos com # quando n&o

amostrados.

Actinocephalus (Koern.) Sano: Actinocephalus aggregatus Costa (1): FN Costa 1351
(DIAM), Congonhas do Norte/MG, XX, YY, #; Actinocephalus aggregatus Costa (2): L.
Echternacht 1875 (SPF), Santana de Pirapama/MG, #, #, WW. Actinocephalus arenicola
(Silveira) F. N. Costa: FN Costa 1316 (DIAM), Gouveia/MG, XX, YY, WW. Actinocephalus
bahiensis (Silveira) F. N. Costa (1): CO Andrino 107 (DIAM), Mendanha/MG, XX, YY, WW.
Actinocephalus bahiensis (Silveira) F. N. Costa (2):L. Echternacht 1759 (SPF), Santo
Anténio do Itambé/MG, XX, YY, WW. Actinocephalus bongardii (A.St.-Hil.) Sano (1): L.
Echternacht 2151 (BHCB/SPF), Felicio dos Santos/MG, XX, YY, WW. Actinocephalus
brachypus (Bong.) Sano (1): FN Costa 1353 (DIAM), Diamantina/MG, XX, #, WW;
Actinocephalus brachypus (Bong.) Sano (2): MJG Andrade 521 (HUEFS),
Diamantina/MG, #, EU924354, #. Actinocephalus cabralensis (Silveira) Sano: L.
Echternacht 1848 (SPF), Buendpolis/MG, XX, YY, WW. Actinocephalus ciliatus (Silveira)
Sano (1): L. Echternacht 1835 (SPF), Serro/MG, XX, #, WW; Actinocephalus ciliatus
(Silveira) Sano (2): MJG Andrade 544 (HUEFS), Diamantina/MG, #, EU924356, #.
Actinocephalus cipoensis (Silveira) Sano: L. Echternacht 1728 (SPF/BHCB), Itabira/MG,
XX, YY, WW. Actinocephalus compactus (Gardner) Sano: FN Costa 1412 (DIAM), Olhos
D'’Agua/MG, XX, YY, WW. Actinocephalus coutoensis (Silveira) Sano: L. Echternacht
1763 (SPF/BHCB), Santo Antdnio do Itambé/MG, XX, YY, WW. Actinocephalus deflexus
Costa: L. Echternacht 1756 (SPF), Congonhas do Norte/MG, XX, YY, WW. Actinocephalus
delicatus Sano: L. Echternacht 2140 (BHCB/P/SPF), Itamarandiba/MG, XX, YY, WW.
Actinocephalus diffusus (Silveira) Sano: PT Sano ? (SPF), ??2/??, XX, YY, WW.
Actinocephalus divaricatus (Bong.) Sano: L. Echternacht 2152 (BHCB/P/SPF), Felicio dos
Santos/MG, XX, YY, WW. Actinocephalus falcifolius (Kérn.) Sano: L. Echternacht 1635
(BHCB/SPF), Lavras Novas/MG, XX, YY, WW. Actinocephalus geniculatus (Bong) F. N.
Costa: L. Echternacht 1856 (SPF), Joaquim Felicio/MG, XX, YY, WW. Actinocephalus
giugiettiae Sano: L. Echternacht 1944 (BHCB/P/SPF), Itabirito/MG, XX, YY, WW.
Actinocephalus glareosus (Bong.) F. N. Costa (1): CO Andrino 98 (DIAM), Presidente
Kubistschek/MG, #, #, WW,; Actinocephalus glareosus (Bong.) F. N. Costa (2): L.
Echternacht 2046 (BHCB/P/SPF), Santana de Pirapama/MG, XX, #, #;, Actinocephalus
glareosus (Bong.) F. N. Costa (3): MJG Andrade 548 (HUEFS), Datas/MG, #, EU924397, #.
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Actinocephalus herzogii var. humilis (Sano) Sano: L. Echternacht 2041 (BHCB/P/SPF),
Piatd/BA, XX, YY, WW. Actinocephalus heterotrichus (Silveira) Sano: L. Echternacht 2182
(SPF), Santana do Riacho/MG, XX, YY, WW. Actinocephalus incanus (Bong.) F. N. Costa:
