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RESUMO

Lonchocarpus Kunth (Leguminosae, Papilionoideae, Millettieae) é predominantemente
neotropical e inclui cerca de 150 espécies. Estudos considerando a sistemdtica de
Lonchocarpus sdo necessdrios, devido a sua classificagdo infragenérica que apresenta
problemas nomenclaturais e taxondmicos, correlacionados com a alta diversidade
morfoldgica de seus representantes. Ha controvérsias referentes ao nimero, ao nome € a
definicdo de suas séries, secOes e subgéneros, bem como a sua propria circunscri¢cao
genérica. Entre as se¢des de Lonchocarpus, L. sect. Laxiflori (Benth.) Taub. e L. sect.
Punctati (Benth.) Taub. sdo distintas morfologicamente das demais e t€ém distribui¢dao
geografica quase que restrita a América do Sul, sendo a revisdo taxondmica delas
fundamental para a delimitacdo de Lonchocarpus. Ainda neste contexto, a precisa
circunscri¢do do género s6 € possivel com o entendimento das relagcdes de Lonchocarpus
com géneros relacionados. Entre as poucas referéncias de estudos filogenéticos que incluem
espécies de Lonchocarpus, uma apresenta Lonchocarpus s. str. como monofilético se as
espécies sulamericanas da se¢do Punctati forem excluidas. Considerando os resultados
apresentados nos estudos filogenéticos e os problemas relacionados a circunscricdo e a
classificacao infragenérica de Lonchocarpus, esta tese teve como objetivos 1) estudar a
filogenia de Lonchocarpus, com o intuito de precisar sua circunscri¢do, bem como sua
origem, idade, diversificacdo geografica, e de elucidar suas relacdes com alguns géneros
cotribais, e 2) revisar Lonchocarpus sect. Punctati e L. sect. Laxiflori. O estudo filogenético
baseou-se em fragmentos seqiiéncias de macromoléculas derivadas do DNA do cloroplasto
(trnL-F e matK) e nuclear (ITS1+5.8S+ITS2), analisadas individualmente ou de maneira
combinadas entre si e com dados morfoldégicos, através dos métodos de parcimOnia e
bayesiano, enquanto que os estudos taxonOmicos revisionais fundamentaram-se nos
procedimentos taxondmicos tradicionais. No capitulo 1, que trata da filogenia e
biogeografia de Lonchocarpus e afins, as andlises cladisticas mostraram que Lonchocarpus
conforme atualmente circunscrito € parafilético e que em Lonchocarpus sensu lato trés
grandes clados podem ser reconhecidos: clado Laxiflori, clado Dahlstedtia e clado
Lonchocarpus s. str., sendo os dois primeiros predominantemente sulamericanos e o ultimo

principalmente mesoamericano. As espécies de Lonchocarpus sect. Punctati ficaram no



clado Dahlstedtia, enquanto que no clado Laxiflori também foram incluidas as espécies de
Bergeronia Micheli e Margaritolobium Harms. Com estes resultados, em adicdo a
consisténcia da delimitacio morfolégica, houve a necessidade de se propor o
reestabelecimento de Muellera L.f., género neotropical com apenas duas espécies antes de
sua sinonimizag¢do com Lonchocarpus, para incluir as espécies do clado Laxiflori, e a
ampliacdo da circunscri¢do de Dahlstedtia, para incluir as espécies até entdao subordinadas a
secdo Punctati. Na recircunscri¢do e revisdo do género Dahlstedtia Malme (capitulo 2)
foram reconhecidas 16 espécies incluindo as duas anteriormente aceitas e as 3 novas para a
ciéncia, e propostas 12 combinagdes novas e dois sindnimos novos. Dahlstedtia possui
distribui¢do neotropical, com centro de diversidade na porcao sudeste da América do Sul. O
estudo visando o restabelecimento e revisdo do género Muellera L.f. (capitulo 3) resultou
na sinonimizagdo de Lonchocarpus sect. Laxiflori e dos géneros Bergeronia e
Margaritolobium com Muellera, totalizando 26 espécies, das quais 10 novas. O género é
sulamericano, com duas espécies atingindo a América Central. Estdo sendo propostas seis
lectotipificacdes, 10 sinonimizac¢des e 17 combinagdes novas. Descricdes, ilustracoes,
comentdrios taxondmicos, mapas de distribui¢do geografica e chaves para identificagcdo das
espécies foram apresentadas. A andlise de datacao molecular revelou que Lonchocarpus s.s
originou-se a cerca de 8,7+0,05Ma na América Central, diferentemente dos clados
Dahlstedtia e Laxiflori que surgiram na América do Sul, em 6,3+0,05Ma e 8,0+0,09Ma,
respectivamente, € que ocorreu pelo menos trés eventos de migracdo deste género da

América Central para a do Sul e um tinico para o continente africano.



ABSTRACT

Lonchocarpus Kunth (Leguminosae, Papilionoidae, Millettiae) is predominantly
neotropical and it includes around 150 species. It is necessary to make studies of the
systematics of Lonchocarpus owing to its problematic nomenclatural and taxonomical
infrageneric classification, which is related to the great morphological diversity of its
representatives. There is a controversy over the number, the name, the definition of its
series, sections and subgenus, as well its generic circumscription. Among the sections of
Lonchocarpus, only L. sect. Laxiflori (Benth) Taub. and L. Sect. Punctati (Benth) Taub. are
morphologically distinct from the others. And their geographical distribution is mostly
restricted to South America. Hence, it is extremely important to perform a taxonomical
revision to delimit Lonchocarpus. Moreover, a precise circumscription of the genus is only
possible if one has an understanding of the relationship between Lonchocarpus and related
genera. Among the few references to phylogenetic studies which include species of
Lonchocarpus, one refers to Lonchocarpus s. str. as monophyletic if the South American
species of the section Punctati are excluded. Considering the resulted presents in the
phylogenetic studies, the problems related to circumscription and the infrageneric
classification of Lonchocarpus, this thesis aims at: 1) Studying the phylogeny of
Lonchocarpus in order to determine its exact circumscription, its age and origin, and its
geographic diversification, as well as elucidating its relationships with some cotribal
genera, and 2) at revising Lonchocarpus sect Punctati and L. sect Laxiflori. The
phylogenetic study was based on sequence fragments of macromolecules derived from the
DNA of the chloroplast (trnL-F AND matk) AND of nuclear (ITS1 + 5.85 + ITS2),
analyzed individually or combined among themselves (or with morphological data) using
the parsimony and bayesian methods, while the revisional taxonomic studies were based on
traditional taxonomic procedures. Chapter 1 deals with phylogeny and biogeography of
Lonchocarpus and allies. In this chapter the cladistic analysis shows that according to the
current circumscription Lonchocarpus is paraphyletic and that in Lonchocarpus sensu lato
three great clade can be recognized: clade Laxiflori, clade Dahlstedia and clade
Lochocarpus s. str., where the first two are predominantly southamerican and the last one is
mainly mesoamerican. The species of Lonchocarpus sect. Punctati remained in the clade

Dahlstedtia, while the species of Bergeronia Micheli and Margaritolobium Harms were



also included in the clade Laxiflori. Based on these results which support the consistency of
the morphological delimitation, it was necessary to propose the reestablishment of Muellera
L.f., a neotropical genus with only two species before its synonymization with
Lonchocarpus, in order to include the species of the clade Laxiflori. Furthermore, the
circumscription of Dahlstedtia was extended to include the species which were still
subordinated to the section Punctati. During the recircumscription and revision of the genus
Dabhlstedtia Malme (chapter 2), 16 species were recognized including the two species
which were previously accepted and 3 unknown species to science. Also, 12 new
combinations and 2 new synonyms were proposed. Dahlstedtia has a neotropical
distribution, with its diversity center in the southern region of South America. The study
intended for the reestablishment and revision of the genus Muellera L.f. (chapter 3) resulted
in the synonymization of Lonchocarpus sect. Laxiflori and of the genera Bergeronia and
Margaritolobium with Muellera, totalling 26 species (10 of them new). The genus is South
American, with two species reaching Central America. Six lectotypifications, ten
synonymizations and 17 new combinations are being proposed. Descriptions, illustrations,
taxonomic commentaries, maps of the geographic distribution and species identification
keys have been presented. The analysis of the molecular dating revealed that Lonchocarpus
s. str. originated in Central America around 8.7+ 0.05Ma. Unlike the clades Dahlstedia and
Laxiflori that appeared in South America in 6.3+ 0.05Ma and 8.0+ 0.09Ma, respectively.
The analysis also revealed that there have been at least three migrations of this genus from

Central America to South America, and only one to Africa.