L. Echternacht 1792 (SPF), Diamantina/MG, XX, YY, WW. Actinocephalus ithyphyllus
(Mart.) Sano: L. Echternacht 1743 (SPF), Itambé do Mato Dentro/MG, XX, YY, WW.
Actinocephalus longifolius (Korn.) F. N. Costa: FN Costa 1338 (DIAM), Congonhas do
Norte/MG, XX, YY, WW. Actinocephalus ochrocephalus (Koern.) Sano: L. Echternacht
2051(BHCB/P/SPF), Salvador/BA, XX, YY, WW. Actinocephalus pachyphyllus F.N. Costa
& Trovo & Echtern.: L. Echternacht 1882 (SPF), Santana de Pirapama/MG, XX, YY, WW.
Actinocephalus polyanthus (Bong.) Sano: L. Echternacht 1783 (SPF), Santo Antbnio do
ltambé/MG, XX, YY, #. Actinocephalus polyanthus var. bifrons (Silveira) Sano: FN Costa
1359 (DIAM), Diamantina/MG, #, #, WW. Actinocephalus polyanthus var. polyanthus
(Bong.) Sano: CO Andrino 101 (DIAM), Mendanha/MG, #, #, WW. Actinocephalus
ramosus (Wikstr.) Sano (1): L. Echternacht 2029 (BHCB/P/SPF), Piatd/BA, XX, #, WW;
Actinocephalus ramosus (Wikstr.) Sano (2): BRN Araujo 78 (HUEFS), Rio das Contas/BA,
#, EU924357, #. Actinocephalus rhizomatosus (Silveira) F. N. Costa: FN Costa 1354
(DIA), Diamantina/MG. XX, YY, WW. Actinocephalus rigidus (Bong.) Sano: L. Echternacht
1691 (BHCB/SPF), Diamantina/MG, XX, YY, WW. Actinocephalus robustus (Silveira)
Sano: L. Echternacht 1732 (SPF), Itabira/MG, XX, YY, WW. Actinocephalus scytophyllus
(Ruhland) F. N. Costa: FN Costa 1319 (DIAM), Congonhas do Norte/MG, XX, YY, WW.
Actinocephalus sp nov. 1: L. Echternacht 2212, Itambé do Mato Dentro/MG, XX, YY, WW.
Actinocephalus sp nov. 2: L. Echternacht 2183 (SPF), Santana do Riacho/MG, XX, YY,
WW. Actinocephalus sp nov. 3: L. Echternacht ??, ??/??, XX, YY, WW. Actinocephalus
stereophyllus (Ruhland) Sano: MJG Andrade 514, Diamantina/MG, EU924437, EU924285,
EU924358. Actinocephalus trichopeplus (Silveira) F. N. Costa: L. Echternacht 1930
(BHCB/SPF), Santa do Riacho/MG, XX, YY, WW. Actinocephalus velutinus (Silveira) F. N.
Costa: FN Costa 1171 (DIAM), Joaquim Felicio/MG, XX, YY, WW. Actinocephalus vividus
Sano: PT Sano 3890 (SPF), Rio Vermelho/MG, XX, YY, WW. Paepalanthus Mart.:
Paepalanthus acantholimon Ruhland: MLO Trov6 250 (SPF), Alto Capara6/MG,
GQ475232, #, GQ475202. Paepalanthus acantophyllus Ruhland (1): XX, YY, WW,
Paepalanthus acantophyllus Ruhland (2): MLO Trové 287 (SPF), Alto Paraiso de
Goias/GO, GQ475203, #, GQ475233. Paepalanthus albiceps: Echternacht 2237 (SPF),
S&o0 Gongalo do Rio Preto/MG, XX, YY, WW. Paepalanthus almasensis Moldenke: MJG
Andrade 429, Rio das Contas/BA, EU924468, EU924390, EU924315. Paepalanthus
amoenus (Bong.) Koern. (1): Echternacht 1947 (BHCB/P), Itabirito/MG, XX, #, WW;
Paepalanthus amoenus (Bong.) Koern (2): #, #, WW. Paepalanthus aretioides Ruhland:
MLO Trovo 357 (SPF), Diamantina/MG, GQ475205, GQ475235. Paepalanthus argenteus