INTRODUCAO GERAL

Leguminosae Adans., com aproximadamente 19.327 espécies, cerca de 727 gé€neros
e trés subfamilias (Caesalpinioideae, Mimosoideae e Papilionoideae), € a terceira maior e
uma das mais diversificadas familias de angiospermas (Lewis ef al. 2005). E cosmopolita e
seus representantes sdo importantes componentes ecoldgicos da maioria das formacgdes
vegetais do mundo (Lewis 1987) e exibem destacada importancia econdmica, como fonte
de alimentos, madeiras nobres, plantas ornamentais, meliferas, resiniferas e taniferas, além
da produgcdo de fibras, de Oleos essenciais e de compostos quimicos utilizados
farmaceuticamente (Duke 1981, Lewis 1987, Lewis & Owen 1989). No Brasil,
Leguminosae compreende mais de 2.100 espécies subordinadas a 188 géneros (Lima 2000).

Dentre as subfamilias de Leguminosae, Papilionoideae é a maior e mais derivada
com 28 tribos, 440 géneros e cerca de 13.800 espécies (Lewis et al. 2005). Embora seja
tradicional e considerada como monofilética, estudos filogenéticos recentes, baseados em
caracteres macromoleculares, apontam que a maior parte das tribos propostas para
Papilionoideae na obra de Polhill & Raven (1981), incluindo Millettieae (= Tephrosieae),
nao € monofilética (Pennington et al. 2000, Doyle et al. 2000, Lavin et al. 2001).

A tribo Millettieae Miq. é composta por cerca de 909 espécies e 45 géneros e tem
distribuicdo pantropical e subtropical (Schrire 20035), sendo a Africa e a Asia, com
aproximadamente 400 e 200 espécies, respectivamente, importantes centros de diversidade,
seguido das Américas, onde constam 170 espécies e 13 géneros, 10 dos quais endémicos. E
uma das tribos mais complexas de Leguminoseae do ponto de vista taxonomico (Hu 2000)
e seu entendimento é de grande valia para o conhecimento das relacOes entre as

leguminosas neotropicais e herbaceo-temperadas. A tribo exibe ampla diversidade



morfolégica, complexas classes de metabdlitos secunddrios e alta capacidade de nodulagao,
0 que permite a seus integrantes ocuparem distintas paisagens mundiais. Para Geesink
(1984) ndo existe um unico cardter que distinga Milletticae de outras tribos de
Papilionoideae, pois os caracteres que a “definem” podem ser encontrados em Dalbergieae,
Brongniarteae, Robinieae e Phaseoleae. Entre as caracteristicas freqiientes na maioria das
leguminosas milleti6ides estdo as flores com as pétalas da quilha unidas dorsalmente entre
si e lateralmente com as alas, o estandarte caloso ou apendiculado basalmente, o célice 4-
laciniado, o tubo estaminal pseudomonadelfo, os pseudorracemos usualmente ndo nodosos
ou agrupados em pseudopaniculas, os frutos indeiscentes, as sementes com aminoacidos
nao protéicos € o lenho com raios parenquimdticos multisseriados (Geesink 1981, 1984,
Lavin et al. 1998, Hu 2000).

Filogeneticamente Millettieae tem sido estudada (Geesink 1981, 1984, Lavin et al.
1998 Hu 2000, Hu et al. 2000, Hu et al. 2002, Wojciechowski et al. 2000, Kajita et al.
2001) e tem sido consenso que a tribo precisa ser adequadamente delimitada, por ser
polifilética e pelo seu relacionamento com as tribos Phaseoleae e Abreae (Schrire 2005),
(figura 1) e com membros do clado Hologalegina, que reine parte das tribos Galegeae,
Carmichaelieae, Cicereae, Hedysareae, Trifolieae e Vicieae, as quais constituem-se
predominantemente de tdxons herbaceos e possuem distribuicdo principal nas regides
temperadas. Ainda assim, Lavin er al. (1998), Hu (2000), Hu et al. (2000), Kajita et al.
2001 e Hu et al. (2002) destacaram a existéncia de um “nicleo”, designado de “nucleo
Millettieae” que constitui um clado subdividido em dois subclados: 1) um que inclui
Philenoptera Fenzl ex A.Rich., Fordia Hemsl. p. p. e Millettia Wight & Arn. p. p., cuja

sinapomorfia € a presenca do aminodcido ndo-protéico canavanina, € 2) outro sem



canavanina, constituido por 21 gé€neros, destacando-se Tephrosia Pers., Millettia Wight &
Arn., Derris Lour. e Lonchocarpus Kunth, por serem os maiores.

A histéria taxondmica de Millettieae corresponde basicamente a de seus maiores
géneros, Derris (55-60 spp.), Millettia (ca. 150), Lonchocarpus (ca. 140) e Tephrosia (ca.
350), os quais foram estabelecidos baseados na deiscéncia dos frutos ou presenca de ala na
margem superior dos mesmos e tém sido combinados ou segregados desde os seus
estabelecimentos (Geesink 1984). Estes géneros ja foram alocados em Dalbergieae
(Bentham 1860) ou Galegeae (Bentham 1865).

Entre os géneros neotropicais de Millettieae, Lonchocarpus ocupa uma posi¢do de
destaque, evidenciada especialmente por sua semelhanca morfolégica com outros géneros
neotropicais (ex. Bergeronia, Dahlstedtia, Deguelia, Margaritolobium e Muellera) ou
paleotropicais (ex. Derris, Millettia, Philenoptera, Tephrosia), fato decorrente da
considerdvel diversidade morfolégica de seus representantes. Lonchocarpus ¢é
predominantemente neotropical e inclui cerca de 150 espécies (Sousa 2009a), das quais
aproximadamente 100 sdo mesoamericanas. A composicdo do género também apresenta
discordancias entre os autores, por exemplo, Sousa (2009b) registrou 180 espécies, nimero
este aparentemente superestimado. Inclui plantas de habito arbustivo aarbdreo, folhas
alternas, disticas ou espiraladas, com foliolos opostos ou subopostos com ou sem
pontuacdes translicidas, flores em paniculas, pseudorracemos ou pseudopaniculas,
terminais ou axilares, androceu com 10 estames unidos em um tubo estaminal
pseudomonadelfo cujas margens sdo usualmente calosas na base e gineceu 1-10-ovulado,
além de frutos usualmente indeiscentes, alados e espessados ou ndao na por¢do superior

(Lewis 1987, Pittier 1917, Tozzi 1989).



Estudos considerando a sistemética de Lonchocarpus sdo necessarios. Informacoes
taxonOmicas, biogeograficas, ecoldgicas, descricoes de novas espécies e novas
combinacdes considerando Lonchocarpus sdo encontradas em Barroso (1964), Bentham
(1862), Burkart (1952, 1967), Ducke (1925, 1942, 1949), Hassler (1907), Hermann (1965),
Lemée (1952), Lewis (1987), Macbride (1943), Mattos (1988), Pittier (1944), Poppendieck
(1992), Reitz et al. (1978), Silva & Tozzi (2008a), Silva & Tozzi (2008b), Sousa (1986,
1990, 1992, 1999, 2005ab, 2009abc), Sousa & Soto (1989), Tozzi (1992, 1995), Tozzi &
Silva (2007), entre outros, os quais, indubitavelmente, contribuiram com o atual
conhecimento do género. Por outro lado, sua classificacdo infragenérica apresenta
problemas nomenclaturais e especialmente taxondmicos.

Os trabalhos de Bentham (1860), Taubert (1891), Pittier (1917), Geesink (1984) e
Tozzi (1989) constituem os mais importantes sobre a classificacdo do género. Bentham
(1860) propds a primeira classificacdo para Lonchocarpus reconhecendo sete séries
(Neuroscaphi, Densiflori, Eriophylli, Laxiflori, Punctati, Paniculati e Fasciculati), trés
secdes (Macrophylli, Acuminati e Obtusiflori) e 46 espécies, das quais 30 descritas como
novas. E importante evidenciar que as trés secdes reconhecidas foram incluidas na série
Densiflori, em discordancia com o nivel hierdrquico das categorias propostas no ICBN,
confome MacNeill er al. (2006). Taubert (1891) considerou as séries propostas por
Bentham (/. ¢.) como se¢des e ndo aceitou as secdes propostas por aquele autor.

Pittier (1917), em estudo de Lonchocarpus na América Central, subdividiu-o em
dois subgéneros: Eulonchocarpus Pittier e Neuroscapha Pittier, quatro séries:
Impressinervi, Planinervi, Pubiflori e Sericiflori, cinco se¢des: Punctati sensu Pittier,
Epunctati, Philenopteri (= Philenopetra p.p.), Spongopteri, Concavi Pittier e Carinati, e 41

espécies. Neste trabalho, embora Pittier (I. ¢.) tenha utilizado epitetos coincidentes com os



propostos por Bentham (1860), como Neuroscapha e Punctati, as circunscri¢cdes de seus
tdxons ndo o foram. Desta forma, a autoria de Lonchocarpus sect. Punctati ¢ (Benth.) Taub.
e o nome proposto por Pittier (1917) é um homodnimo posterior e ndo deve ser utilizado.
Adicionalmente, o autor sugeriu, que Lonchocarpus sect. Paniculati Benth. e L. sect.
Fasciculati Benth., secdes sulamericanas, deveriam ser elevadas ao nivel de subgénero
(procedimento nao formalizado taxonomicamente), e que L. sect. Laxiflori Benth., também
sulamericana, deveria ser incluida em “Eulonchocarpus”, mas ndo considerou as demais
secoes ja formalmente descritas: Densiflori, Eriophylli, Macrophylli, Acuminati e
Obtusifolii. Acrescenta-se que nesta classificacdo também ha inversdo da posicio
hierdrquica das secdes e séries.

Geesink (1984), baseando-se principalmente no hébito, distribui¢do geografica, tipo
de inflorescéncia e de frutos, sugeriu a subdivisdo de Lonchocarpus em trés géneros: a)
Lonchocarpus s. str. (= L. subg. Lonchocarpus incluindo Muellera, Terua e Willardia); b)
Deguelia Aubl. (= espécies americanas de Derris e Lonchocarpus sect. Fasciculati [=
subgénero Phacelanthus)) e, c) Philenoptera Fenzl. (=subgénero Paniculati).

Tozzi (1989) aceitou a base da proposta de Geesink (1984), reconhecendo
Lonchocarpus e Deguelia e, em revisdo sobre as 23 espécies de Lonchocarpus ocorrentes
no Brasil, prop0ds para o género dois subgéneros, Lonchocarpus e Punctati, e cinco secoes:
Laxiflori, Unguiflori, Pubiflori, Lonchocarpus e Densiflori. Neste trabalho, as categorias
Punctati e Unguiflori, propostas como novas, ndo foram posteriormente formalizadas
taxonomicamente. Assim, Punctati deve ser tratada no nivel seccional, como Lonchocarpus
sect. Punctati (Benth.) Taub..

As classificagdes infragenéricas de Lonchocarpus abordadas acima sdo sumarizadas

na tabela 1 e foram baseadas na presenca, densidade e tipos de indumento nos foliolos, na
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presenca de pontuacdes nos foliolos, no tipo de inflorescéncia, de calosidade ou apéndices
no estandarte, no desenvolvimento de unguiculas nas pétalas e no espessamento ou nao na
face superior do fruto. Posteriormente a estas classificagdes, Sousa (1992, 2009ab)
estabeleceu a secdes Willardia, Standleyi e Obtusifolii e melhor definiu as secdes
Lonchocarpus, Densiflori e Punctati (Sousa 2005ab, 2009a). Ressalta-se que para Sousa
(2009a) a secdo Punctati retine os Lonchocarpus com flores arranjadas em pseudorracemos
com eixo de 2% ordem formando um “Y” com os pedicelos florais diferentemente do
conceito de Tozzi (1989) que inclui nesta se¢do as espécies de Lonchocarpus com
inflorescéncias do tipo panicula.

As sec¢odes Laxiflori (incluindo as espécies do grupo “Unguiflori” e as anteriormente
subordinadas ao género Muellera) e Punctati de Lonchocarpus possuem morfologia
consideravelmente distinta das demais congenéricas. Lonchocarpus sect. Laxiflori inclui
cerca de 9 espécies com folhas alternas e disticas, pseudorracemos com flores geminadas
em eixo de 2* ordem nulo ou vestigial, enquanto que L. sect. Punctati reune cerca de 8
espécies cujas folhas sdo alternas e espiraladas com foliolos geralmente com pontuacdes
translicidas, flores em paniculas e frutos subalados na margem superior. As demais
espécies de Lonchocarpus distribuem-se nas demais secdes, que sdo predominantemente
mesoamericanas e que se diferenciam por caracteres relacionados especialmente aos
aspectos foliares (presenga ou auséncia de tricomas), da inflorescéncia (laxa ou congesta), e
dos frutos (presenca ou auséncia de espessamento na face superior dos frutos), embora
compartilhem as folhas alternas e disticas, os pseudorracemos com eixo de 2* ordem
formando um “Y” com os pedicelos florais, as flores com estandarte em geral
apendiculado, bicaloso basalmente e sericeo externamente e os frutos usualmente quilhados

na face superior.
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Pelo exposto, a revisdo taxondmica de Lonchocarpus sect. Laxiflori (Benth.) Taub.
e L. sect. Punctati (Benth.) Taub., que possuem caracteristicas morfoldgicas peculiares no
género e que tém distribuicdo geogrifica quase que restrita a América do Sul, é
fundamental para a delimitacdo de Lonchocarpus. Ainda neste contexto, a precisa
circunscri¢do do género s6 € possivel com o entendimento das relacdes de Lonchocarpus
com géneros relacionados.

Estudos filogenéticos considerando o género Lonchocarpus em sua totalidade ou
algumas de suas categorias infragenéricas sdo escassos. Porém, referéncias a filogenia do
mesmo sao encontradas nos trabalhos de Lavin et al. (1998), Hu et al. (2000), Hu et al.
(2002) e Wojciechowski et al. (2004), os quais em geral, apresentam uma baixa
amostragem (1-14 spp.) em geral mesoamericanas. Os trabalhos citados anteriormente
tratam sobre a filogenia de Leguminoseae e, ou da tribo Millettieae e ndo apresentam
suporte para se verificar o monofiletismo de Lonchocarpus frente a pequena amostragem
utilizada. Mesmo assim, entre os mesmos, o de Hu et al. (2002) apresenta Lonchocarpus s.s
como monofilético se seu conceito se resumir as espécies mesoamericanas, ou seja, se 0s
grupos sulamericanos marcados por inflorescéncias do tipo panicula de Lonchocarpus sect.
Punctati (Benth.) Taub. fossem excluidos.

Considerando os resultados apresentados nos estudos filogenéticos e os problemas
relacionados a circunscricdo de Lonchocarpus e a sua classificacdo infragenérica, esta tese
teve como objetivos:

1) estudar a filogenia de Lonchocarpus, com o intuito de precisar sua circunscri¢ao,
bem como sua origem, idade, diversificacdo geogréfica, e de elucidar suas relacdes

com alguns géneros cotribais, particularmente com o0s neotropicais Apurimacia,
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Deguelia, Dahsltedtia e Piscidia, e com os paleotropicais Derris, Philenoptera,
Millettia; e

2) revisar Lonchocarpus sect. Punctati e L. sect. Laxiflori, incluindo também as
espécies da secdo informal Unguiflori.

O estudo filogenético baseou-se em fragmentos seqii€éncias de macromoléculas
derivadas do DNA do cloroplasto (trnL-F e matK) e nuclear (ITS1+5.8S+I1TS2), analisadas
individualmente ou de maneira combinada entre si e com dados morfoldgicos, através dos
métodos de parcimdnia e bayesiano, enquanto que os estudos taxondmicos revisionais
fundamentaram-se nos procedimentos tradicionais da taxonomia vegetal.

Os resultados obtidos nas andlises cladisticas mostraram que Lonchocarpus
conforme atualmente circunscrito € parafilético e que, em Lonchocarpus sensu lato, trés
grandes clados podem ser reconhecidos: clado Laxiflori, clado Dahlstedia e clado
Lonchocarpus s. str., sendo os dois primeiros predominantemente sulamericanos e o ultimo
principalmente mesoamericano. As espécies de Lonchocarpus sect. Punctati ficaram no
clado Dahlstedia, enquanto que no clado Laxiflori também foram incluidas as espécies de
Bergeronia, Margaritolobium. Com estes resultados em adi¢cdo a consisténcia da
delimitacio morfolégica, houve a necessidade de se propor o reestabelecimento de
Muellera, nome taxonomicamente prioritario para incluir as espécies do clado Laxiflori, e
ampliacdo da circunscricdo de Dahlstedtia para incluir as espécies até entdo subordinadas a
secao Punctati.

Os resultados desta tese sao apresentados sobre a forma de capitulos, sendo eles:

L Filogenia e Dbiogeografia de Lonchocarpus s. [l (Leguminosae,

Papilionoideae, Millettieae) e afins;
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IL. Recircunscri¢ido e revisao do género Dahlstedtia Malme ((Leguminosae,
Papilionoideae, Millettieae); e
III.  Restabelecimento e revisio do género Muellera L.f. (Leguminosae,
Papilionoideae, Millettieae).
Com relacdo aos resultados nomenclaturais e de tipificacdo, esta tese ndo deve ser
considerada como uma publicacio efetiva e assim qualquer decisdo taxonOmica

apresentada ndo € vélida a ciéncia.
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Tabela 1. Sumério com as principais propostas de classificagdo para Lonhocarpus Kunth (Leguminosae, Papilionoideae, Millettieae). Os nomes

dos géneros estdo grafadas em negrito.

BENTHAM (1860)

TAUBERT (1891)

PITTIER (1917)

GEESINK (1984)

TOZZI (1989)

Lonchocarpus
Ser. Neuroscaphi Benth.

Ser. Densiflori Benth.