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(Bong.) Korn (1).: MP Tannure 27 (DIAM), Gouveia/MG, XX, #, WW. Paepalanthus
argenteus (Bong.) Koern (2): MJG Andrade 539 (HUEFS), Diamantina/MG, #, EU924406, #.
Paepalanthus biffidus (Scharad. ex Schult.) Kunth (1): Echternacht 2006 (SPF), Gentio do
Ouro/BA, XX, #, YY; Paepalanthus biffidus (Scharad. ex Schult.) Kunth (2): MJG Andrade
489 (HUEFS), Grao-Mogol/MG, #, EU924374, #. Paepalanthus bonsai Trové & Sano: PL
Vianna 2776 (SPF), Sédo Goncalo do Rio Preto/MG, GQ475206, #, GQ475237.
Paepalanthus camtophyllus Ruhland: Echternacht 1643 (BHCB), Catas Altas/MG, XX, YY,
WW. Paepalanthus canescens: MJG Andrade 536 (HUEFS), Diamantina/MG, EU924477,
EU924399, EU924324. Paepalanthus chiquitensis Herzog: Echternacht 1970 (BHCB), Séo
Roque de Minas/MG, XX, YY, WW. Paepalanthus dasynema Ruhland: Echternacht 1989
(BHCB), Congonhas do Norte/MG, XX, YY, WW. Paepalanthus distichophyllus Mart.:
Echternacht 2165 (BHCB/P/SPF), Felicio dos Santos/MG, XX, YY, WW. Paepalanthus
elongatus (Bong.) Koern.. MJG Andrade 572 (HUEFS), Tiradentes/MG, EU924467,
EU924389, EU924314. Paepalanthus erectifolius Silveira: CO Andrino 53 (DIAM),
Gouveia/MG, XX, YY, WW. Paepalanthus eriocauloides Ruhland: Echternacht 1690
(BHCB), Diamantina/MG, XX, YY, WW. Paepalanthus eriophaeus Ruhland: MJG Andrade
504 (HUEFS), Itacambira/MG, EU924459, EU924381, EU924307. Paepalanthus exiguus
(Bong.) korn. (1): Echternacht 1626 (BHCB), Rio Preto/MG, XX, #, WW, Paepalanthus
exiguus (Bong.) koern. (2): E. Guarconi 710 (HUEFS), Alto Caparad/MG, #, EU924403, #.
Paepalanthus extremensis Silveira: MJG Andrade 491 (HUEFS), Grdo Mogol/MG,
EU924471, EU924393, EU924318. Paepalanthus fasciculatus (Rotth.) Kunth : FAC
1463/1467 (BHCB/SPF), Santo Antdnio do Itambé/MG, XX, YY, WW. Paepalanthus
flaccidus (Bong.) Kunth (1) : Echternacht 1778 (SPF), Santo Antdnio do Itambé/MG, XX, #,
WW; Paepalanthus flaccidus (Bong.) Kunth (2): #, #, WW. Paepalanthus fraternus N. E.
Br.. P Fiaschi 3202 (SPF), Mount Roraima/Venezuela, GQ475214, #, GQ475246.
Paepalanthus fulgidus Moldenke: P Fiaschi 3196 (SPF), Mount Roraima/Venezuela,
GQ475215, #, GQ475247. Paepalanthus glaziovii Ruhland: Sano 3851 (SPF),
Diamantina/MG, GQA475217, #, GQ475249. Paepalanthus implicatus Silveira: MJG
Andrade 550 (HUEFS), Datas/MG, EU924472, EU924394, EU924319. Paepalanthus
itambeensis Silveira: Echternacht 1781 (BHCB/SPF), Santo Antdnio do Itambé/MG, XX, YY,
WW. Paepalanthus leucocephallus Ruhland: MJG Andrade 620 (HUEFS), Rio das
Contas/BA, EU924487, EU924409, EU924334. Paepalanthus macrocaulon Silveira: MJG
Andrade 431 (HUEFS), Rio das Contas/BA, EU924470, EU924392, EU924317.
Paepalanthus macrocephalus (Bong.) Koern.: FN Costa 1238 (DIA), XX/MG, XX, YY, WW.
Paepalanthus microphyllus (Guill.) Kunth: Echternacht 1651 (BHCB/SPF), Santana do
Riacho/MG, XX, YY, WW. Paepalanthus myocephalus (Mart.) Kérn.: MJG Andrade 613
(HUEFS), Feira de Santana/BA, EU924454, EU924375, EU924301. Paepalanthus
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neglectus Koern.: BRN Aratjo 85 (HUEFS), Rio das Contas/BA, EU924460, EU924382,
EU924308. Paepalanthus nigrescens Silveira: CO Andrino 97 (DIAM), Presidente
Kubistschek/MG, XX, #, YY. Paepalanthus obconicus Silveira: Echternacht 2154
(BHCB/P/SPF), Felicio dos Santos/MG, XX, YY, WW. Paepalanthus polycladus Silveira:
MLO Trovo 391 (SPF), Sdo Roque de Minas/MG, GQ475226, #, GQ475256. Paepalanthus
polygonus Koern.: MP Tannure 24, Gouveia/MG, XX, YY, WW. Paepalanthus reflexus
Silveira: Echternacht 1864 (BHCB/SPF), Joaquim Felicio/MG, XX, YY, WW. Paepalanthus
regalis Mart.: R Harley 54640 (HUEFS), Mucugé/BA, EU924462, EU924384, EU924310.
Paepalanthus scirpeus Mart. ex Korn.: Echternacht 1760 (SPF), Santo Anténio do
ltambé/MG, XX, YY, WW. Paepalanthus scleranthus Ruhland (1): Echternacht 2149
(BHCB/SPF), Itamarandiba/MG, XX, #, WW; Paepalanthus scleranthus Ruhland (2): MJG
Andrade 537 (HUEFS), Diamantina/MG, #, EU924410, #. Paepalanthus sphaerocephalus
Ruhland: MJG Andrade 456 (HUEFS) Rio das Contas/BA, EU924480, EU924402,
EU924327. Paepalanthus stannardii Giul. & L. R. Parra (1): L. Echternacht 2057
(BHCB/P/SPF), Mucugé/BA, XX, #, YY; Paepalanthus stannardii Giul. & L. R. Parra (2):
MJG Andrade 438 (HUEFS), Rio das Contas/BA, #, EU924395, #. Paepalanthus
tricophyllus (Bong.) kérn. (1): Echternacht 2059 (BHCB/SPF), Rio das Contas/BA, XX, #,
WW,; Paepalanthus tricophyllus (Bong.) kérn. (2): MJG Andrade 439 (HUEFS), Rio das
Contas/BA, #, EU924401, #. Paepalanthus tuberosus (Bong.) Kunth: van den Berg 1364
(HUEFS), Conceicdo do Mato Dentro/MG, EU924486, EU924408, EU924333.
Paepalanthus vaginatus Koern.: Echternacht 1786 (BHCB/SPF), Diamantina/MG, XX, YY,
WW. Paepalanthus villosulus Mart. ex Koern.: CO Andrino 99 (DIAM), Diamantina/MG,
XX, YY, WW. Paepalanthus viridulus Ruhland: Echternacht 2065 (BHCB/SPF), Lima
Duarte/MG, XX, YY, WW. Comanthera L.B. Sm.: Comanthera aciphylla (Bong.) L.R. Parra
& Giul.: MJG Andrade 532 (HUEFS), Diamantina/MG, EU924491, EU924414, EU924339;
Comanthera elegans (Bong.) L.R. Parra & Giul. (1): MP Tannure 34 (DIAM), Olhos
D'Agua/MG, XX, #, WW, Comanthera elegans (Bong.) L.R. Parra & Giul. (2): PT Sano
3047, Diamantina/MG, #, YY, #. Comanthera nitida, XX, YY, WW.
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APENDICE 2. Caracteres morfologicos, codigos de estado de caracter e a matriz
morfoldgica. 1. Ramos estigmaticos: 0 = bifidos, 1 = simples; 2. Flor estaminada (base da