Sect. Macrophylli Benth.

Sect. Acuminati Benth.
Sect. Obtusifolii Benth.
Ser. Eriophylli Benth.
Ser. Laxiflori Benth.
Ser. Punctati Benth.
Ser. Fasciculati Benth.

Ser. Paniculati Benth.

Lonchocarpus

Sect. Neuroscaphi (Benth.) Taub.
Sect. Densiflori (Benth.) Taub.
Sect. Eriophylli (Benth.) Taub.
Sect. Laxiflori (Benth.) Taub.
Sect. Punctati (Benth.) Taub.
Sect. Paniculati (Benth.) Taub.

Sect. Fasciculati (Benth.) Taub.

Lonchocarpus

Subg. Neuroscapha (Benth.) Pittier

Ser. Pubiflori Pittier

Ser. Sericiflori Pittier
Sect. Concavi Pittier
Sect. Carinati Pittier

Subg. Eulonhocarpus

Ser. Impressinervi Pittier
Sect. Philenopteri Pittier
Sect. Spongopteri Pittier

Ser. Planinervi Pittier
Sect. Punctati Pittier

Sect. Epunctati Pittier

Sect. Laxiflori (Benth.) Taub.

Subg. Phacelanthus *

Subg. Paniculati *

Lonchocarpus s. str.

Philenoptera

Lonchocarpus s. str.

Subg. Lonchocarpus

Sect. Laxiflori (Benth.) Taub.
Sect. Unguiflori *

Sect. Pubiflori Pittier

Sect. Lonchocarpus

Sect. Densiflori (Benth.) Taub.

Subg. Punctati *

Deguelia

* Grupos propostos, mas nao publicados.
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CAPITULO I
FILOGENIA E BIOGEOGRAFIA DO GENERO LONCHOCARPUS
S. L.

(LEGUMINOSAE, PAPILIONOIDEAE, MILLETTIEAE) E AFINS

RESUMO - Lonchocarpus é o maior género da tribo Millettieae nos neotropicos, com
aproximadamente 150 espécies e apenas L. sericeus (Poir.) Kunth ex DC. alcangcando a
costa oeste africana. Sua taxonomia é complexa e tem chamado a atencdo pelos limites
morfoldgicos serem ténues entre este género e afins e até mesmo entre a maioria de suas
secoes. Inferéncias filogenéticas feitas para a tribo Millettieae t€ém apontado a necessidade
de esclarecer as relacdes evolutivas em suas maiores linhagens, especialmente aquelas que
compreendem a alianca Derris-Lonchocarpus. Neste sentido, uma andlise filogenética
molecular e morfolégica foi realizada com o objetivo de inferir a filogenia, a evolucdo e a
diversificagdo geogrifica de Lonchocarpus visando melhor determinar seus limites
infragenéricos e elucidar as relacdes deste com alguns gé€neros mais relacionados,
particularmente os neotropicais (Apurimacia, Deguelia, Dahsltedtia e Piscidia) e
paleotropicais (Derris, Philenoptera, Millettia). Para tanto, foram construidas matrizes
individuais para as regides ITS (131spp.), trnL-F (138) e matK (139), as quais foram
analisadas de maneira individual ou combinada através dos métodos de méxima parcimOnia
e inferéncia bayesiana. Nossos resultados mostraram que (1) em todas as andlises
Lonchocarpus, como atualmente circunscrito, € parafilético, com seus subgéneros (L. subg.
Lonchocarpus e L. subg. Densiflori) e se¢cdes também para- ou polifiléticos, execetuando-se
L. sect. Willardia que é monofilética; (2) em Lonchocarpus sensu lato, trés grandes clados
morfolégico-geograficos podem ser reconhecidos, aqui denominados clado Laxiflori, clado
Dahlstedia e clado Lonchocarpus s. str., sendo os dois primeiros predominantemente

sulamericanos e o ultimo principalmente mesoamericano; (3) alguns caracteres usados na
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defini¢do de Lonchocarpus e de suas se¢des sdo homopldsticos, ao passo que outros ainda
ndo investigados até este trabalho emergiram como potenciais sinapomorfias; (4)
Lonchocarpus s. str. é monofilético. Apurimacia, Deguelia, Philenoptera e Piscidia sdo
aqui referidos como monofiléticos pela primeira vez; o polifiletismo de Millettia e o
monofiletismo de Tephrosia sao confirmados. Apoiado nos resultados de nossas andlises,
especialmente aquelas relativas ao clado Lonhcocarpus sensu lato, € aqui proposto seu
desmembramento em trés géneros distintos: (a) Muellera, que serd restabelecido, (b)
Dabhlstedtia que terd sua circunscri¢do ampliada e (c¢) Lonchocarpus, o qual passard a
englobar apenas as espécies com pseudorracemos com eixos de 2* ordem formando “Y”
com os pedicelos florais. A andlise de datacdo molecular revelou que a) Lonchocarpus s.
str. originou-se a cerca de 8,7+0,05Ma na América Central, diferentemente dos clados
Dahlstedia e Laxiflori que surgiram em 6,3+0,05Ma e 8,0+0,09Ma respectivamente, ambos
na América do Sul, e b) ocorreu pelo menos trés eventos de migracdo deste género da

América Central para a do Sul, e um Unico para o continente africano, este tltimo explicado

pela dispersdo a longa distancia via corrente maritima.
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CHAPTER

PHYLOGENY AND BIOGEOGRAPHY OF THE GENUS

LONCHOCARPUS S. L. LEGUMINOSAE, PAPILIONOIDEAE,

MILLETTIEAE) AND RELATED GENERA

ABSTRACT - Lonchocarpus, in its traditional sense, is the largest genus of tribe Milletticae
in the Neotropics, comprising approximately 150 species, with only L. sericeus (Poir.)
Kunth ex DC. extending to the coast of West Africa. The taxonomy of the genus is complex
and attention has been drawn to the tenuous morphological delimitation between the genus
and its close relatives, as well as between the main sections within it. Phylogenetic studies
of the tribe Milletticae have highlighted the necessity to clarify the evolutionary
relationships between the main lineages, especially those that comprise the Derris-
Lonchocarpus alliance. In this context, a molecular and morphological phylogenetic
analysis was undertaken which aimed to better understand the phylogeny, evolution, and
geographical distribution of Lonchocarpus, to determine its infrageneric limits and to
elucidate the relationship of the genus to those most closely related genera, particularly
those of the Neotropics (Apurimacia, Deguelia, Dahlstedtia and Piscidia) and Paleotropics
(Derris, Philenoptera and Millettia). Towards these goals, individual matrices were
constructed for the ITS region (131 species), trnL-F region (138 spp.) and matK region
(139 spp.) and each was analysed individually and in combination using parsimony and
Bayesian methods. Our results show that: 1) in all the analyses, Lonchocarpus in its
traditional circumscription is paraphyletic and its subgenera (L. subg. Lonchocarpus and L.
subg. Densiflori) and sections are also paraphyletic or polyphyletic with the exception of L.
sect. Willardia which is monophyletic; 2) in Lonchocarpus sensu lato, three large
morphological-geographical clades can be recognised, here referred to as the Laxiflori
clade, the Dahlstedtia clade and the Lonchocarpus sensu stricto clade, with the first two
being predominantly South American and the third principally Mesoamerican; 3) some of

the characters used in the definition of Lonchocarpus and its sections are homoplastic,
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whereas others not investigated prior to this study are shown to be potential
synapomorphies; 4) Lonchocarpus sensu stricto is monophyletic. Apurimacia, Deguelia,
Philenoptera and Piscidia are here referred to as monophyletic for the first time; the
polyphyly of Millettia and the monophyly of Tephrosia are confirmed. Supporting the
results of our analyses, especially those relating to the Lonchocarpus sensu lato clade, we
here propose segregation of the genus into three separate genera: a) Muellera to be re-
established as a distinct genus, b) Dahlstedtia to have an amplified circumscription, and c)
Lonchocarpus now to comprise only those species with pseudoracemes that have their
second order axes with two flowers at the apex of a single pedicel, traditionally referred to
as the “biflorous group”. Analysis of the molecular data reveals that a) Lonchocarpus sensu
stricto originated about 8.7+0.05Ma in Central America, in contrast to the Dahlstedtia and
Laxiflori clades that both arose in South America, 6.3+0.05Ma and 8.0+0.09Ma
respectively, b) at least three migration events of Lonchocarpus have occurred from Central
to South America, and one to Africa, the latter best explained by long distance dispersal by

water across the Atlantic Sea.
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INTRODUCAO

Lonchocarpus s. . com aproximadamente 150 espécies (Sousa 2009a) é o maior
género neotropical de Millettieae e se destaca pela diversidade floral e de frutos que
apresenta, de habitats que ocupa e pela complexa taxonomia. Possui distribuicdo
predominantemente americana, com apenas L. sericeus (Poir.) Kunth ex DC. alcancando
toda extensdo da costa oeste africana. No entanto, na regido Neotropical a biogeografia do
género apresenta questdes interessantes, uma vez que aproximadamente 100 de suas
espécies sdo mesoamericanas e sulmexicanas, enquanto as demais sdo sulamericanas.