corola): 0 = membranacea, 1. carnosa; 3. Rizoma: 0 = ausente, 1 = presente; 4. Caule

aéreo: 1 = restrito a roseta, 1 =curto, 2 = alongado; 5. Eixo alongado: 0 = ausente, 1
presente; 6. Crescimento: 0: monopodial, 1: simpodial; 7. Paracladio: 0 = ausente, 1 =
presente; 8. Disposi¢do divaricada dos paracladios: 0 = ausente, 1 = presente. 9. Paracladio:
0 = ndo-ramificado, 1 = ramificado; 10. Paracladios com escapos solitarios: 0 = ausentes, 1
= presentes; 11. Paracladios com escapos: 0 = em fasciculos, 1 = em umbelas; 12. Escapos
com tricomas em forma de T: O = ausentes, 1 = presentes; 13. Dispersao pelos escapos: 0 =
ausente, 1 = presente; 14. Roseta de folhas em individuos férteis: 0 = ausente, 1 = presente;
15. Ciclo de vida: 0 = perene, 1 = monocarpica.
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Actinocephalus aggregatus
Actinocephalus arenicola
Actinocephalus bongardii
Actinocephalus cabralensis
Actinocephalus ciliatus
Actinocephalus cipoensis
Actinocephalus compactus
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Actinocephalus deflexus
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Actinocephalus incanus
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Actinocephalus pachyphyllus
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P R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R R |[PP
P PR R R R R R P R R R R P P R R P R P R R R P P R P RPN
O P P O O FP O O O R R R R R R RLR PR PRPRPRPRPRLROOOR O R P |W
B O O O P O O R P P OO O O O O O O O O kFr O R P OO O O |b
O P O FRPr P O R B P OO OOOOOOOOOOOOO =R kPR O O |u
P R R R R R R R P R R R R P R R R R R R R R R PR R RPN
O O O O O OO 0O 0O 0O O O O O O kFRr PP OO O O O O O O O O |©
O O O 0O 0O O O O Fr KB P P OFP O OR P O OR O OOOOOoO o |®©
O O P OO FRPr OO O O O O FrPr OO0 O O O O O O O o o o o o o
B P O FP P O R OF O R R OPFPOURP R PP OULPRP PR PP PR OO
O O P OO FRPr OFPr OO0 O O FrP OO0 O O O O Fr OO O O O O R
P P O O Fr OFR P P O OFRFRPR OO OR PR O OOU R OLR PRFRLR L OOO
B O P O FP P O O O FP O R R P P P O OW PP P P R PP OO R R
O O O O Fr O O OFr OO O O O O O O O O O O O o o o o o o