A historia do género Lonchocarpus revela a complexidade de sua taxonomia e de
sua circusncricdo em relagdo a géneros afins. Possui considerdvel relagdo morfoldgica
(floral e de formas de vida) com Deguelia Aubl. e Philenoptera Fenzl. ex A.Rich. (Geesink
1984), taxons j4 inclusos em sua circunscri¢do (Bentham 1860, 1865); com Derris Lour.,
género com o qual ja foi unido (Macbride 1943); com Muellera L.f., que atualmente ¢ um
dos seus sinonimos (Tozzi 1989, Fortunato & Palese 1997), e ainda, com os géneros
milletidides neotropicais Bergeronia Micheli, Dahlstedtia Malme, Margaritolobium
Harms) e os paleotropicais Millettia Wight & Arn e Tephrosia Pers. Mesmo assim,
Lonchocarpus pode ser reconhecido por incluir espécies usualmente arboreas, de folhas
alterno-disticas ou espiraladas, com foliolos opostos ou subopostos, peliicido-punctados ou
ndo, com flores em paniculas, pseudorracemos ou pseudopaniculas, terminais ou axilares,
androceu com 10 estames unidos em um tubo estaminal pseudomonadelfo, com ou sem
margens calosas na base, gineceu 1-10-ovulado e frutos em sua maioria indeiscentes e

alados ou quilhados ou ndo na face superior (Geesink 1984, Pittier 1917, Tozzi 1989).
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Lonchocarpus foi descrito por Kunth (1823) e teve sua taxonomia considerada
especialmente por Bentham (1860) e por Pittier (1917). Bentham (1860) o subdividiu em
sete séries (Neoroscaphi, Densiflori, Eriophylli, Laxiflori, Punctati, Paniculati e
Fasciculati), trés secdes (Macrophylli, Acuminati e Obtusifolii) e 46 espécies. Pittier (1917)
o subdividiu em dois subgéneros: “Eulonchocarpus” e Neuroscapha, quatro séries
(Impressinervi, Planinervi, Pubiflori e Sericiflori) e cinco se¢des (Punctati, Epunctati,
Philenopteri [= Philenopetra p.p.], Spongopteri, Concavi e Carinati) reconhecendo 41
espécies.

Taubert (1891), Geesink (1984) e Tozzi (1989) também se referiram a organizagdo
infragenérica de Lonchocarpus. Taubert (1891) apenas elevou as séries propostas por
Bentham (1860) ao nivel de se¢Oes, ndo considerando as se¢des propostas por esse autor.
Geesink (1984) apresentou uma circunscri¢do mais restrita para Lonchocarpus (= L. subg.
Lonchocarpus, incluindo Muellera L.f., Terua Standl. & Herm. e Willardia), propds o
restabelecimento dos géneros, Deguelia (= espécies americanas de Derris mais
Lonchocarpus subg. Phacelanthus [= sect. Fasciculati]) e Philenoptera (= L. subg.
Paniculati), mas nao discorreu nada sobre a composi¢cdo nem sobre os niveis infragenéricos
de Lonchocarpus. Tozzi (1989) sugeriu, mas ndo publicou efetivamente, a subdivisdo de
Lonchocarpus em dois subgéneros, subg. Lonchocarpus e subg. Punctati, este ultimo
resultante, em parte, do ranqueamento da secdo Punctati (Benth.) Taub. Além desses
trabalhos merece destaque os estudos de Sousa (1992, 2009abc) e de Palomino & Sousa
(2000) por trazerem tdxons (espécies e se¢des) com limites mais claros para Lonchocarpus.
Dada as diferentes circunscrigdes adotadas para o gé€nero, para efeito de apresentagcdo, no
presente trabalho serd adotado o conceito de Geesink (1984) por corresponder a

circunscri¢do atualmente adotada de Lonchocarpus, sendo a partir daqui referido como
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Lonchocarpus s. 1. O resumo das principais propostas de classificacdo para Lonchocarpus
encontra-se na tabela 1.

Estudos filogenéticos sobre Lonchocarpus inexistem, entretanto, o género aparece
nos estudos filogenéticos de Lavin et al. (1998), Wojciechowski et al. (2004), Hu (2000a,
b), Hu et al. (2002), os dois primeiros tratando de Leguminosae e os dois ultimos sobre
Millettieae. Todavia, o género foi subamostrado nesses estudos (até 13 espécies). Além
disso, sua relagdo com demais gé€neros cotribais ndo foi esclarecida uma vez que os
trabalhos anteriores ndo amostraram ou subamostraram géneros com histéria taxondmica
relacionada a de Lonchocarpus como Deguelia (ndao amostrado nos estudos acima),
Philenoptera e Derris, subamostrados. Mesmo assim, Hu et al. (2002) admitiram
Lonchocarpus como parafilético, mas que poderia se tornar monofilético se restrito apenas
aos tdxons mesoamericanos, marcados pelos pseudorracemos com eixo de 2* ordem em
diade ou se os membros sulamericanos da se¢do Punctati (Benth.) Taub., em seu trabalho,
representados por L. subglaucescens Mart. ex Benth.e L. muehlbergianus Hassl. fossem
excluidos do género.

O presente trabalho objetivou, entdo, investigar a filogenia de Lonchocarpus e
géneros relacionados e, a partir de hipoteses filogenéticas, responder as seguintes questoes:
(a) Lonchocarpus € monofilético se sua circunscricdo se restringir as espécies marcadas
pelos pseudorracemos com eixos de 2° ordem formando um “Y” com os pedicelos florais?;
b) Qual o posicionamento taxondmico das sec¢des Punctati (Benth.)Taub. e Laxiflori
(Benth.) Taub.?; ¢) como ocorreu a evolucdo de caracteres morfolégicos diagndsticos em
Lonchcarpus e grupos relacionados?; c¢) pela maior diversidade de espécies de
Lonchocarpus ser mesoamericana, seria a América Central seu provavel centro de origem?

N

d) onde se deu a diversificacdo de Lonchocarpus e como alcangcou a costa ocidental
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equatorial africana? e) Qual a relacdo de Lonchocarpus com os géneros Deguelia, Derris e

Philenoptera.
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Tabela 1. Sumario com as principais propostas de classificacdo para Lonchocarpus Kunth. As categorias genéricas estdo grafadas em negrito.

BENTHAM (1860)

TAUBERT (1891)

PITTIER (1917)

GEESINK (1984) TOZZI (1989)

Lonchocarpus
Ser. Neuroscaphi Benth.

Ser. Densiflori Benth.

Sect. Macrophylli Benth.

Sect. Acuminati Benth.
Sect. Obtusifolii Benth.
Ser. Eriophylli Benth.
Ser. Laxiflori Benth.
Ser. Punctati Benth.
Ser. Fasciculati Benth.

Ser. Paniculati Benth.

Lonchocarpus

Sect. Neuroscaphi (Benth.) Taub.
Sect. Densiflori (Benth.) Taub.
Sect. Eriophylli (Benth.) Taub.
Sect. Laxiflori (Benth.) Taub.
Sect. Punctati (Benth.) Taub.
Sect. Paniculati (Benth.) Taub.

Sect. Fasciculati (Benth.) Taub.

Lonchocarpus
Subg. Neuroscapha (Benth.) Pittier
Ser. Pubiflori Pittier
Ser. Sericiflori Pittier
Sect. Concavi Pittier
Sect. Carinati Pittier
Subg. Eulonhocarpus
Ser. Impressinervi Pittier
Sect. Philenopteri Pittier
Sect. Spongopteri Pittier
Ser. Planinervi Pittier
Sect. Punctati Pittier
Sect. Epunctati Pittier
Sect. Laxiflori (Benth.) Taub.
Subg. Phacelanthus *

Subg. Paniculati *

Lonchocarpus s s. Lonchocarpus s. str.

Deguelia Subg. Lonchocarpus
Philenoptera Sect. Laxiflori (Benth.) Taub.
Sect. Unguiflori *

Sect. Pubiflori Pittier

Sect. Lonchocarpus

Sect. Densiflori (Benth.) Taub.

Subg. Punctati *

Deguelia

* Grupos propostos, mas ndo publicados.
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MATERIAL E METODOS

Amostragem dos taxons e escolha do grupo externo: amostrou-se 175 espécies das
quais, 112 representam todas as secdes de Lonchocarpus. As demais espécies (63)
pertencem aos géneros Abrus (tribo Abreae), Apurimacia, Bergeronia, Dahlstedtia,
Deguelia, Derris, Hesperothamnus,  Margaritolobium,  Millettia,  Platycyamus,
Philenoptera, Piscidia e Tephrosia (tribo Millettieae), aqui tratadas como grupo externo
por terem sido relacionados a Lonchocarpus quer nas classificacdes taxondmicas cldssicas
(Bentham 1860, Pittier 1917), quer em trabalhos de inferéncias filogenéticas (Hu 2000, Hu
et al. 2000b, 2002; Wojciechowski et al. 2004; Lavin et al. 1998).