O O O O O ©O O o o o o o o

Actinocephalus robustus

48



Taxal/caracter

[EnY
N

[EnY
w

=
N

[EnY
a1

Actinocephalus stereophyllus
Actinocephalus trichopeplus
Actinocephalus variabilis1
Actinocephalus variabilis2
Actinocephalus velutinus
Actinocephalus vividus
Paepalanthus acanthophyllus
Paepalanthus camptophyllus
Paepalanthus distichophyllus
Paepalanthus macrocephalus

Paepalanthus polygonus
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Material Suplementar

Actinocephalus aggregatus
Actinocephalus arenicola
Actinocephalus bongardii
Actinocephalus brachypus
Actinocephalus cabralensis
Actinocephalus pachyphyllus
Actinocephalus ciliatus
Actinocephalus cipoensis
Actinocephalus compactus
Actinocephalus coutoensis
Actinocephalus deflexus
Actinocephalus delicatus
Actinocephalus diffusus
Actinocephalus divaricatus
Actinocephalus falcifolius
Actinocephalus geniculatus
Actinocephalus giuliettiae
Actinocephalus glareosus
Actinocephalus herzogii
Actinocephalus heterotrichus
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Actinocephalus incanus
Actinocephalus ithyphyllus
Actinocephalus longifolius
Actinocephalus ochrocephalus
Actinocephalus polyanthus1
Actinocephalus ramosus
Actinocephalus rhizomatosus
Actinocephalus variabilis1
Paepalanthus macrocephalus
Actinocephalus rigidus
Actinocephalus robustus
Actinocephalus seytophyllus
Actinocephalus sp1
Actinocephalus sp2
Actinocephalus sp3
Actinocephalus stereophyllus
Actinocephalus trichopeplus
Actinocephalus variabilis2
Actinocephalus velutinus
Actinocephalus vividus
Paepalanthus camptophyllus
Paepalanthus acanthophyllus1
Paepalanthus amoenus
Paepalanthus chiquitensis
Paepalanthus erectifolius
Paepalanthus acanthophyllus2
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e Paepalanthus tricophyllus
Paepalanthus elongatus
Paepalanthus flaccidus
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tGm——— P aepalanthus disticophyllus2
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Paepalanthus exiguus1
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e Paepalanthus itambeensis
Paepalanthus almasensis

Paepalanthus aretioides
Paepalanthus canescens
Paepalanthus obconicus

Paepalanthus implicatus

Paepalanthus dasynema

Paepalanthus microphyllus

Paepalanthus reflexus

Paepalanthus scirpeus
Paepalanthus argenteus
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Paepalanthus tuberosus

Paepalanthus villosulus
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Paepalanthus albiceps

Paepalanthus eriophaeus
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rg_r Paepalanthus viridulus1

Paepalanthus sphaerocephalus

Paepalanthus viridulus2

Paepalanthus bonsai

Paepalanthus glaziovii

Paepalanthus macrocaulon

Paepalanthus neglectus

Paepalanthus polygonus

Paepalanthus regalis
J— Paepalanthus bifidus

TG — Paepalanthus fasciculatus
— Paepalanthus fraternus

T — Paepalanthus fulgidus

= Paepalanthus myocephalus
[ Comanthera nitida

Figura S1. Arvore do consenso de maioria (50%) da anélise de Maxima Parciménia (MP) da regio trnL-trnF.

|_: Comanthera aciphylla
Comanthera elegans

nameros acima dos ramos indicam valores de bootstrap.
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Actinocephalus aggregatus
Actinocephalus arenicola
Actinocephalus bongardii
Actinocephalus brachypus
Actinocephalus cabralensis
Actinocephalus ciliatus
Actinocephalus cipoensis
Actinocephalus robustus
Actinocephalus sp2
Actinocephalus compactus
Actinocephalus coutoensis
Actinocephalus deflexus
Actinocephalus delicatus
Actinocephalus diffusus
Actinocephalus divaric atus
Actinocephalus falzifalius
Actinocephalus geniculatus
Actinocephalus giuliettiae
Actinocephalus glareosus
Actinocephalus hergozii
Actinocephalus heterotrichus
Actinocephalus incanus
Actinocephalus ithyphyllus
Actinocephalus longifalius
Actinocephalus ochrocephalus
Actinocephalus pachyphyllus
Actinocephalus pohyanthust
Actinocephalus ramosus
Actinocephalus thizom atosus
Actinocephalus rigidus
Actinocephalus seytophyllus
Actinocephalus sp1
Actinocephalus sp3
Actinocephalus stereaphyllus
Actinocephalus tichopeplus
Actinocephalus variabilis1
Actinocephalus variabilis2
Actinocephalus velutinus
Actinocephalus vividus
Faepalanthus camptophyllus
Faepalanthus macrocephalus
Faepalanthus acanthophyllust
P aepalanthus chiquitensis
FPaepalanthus erectifolius
Faepalanthus extremensis

[cum Faepalanthus tricophyllus
Faepalanthus flaccidus
Faepalanthus almasensis
Faepalanthus amoenus
Faepalanthus vaginatus
Faepalanthus elongatus
Faepalanthus disticophyllus1
Faepalanthus eriozauloides
FPaepalanthus exiguus2
Faepalanthus leucocephalus
Faepalanthus scleranthus
Faepalanthus stannardiiz
Faepalanthus myocephalus
™ [ Paepalanthus albiceps
Paepalanthus argenteus
Faepalanthus canescens
Faepalanthus implicatus
Faepalanthus obeonicus
Faepalanthus dasynema
FPaepalanthus microphyllus
Faepalanthus eriophaeus
Faepalanthus itambeensis
Faepalanthus macrocaulan
Faepalanthus regalis
Paepalanthus neglectus
FPaepalanthus polygonus
Faepalanthus reflexus
Faepalanthus scirpaus
Faepalanthus sphaemcephalus
Faepalanthus tuberosus
Faepalanthus villosulus
Faepalanthus viridulus1
Faepalanthus bifidus
Faepalanthus fascicul atus
Comanthera aciphylla
Comanthera elegans
Comanthera nitida
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Figura S2. Arvore do consenso de maioria (50%) da analise de Maxima Parciménia (MP) da regidio psbA-trnH.
Os numeros acima dos ramos indicam valores de bootstrap.
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Actinocephalus aggregatus
Actinocephalus arenicala
Actinocephalus bangardii
Actinocephalus brachypus
Actinocephalus cabralensis
Actinocephalus ziliatus
Actinocephalus cipoensis
Actinocephalus rabustus
Actinocephalus sp2
Actinocephalus compactus
Actinocephalus coutoensis
Actinocephalus deflexus
Actinocephalus hezogii
Actinocephalus heterotrichus
Actinocephalus ochrocephalus
Actinocephalus sevtophyllus
Actinocephalus spd
Actinocephalus delicatus
Actinocephalus diffusus
Actinocephalus divaricatus
Actinocephalus faleifalius

B Actinocephalus geniculatus
Actinocephalus giulietias
Actinocephalus glareosus
Actinocephalus incanus
Actinocephalus ithyphyllus
Actinocephalus langifolius
Actinocephalus pachyphyllius
Actinocephalus pohranthus1
Actinocephalus ramosus
Actinocephalus thizomatosus
Actinocephalus variabilis1
FPazpalanthus macrocephalus
Actinocephalus rigidus
Actinocephalus sp3
Actinocephalus stereaphyllus
Actinocephalus trichopeplus
Actinocephalus variabilis2
Actinocephalus velutinus
Actinocephalus vividus
Faepalanthus camptaphyllus
Faepalanthus acanthophyllust
Faepalanthus chiquitensis
Faepalanthus erectifolius
Faepalanthus acanthophyllus2
Faepalanthus extremensis
Faepalanthus tricaphyllius
Faepalanthus amoenus
Faepalanthus waginatus
Faepalanthus elongatus
Faepalanthus flaccidus
Fazpalanthus polycladus
Faepalanthus disticaphyllus1
Faepalanthus disticophyllus2
Faerpalanthus eriozauloides
Faepalanthus exiguus1
Fazpalanthus exiguus2
Faepalanthus leucocephalus
Faepalanthus scleranthus
Faepalanthus stannardiiv
Faepalanthus stannardiiz
FPazpalanthus acanthalimon
Faepalanthus itambeenszis
Faepalanthus almasensis
Faepalanthus aretinides
Faepalanthus argenteus
Fazpalanthus nigrescens
Faerpalanthus canescens
Faepalanthus obeonicus
Faerpalanthus implicatus
Faepalanthus reflexus
Fazpalanthus scirpeus
Faerpalanthus dasynema
Faepalanthus microphyllus
Faepalanthus tuberosus
Faepalanthus villosulus
Faepalanthus albiceps
Faerpalanthus eriophasus
Faepalanthussphaerocephalus
Faepalanthus wiridulus1
Faepalanthus viridulus2
Faepalanthus bonsai
Faepalanthus glaziowii
Faepalanthus macrocaulon
Faepalanthus neglectus
—1 Fazpalanthus polygonus
Faepalanthus regalis
Faepalanthus fraternus
Faepalanthus fulgidus
Faepalanthus myocephalus
Faepalanthus bifidus
Faepalanthus faseiculatus
Comanthera nitida
Comanthera aciphylla
Comanthera elegans
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Figura S3. Arvore do consenso de maioria (50%) da andlise de Maxima Parciménia (MP) da regi&o cpDNA
combinada (trnL-trnF e psbA-trnH). Os nlimeros acima dos ramos indicam valores de bootstrap.
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Figura S4. Arvore do consenso de maioria (50%)