Este estudo € o primeiro a incluir uma grande amostragem de espécies de
Lonchocarpus (115), Deguelia (15), Philenoptera (7) e Piscidia (5), todas as espécies de
Bergeronia, Margaritolobium e Apurimacia, o que nos permite estabelecer com alto grau
de precisdao algumas relacdes filogenéticas em Lonchocarpus e entre este e demais
relacionados amostrados. Materiais testemunha e acessos do Genbank utilizados nas

analises sdo encontrados na tabela 2.

Extracao, amplificacio e seqiienciamento de DNA: O DNA foi extraido a partir de
folhas frescas estocadas em silica gel ou de material herborizado, conforme Doyle & Doyle
(1987), com modifica¢des. Foram utilizadas duas regides do DNA plastidial (matK e trnL-
F) e uma do DNA nuclear (ITS1+ 5.8S + ITS2). A regido do matK foi amplificada e
seqiienciada por meio dos primers matK3F e matK1R numa reagdo de S0uL (30,6uL H,O
ultrapura deionizada, 4uL buffer, 3uL. MgCl, (50mM), 2uL (2,5mM) dNTPs, 4uL de cada

primer (5pM), 0,4uL. (1 unidade) de Taq polymerase, e 2uLlL. de DNA ) através de um
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programa com 7 passos: 95°C de desnaturag@o por 3 min; 94°C de desnaturag@o por 1 min;
50°C para anelamento por 1 min; 72°C de extens@o por 1 min; 30 ciclos voltando para o
passo 2; 72°C de extensdo por 6 min; 15°C constantes consistindo de 31 ciclos. A regidao
trnL-F (Tabelert et al. 1991) foi amplificada e sequenciada através do intron trnL
(trnLS’UAAF [Tab C] e 3’trnLVAR [Tab D] e do espagador intergénico trnL-trn-F
(5'trnF“** [Tab F] e 3’trnL"**R [Tab E]), em 50uL (30,6uL H20, 4uL buffer, 3uL MgCl,
(50mM), 2uL (2,5mM) dNTPs, 4uL de cada primer (5pM) 0,4uL (1 unidade) de Taq
polymerase, 2ul. de DNA) através de um programa composto de 33 ciclos: 94°C de
desnaturagd@o por 1 min, 57°C para anelamento por 45 s, e 72°C de extensdo for 1:20 min.
A regido do ITS foi amplificada e seqiienciada através dos primers 17SE e 26SE (Sun et al.
1994) e também constou de uma reacdo de SOuL (28,6uL H,O ultrapura deionizada, 4uL.
buffer, 3uL. MgCl, (5S0mM), 2uL (2,5mM) dNTPs, 1uL DMSO, 1uL de Albumina bovina,
4uL de cada primer (5pM), 0,4 uL (1 unidade) de Taq polymerase e 2 uL. de DNA) em um
programa de 11 ciclos baseado na estratégia touchdown: 94°C de desnaturacdo por 3 min;
94°C de desnaturag@o por 1 min; menos 1°C por ciclo a partir de 65°C; 72°C de extensdo
por 1 min; 15 ciclos voltando para o passo 2; 94°C de desnaturacdo por 1 min; 50°C para
anelamento por 1 min; 72°C de extensdo por 4 min; 21 ciclos voltando para o passo 2; 72°C
for 1 min e 15°C constante ao final da reacdo.

Todas as regides tiveram seus primers amplificados em ambas as diregdes, seus
produtos de PCR purificados através do QIAquick (Qiagen, Inc.) colunas, seguindo o
protocolo do fabricante e foram seqiienciadas em um seqiienciador automético PE

Biosystems, Inc. 377.
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Tratamento das sequéncias e analises filogenéticas: As seqiiéncias foram editadas nos
programas Chromas Lite 2.01 (http://www.technelysium.com.au) e SeqMan (Lasergene,
Madison, WI, USA), respectivamente, e alinhadas no programa Clustal W contido no
programa MEGA4 (Tamura et al. 2007) sendo seu resultado corrigido manualmente pelo
programa Mesquite (Maddison & Maddison 2009).

Dois tipos de anélises foram realizados, mdxima parcimdnia e inferéncia bayesiana.
As andlises de maxima parcimoOnia foram feitas individualmente para cada regidao (ITS,
matK e trnL-F ) ou de forma combinada (ITS + trnl-F) e (matK + trnL-F + ITS), através
do Paup version 4.0b10 (Swofford 2002), seguindo o critério de Fitch (1971). Para a anélise
de MP fez-se uma busca heuristica com 2000 replicacdes aleatorias, através do algoritmo
Tree-Bissection-Reconnection swapping (TBR) salvando-se até 15 drvores por replicagao,
as quais foram usadas para uma segunda busca usando 0s mesmos parametros,
estabelecendo o limite médximo de 5.000 arvores. O suporte interno dos clados foram
acessados por meio 2.000 pseudo-réplicas de bootstrap (BT) (Felsenstein 1985) via adi¢ao
aleatéria de tdxons e TBR como algoritmo de busca, retendo 15 drvores para cada
replicagio.

A andlise Bayesiana foi realizada para os dados combinados de ITS + trnL-F porque
havia um maior nimero de tidxons compartilhados nessas duas regides. A andlise foi
conduzida no MrBayes (Huelsenbeck & Ronquist 2003) via o modelo GTR+I+T,
previamente selecionado no MrModelTest 2.2 (Nylander 2004) pelo teste Akaike (op¢do
AIC). Foram realizadas duas corridas simultaneas de quatro cadeias cada, sendo uma fria e
trés quentes, por 10" geracdes, sendo as drvores e os parimetros de verossimilhanca
amostrados a cada 10° geracdes. As drvores do estdgio de burn-in (até 1.730.000 geracdes)

foram excluidas e as arvores restantes foram utilizadas para calcular a drvore de consenso
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da regra de maioria, sendo as frequéncias dos clados consideradas como estimativas de
probabilidade posterior (PP).

Os dados de ITS foram utilizados também para uma andlise de datagdo por
apresentar uma amostragem adequada de espécies de Lonchocarpus e apresentar maior
nimero de caracteres informativos. A calibragem dos nés foi feita com base nos resultados
de datacdo obtidos por Lavin et al. (2005) para os nés 59-61 (tabela 3). As anélises foram
realizadas no Beast v.1.5.3 (Drummond & Rambaut 2007) usando uma abordagem de
relogio molecular relaxado (uncorrelated relaxed molecular clock) assumindo o modelo
GTR+I+I" como modelo de substitui¢cdo de nucleotideos. Foram realizada sete corridas de
10" geracdes cada, amostrando a cada 10° geragdes. Os resultados foram avaliados no
Tracer v. 1.5 (Rambaut & Drummond 2003), verificando-se que o tamanho estimado da
amostra (ESS) fo1i superior a 200 para todos os pardmetros analisados. As drvores foram
combinadas no LogCombiner v. v.1.4.8 (Drummond & Rambaut 2007) com exclusdo do
estagio de burn-in e reteng@o de 500 ultimas arvores da fase de estacionalidade. A drvore de
maxima credibilidade, com anotac¢do das probabilidades posteriores e das idades médias e
taxas de substui¢do com respectivos desvios padrdes foi calculada no TreeAnnotator v.1.4.8
(Drummond & Rambaut 2007).

A evolugdo de 21 caracteres morfoldgicos (tabela 4) foi estudada através de sua
otimiza¢do em uma das 2000 arvores mais parcimoniosas resultante da andlise combinada
das regides ITS + trnL-F, usando o programa Mesquite (Maddison & Maddison, 2009) e

otimizacdo Acctran.