Actinocephalus aggregatus
Actinocephalus deflexus
Actinocephalus seytophyllus
Actinocephalustrichopeplus
Actinocephalus arenicola
Actinocephalus bongardii
Actinocephalus brachypusi
Actinocephalus cabralensis
Actinocephalus ciliatus1
Actinocephalus cipoensis
Actinocephalus compactus
Actinocephalus coutoensis
Actinocephalus delicatus
Actinocephalus diffusus
Actinocephalus divaricatus
Actinocephalus falcifolius1
Actinocephalus geniculatus
Actinocephalus giuliettiae
Actinocephalus glareosus1
Paepalanthus macrocephalus
Actinocephalus variabilis1
Actinocephalus herzogii
Actinocephalus heterotrichus
Actinocephalusincanus
Actinocephalus ithyphyllus
Actinocephalus longifolius
Actinocephalus ochrocephalus
Actinocephalus pachyphyllus
Actinocephalus polyanthus2
Actinocephalus polyanthus3
Actinocephalus ramosus1
Actinocephalus rhizomatosus
Actinocephalus rigidus
Actinocephalus robustus
Actinocephalus sp1
Actinocephalus sp2
Actinocephalus sp3
Actinocephalus stereophyllus
Actinocephalus variabilis2
Actinocephalus velutinus
Actinocephalus vividus
Paepalanthus acanthophyllus1
Paepalanthus amoenus1
Paepalanthus erectifolius
Paepalanthus acanthophyllus2
Paepalanthus chiquitensis
Paepalanthus polycladus
Paepalanthus almasensis
Paepalanthus elongatus
Paepalanthus vaginatus
Paepalanthus camptophyllus
Paepalanthus extremensis
Paepalanthus tricophyllus1
Paepalanthus flaccidus
Paepalanthus exiguus1
Paepalanthus exiguus2
Paepalanthus leucocephalus
Paepalanthus scleranthus1
Paepalanthus disticophyllus1
Paepalanthus disticophyllus2
Paepalanthus stannardii1
Paepalanthus stannardii2
Paepalanthus acantholimon
Paepalanthus albiceps
Paepalanthus eriophaeus
Paepalanthus sphaerocephalus
Paepalanthus aretioides
Paepalanthus fraternus
Paepalanthus fulgidus
Paepalanthus argenteus1
Paepalanthus nigrescens
Paepalanthus tuberosus
Paepalanthus villosulus
Paepalanthus bonsai
Paepalanthus glaziovii
Paepalanthus polygonus
Paepalanthus canescens
Paepalanthus dasynema
Paepalanthus implicatus
Paepalanthus obconius
Paepalanthus itambeensis
Paepalanthus macrocaulon
Paepalanthus neglectus
Paepalanthus regalis
Paepalanthus microphyllus
Paepalanthus reflexus
Paepalanthus myocephalus
Paepalanthus scirpeus
Paepalanthus viridulus1
Paepalanthus bifidus1
Paepalanthus fasciculatus
Comanthera elegans
Comanthera aciphylla
Comanthera nitida2

da analise de Maxima Parciménia (MP) da regido ITS.

nameros acima dos ramos indicam valores de bootstrap.
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