Tabela 2. Material testemunha dos espécimes de Lonchocarpus s.l. e demais tdxons e nimeros dos acessos obtidos do GenbanK

TAXONS VOUCHER ORIGEM ACESSO
GEOGRAFICA GENBANK
ITS
TRIBO ABREAE
Abrus precatorius L. M.J. Silva 1085 (UEC) Brasil, Rio de Janeiro
TRIBO MILLETTIEAE
Apurimacia boliviana (Britton) Lavin J. Hudson 1099 (K) Peru,Cajamarca
Apurimacia michellii Harms J.R.I. Wood et al. 18729 (K) Bolivia, Cochabamba
Bergeronia sericea Micheli E. M. Zardini 44141 (G) Paraguai, Dpto. Central
Dahlstedtia pentaphylla (Taub.) Burkart M.J. Silva 946 (UEC) Brasil, Sdo Paulo
Dahlstedtia pinnata (Benth.) Malme M.J. Silva 829 (UEC) Brasil, Rio de Janeiro
Deguelia amazonica Killip H.S. Irwin et al. 55486 (FHO) Brasil, Amazonas
Deguelia angulata (Ducke) A.M.G.Azevedo G.T. Prance et al. 5903 (P) Brasil, Rondonia
Deguelia costata (Benth.) AM.G.Azevedo P.H. Melo et al. 548 (HBCB) Brasil, Minas Gerais
Deguelia dasycalix (Harms) A.M.G.Azevedo R.M. Harley 21253 (CEPEC) Brasil, Bahia
Deguelia densiflora (Benth.)A.M.G.Azevedo E.S. Silva & J. Lima R5815 (K) Brasil, Amazonas
Deguelia hatschbachii AM.G.Azevedo M.J. Silva 1286 (UEC) Brasil, Rio de Janeiro
Deguelia longeracemosa (Benth.) M.J. Silva 1285 (UEC) Brasil, Minas Gerais
AM.G.Azevedo
Deguelia martynii (A.C.Smith)A.M.G.Azevedo  J.A. Ratter et al. 6193 (K) Brasil, Roraima
Deguelia negrensis (Benth.) Taub. C.A. Cid. et al. 1424 (INPA) Brasil, Para
Deguelia nitidula (Benth.) A.M.G.Azevedo M.J. Silva 1230 (UEC) Brasil, Sdo Paulo
Deguelia picta (Pittier)A.M.G.Azevedo L. Cdrdenas & M. Peiia 3597 (VEN) Venezuela, Ezequiel
Zamora
Deguelia rariflora (Benth.) A.M.G.Azevedo J.Lowe 4283 (FHO) Brasil, Para
Deguelia rufescens (Benth.) AM.G.Azevedo G.T. Prance etal. 15573 (NY) Brasil, Amazonas
Deguelia scandens Aubl. G.T. Prance et al. 10187 (K) Brasil, Roraima
Deguelia spruceana (Benth.) A.M.G.Azevedo L.R,Marinho & A.Camardo 1282 Brasil, Para
(INPA)
Deguelia utilis (A.C.Sm.) AM.G. Azevedo M.J. Silva 1001 (UEC) Brasil, Rio de Janeiro
Derris caudatilimba F.C.How AF467045

Derris fordii Oliv.

Derris involuta Sprague

Derris trifoliata Lour.

Hesperopthamnus penthaphyllus (Harms) Harms
Lonchocarpus acuminatus (Schlecht.) M. Sousa

Lonchocarpus andrieuxii M.Sousa

Lonchocarpus araripensis Benth.
Lonchocarpus agyrotrichus Harns

Lonchocarpus atropurpureus Benth.

J. F. Maxwell 96-752, (CAS)
A.R. Bean 18104 (K)

John H.Beamam et al. 9730 (CAS)
R.Torres & M. L. Torres 692 (K)
M.Sousa 3324 (MICH)

M.Sousa & G. Andrade 13269
(UEC)

M.J.Silva et al. 1202 (UEC)

M. Sousa 13270 (MEXU)
William A. Haber & E. Bello 60
(MO)

China, Hainan
Austrilia, Queensland
Malisia, Bornéo
México, Oaxaca
México, Vera Cruz

México, Puebla

Brasil, Bahia
México, Xicatlacotla

Costa Rica, Puntarenas
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Tabela 2. Continuacdo .....

TAXONS

VOUCHER

ORIGEM
GEOGRAFICA

ACESSO
GENBANK
ITS

Lonchocarpus bahianus AM. G. Azevedo

Lonchocarpus balsensis M. Sousa

Lonchocarpus benthamianus Pittier

Lonchocarpus calcaratus Harms

Lonchocarpus campestris Mart. ex Benth.
Lonchocarpus castaneifolius M J. Silva & A.M.G.
Azevedo

Lonchocarpus castilloi Standl.

Lonchocarpus caudatus Pittier

Lonchocarpus chiangii M. Sousa

Lonchocarpus chiricanus Pittier

Lonchocarpus comitensis Pittier
Lonchocarpus confertiflorus Benth.
Lonchocarpus costaricensis (J.D.Smith) Pittier
Lonchocarpus crassispermus Poppendieck

Lonchocarpus cruentus Lundell

Lonchocarpus cultratus (Vell.)H.C.Lima &
A.M.G.Azevedo
Lonchocarpus denudatus Benth.

Lonchocarpus dipteroneurus Pittier

Lonchocarpus emarginatus Pittier
Lonchocarpus epigaeus M.Sousa
Lonchocarpus eriocarinalis Micheli
Lonchocarpus eriophyllus Benth.
Lonchocarpus filipes Benth.

Lonchocarpus fendleri Benth.

Lonchocarpus ferrugineus M.Sousa

Lonchocarpus fluvialis (Lindm.) Gémez-Sosa
Lonchocarpus glaziovii Taub.

Lonchocarpus grandiflorus AM.G.Azevedo
Lonchocarpus grazielae M.J. Silva & A.M.G. Azevedo

G.P. dos Cavalos 1075 (ALCB)

Hughes, C.E 1302 (FHO)

Steven R.Hill Box 25805 (NY)

William Haber & Erick Bello 6873
®)

M.J. Silva 828 (UEC)

G. Hatschbach 44148 (MBM)

Macqueen DJ. 470, (FHO)
M.J. Germdn 177 (UEC)
Willian, A. H. & Eric Bello 1626

J. Aranda et al. 2263 (NY)

Hughes CE 418 (FHO)
Pennington T.D et al. 12367 (K)
Joaquin Sdnchez 534 (K)
Carlos Blanco 382 (MO)

E. Martinez S. 16519 (UEC)

M.J. Silva 980 (UEC)

R. Spruce 357 (K)
H. Pittier 12447 (US)

Irma Trejo et al. 2715 (UEC)

F. Medrano et al. 6114

Rogers Mcvaugh 20812 (NY)
C.S. Nunez & E. M. Martinez 3965
M.J. Silva 822 (UEC)

L. Cardenas & F. F. Leon 3383
(VEN)

Nelson Zamora et al. 2538 (NY)
A. Fuentes 798 (LPB)

M.J. Silva 1077 (UEC)

M.J. Silva 1084 (UEC)

M.J. Silva & R. Camargo 955

Brasil, Bahia

México, Oaxaca

Repiiblica Dominicana,
Saint Joseph Parish

Costa Rica, Monteverde

Brasil, Minas Gerais

Brasil, Bahia

México

Costa Rica, Puntarenas

Panamd, Prov. Veraguas

Honduras, La Cruz
Peru, San Martinr
Costa Rica
Venezuela, Bolivar

México, Oaxaca

Brasil, Espirito Santo

Brasil, Para

Venezuela

Meéxico, Baja
México, Guerrero
México, Jalisco
México, Guerrero
Brasil, Rio de Janeiro

Venezuela, Guanacara

Costa Rica, Alajuela
Bolivia, Santa Cruz
Brasil, Rio de Janeiro
Brasil, Rio de Janeiro

Brasil, Santa Catarina
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Tabela 2. Continuacdo...

TAXONS

VOUCHER

ORIGEM
GEOGRAFICA

ACESSO
GENBANK
ITS

Lonchocarpus guatemalensis Benth.

Lonchocarpus hedyosmus Miquel

Lonchocarpus hermanii M.Sousa

Lonchocarpus hidalgensis Lundell
Lonchocarpus hintonii Sandwith
Lonchocarpus hondurensis Benth.

Lonchocarpus huetamoensis M.Sousa & J.C.Soto
Lonchocarpus hughesii M.Sousa

Lonchocarpus hylobius Harms

Lonchocarpus lanceolatus Benth.

Lonchocarpus lasiotropis F.J.Herm.
Lonchocarpus latifolius Kunth

Lonchocarpus lilloi (Hassler) Burkart
Lonchocarpus lineatus Pittier

Lonchocarpus longipedunculatus Pittier

Lonchocarpus longipes Urb & Ekm.

Lonchocarpus longistylus Pittier

Lonchocarpus longiunguiculatus M.J Silva & A.M.G. Azevedo

Lonchocarpus luteomaculatus Pittier
Lonchocarpus lutescens Pittier

Lonchocarpus imatacensis Poppendieck
Lonchocarpus istimensis M. Sousa
Lonchocarpus macrocarpus Benth.
Lonchocarpus macrophyllus Kunth
Lonchocarpus margaritensis Pittier
Lonchocarpus michelianus Pittier
Lonchocarpus minimiflorus Donn.Sm.
Lonchocarpus molinae Standl. & L.O.Williams
Lonchocarpus monilis (L.) AM.G.Azevedo
Lonchocarpus monofoliaris Schery
Lonchocarpus montanus M.J. Silva & A.M.G. Azevedo ex
AM.G. Azevedo

Lonchocarpus muehlbergianus Hassler

E. Martinez S. & M. A. Soto 24226
(MBM)

Rusby 1329 (BM)

T. R. Van Devender 97-561 et al.
CAS

P. Tenorio L. 19188 (UEC)

Rogers Mcvaugh 20867
F. Ponce 168 (UEC)

P. Tendrio et al. 19169 (UEC)
Hughes CE. 1442 (FHO)
Marco Cerna et al. 373 (K)
M. Elorsa C. 2209 (NY)
Alush Méndez 6226 (G)

F.J. Breteler 5156 (MBM)
J.C. Solomon 10122 (LPB)

1. Cazada 185 (UEC)

J.C. Soto Nuiiez & S Zarate 1304
(NY)

E.L. Ekman 139183-72
Gamerson 23441 (B)

T.S. dos Santos, 357 (RB)

Dcaiia-Nava, D. 86149 (UEC)
H. Pittier 11299 (P)

C. Blanco 146 (NY)

C.E. Hughes 1302 (FHO)
Macqueen D.J. 585 (FHO)

N. Zamora & J. de Vito 2246 (K)
Miranda, I. S. 563

M. Sousa & L. Rico 1020 (CTES)
M.H. Grayum 12170 (BM)
Annabelle Ferrera B. 194 (NY)
F. Encarnacion 26484 (MBM)
S.A. Cascante et al. 257 (K)

M.J. Silva et al. 1133(UEC)

M.J. Silva 959 (UEC)

México, Chiapas

Bolivia, La Paz

México, Sonora

México, San Luis Potosi
México, Jalisco
México, Rio Tonala

México, Michoacin

Equador, Gualaquiza
México, Oaxaca
México, Chiapas
Venezuela, Monagas
Bolivia, Provicia Arce
México, Oaxaca

México, Michoacin

México, Yucatan

Brasil, Bahia

México, Michoacin
Venezuela, Guarico
Venezuela, D. Amacuro
México, Oaxaca

Costa Rica, Guanacaste
Costa Rica, Puntarenas
Brasil, Roraima
México, Oaxaca

Costa Rica, Ganacaste
Honduras, F. Morazan
Peru, Loreto

Costa Rica, Limon

Brasil, Goids

Brasil, Sao Paulo
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Tabela 2. Continuagéo .....

TAXONS

VOUCHER

ORIGEM GEOGRAFICA

ACESSO
GENBANK
ITS

Lonchocarpus mutans M.Sousa

Lonchocarpus neei M. Sousa

Lonchocarpus neurophyllus Urb.

Lonchocarpus nitidus (Vogel) Benth.
Lonchocarpus nudiflorens Burkart
Lonchocarpus oaxacensis Pittier
Lonchocarpus obovatus Benth.

Lonchocarpus obtusus Benth.

Lonchocarpus oliganthus F. J. Herman
Lonchocarpus orotinus Pittier

Lonchocarpus peninsularis (Donn. Sm.) Pittier
Lonchocarpus phaseolifolius Benth.
Lonchocarpus phrebophyllus Standl. & Steyerm.
Lonchocarpus pilosus M.Sousa

Lonchocarpus pittieri M. Sousa

Lonchocarpus pluvialis Rusby

Lonchocarpus punctatus Kunth

Lonchocarpus purpureus Pittier.

Lonchocarpus pycnophyllus Urb.
Lonchocarpus retiferus Standl. & L.O.Williams
Lonchocarpus riparius M. Sousa

Lonchocarpus robustus Pittier

Lonchocarpus rugosus subsp. rugosus
Lonchocarpus rugosus subsp. apriscus
Lonchocarpus salvadorensis Pittier
Lonchocarpus sanctaemarthae Pittier
Lonchocarpus sanctuarii Standl. & L.O.Williams
Lonchocarpus santarosanus Donn.Sm.
Lonchocarpus schiedeanus (Schldl.) Harms.
Lonchocarpus schubertieae M.Sousa
Lonchocarpus sericeus (Poir.) Kunth ex DC.
Lonchocarpus spectabilis F.J.Herm.
Lonchocarpus spiciflorus Mart. ex Benth.
Lonchocarpus subglaucescens Mart. ex Benth.

Lonchocarpus trifolius Standl. & L.O.Williams

Lonchocarpus torrensis N. Mattos

Lonchocarpus unifoliolatus Benth.

Lonchocarpus variabilis R.R.Silva & A.M.G.

Azevedo

J.M. Aguilar et al. 184 (NY)

Israel G. & Vargas C. 5083 (NY)
R. Garcia & N. Ramirez s/n (B)

M.J.Silva & R. Camargo 910
Faria, S. M. & Pott, A. 955 (RB)
M. Sousa et al. 9370 (NY)

C.E. Hughes1811 (FHO)

M.J. Silva 1118 (UEC)

Robin Foster 2333 (MICH)
P.Tendrio L. et al. 3435 1 (FHO)
A.K. Monro et al. 3403 (BM)
D.E. Breedlove 20927 (NY)
N.Zamora 2293 (K)

W.D. Stevens 23155 (NY)
Magallanes & Lott 3321 (UEC)
Silva, R.R. & Veldsquez, J. S. 1312
(UEC)

G. Davidse 5016 (MO)

Vilacorta R.V. 863 (B)

W. Greuter & R. Ranki 24974 (B)
J.L. Linares 5514 (K)

M. Nee 48416 (K)

R.C. Trigos 2904 (K)

E. Martinez et al. 30230 (B)
K.Monro et al. 3435 (B)

Hughes CE et al. 1218 (FHO)
Hebert H. Smith 704 (MICH)

L.O. Williams et al. 25262

R.C. Trigos 3436 (UEC)

E. Martinez 19258 (UEC)

M. Sousa & J. C. Soto 13230 (NY)
M.J. Silva 1082 (UEC)

M. Sousa & J. C. Soto 13277

G.T. Prance et al. 24651 (NY)
M.J. Silva 804 (UEC)

Hellim, J. J. & Hughes CE 5
(FHO)

M.J.Silva & R.Camargo 965
(UEC)

G.I. Manriquez et al. 2515 (NY)
Silva, R.R. & Da Silva, M. V. 1190
(UEC)

México, Sinaloa

Bolivia, Santa Cruz
Republica Dominicana, Isla
Saona

Brasil, Rio Grande do Sul
Brasil, Mato Grosso
México, Oaxaca

México, Oaxaca

Brasil, Bahia

Panama, Prov. Colon
México, Oaxaca

El Salvador, La Libertad
México, Chiapas

Costa Rica

Nicaragua, Chontales
México, Michoacan

Brasil, Mato Grosso do Sul

Venezuela, Anzoategui

El Salvador, Dpto. Ahuachapan
Republica Dominicana
Honduras, El Paraiso

Bolivia, Santa Cruz

México, Vera Cruz

México, Campeche
San Salvador
México, Chiapas
Colombia, Santa Marta
Guatemala, Sololda
México, Veracruz
México, Chiapas
México, Guerrero
Brasil, Espirito Santo
México, Guerrero
Peru, Loreto

Brasil, Sao Paulo

Honduras

Brasil, Rio Grande do Sul

México, Veracruz

Brasil, Mato Grosso do Sul
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Tabela 2. Continuacdo ....

TAXONS VOUCHER ORIGEM ACESSO
GEOGRAFICA GENBANK
ITS
Lonchocarpus velutinus Benth. Hebert H. Smith 1898 (US) Venezuela
Lonchocarpus virgilioides Benth. M.J. Silva 1076 (UEC) Brasil, Rio de Janeiro
Lonchocarpus xull Lundell E. Cabrera et al. 11345 (CAS) México, Yucatan
Lonchocarpus yoroensis Standl. Stevens & krukoff 9143 Nicardgua
Lonchocarpus yucatanensis Estela Madrid et al. 498 (BM) México, Campeche
Margaritolobium luteum Harms A. Sugden 1170 (K) Venezuela, Cerro Copey
Millettia dura Dunn M.J. Silva 830(UEC) Brasil, Sao Paulo, Cultivada
Millettia grandis Skeels AF467474
Millettia ichthyochtona Drake AF467475
Millettia lasiantha Dunn AF467476
Millettia leptobotrya Dunn AF467477
Millettia pachyloba Drake AF467478
Millettia pinnata (L.) Panigrahi M.J. Silva 845 (UEC) Brasil, Rio de Janeiro,
Millettia pulchra Kurz AF467479
Millettia thonningii Baker AF467481
Philenoptera bussei (Harms) Schrire W.R. Bainbridger 501 (FHO)
Philenoptera cyanescens (Schumach. & Thonn.)  H. Ern et al. 2050 (B) Togo, Atakpamé
Roberty
Philenoptera eriocalyx (Harms) Schrire A Bogdan 4733 (K) Kenia, Kapenguria
Philenoptera katangensis (De Wild.) Schrire H. Gamwell, 244 (BM) Zambia, Rodésia
Philenoptera laxiflora (Guill. & Perrott.) Roberty W. J. Eggeling 2373 (BM) Unganda, Rom Chua
Philenoptera madagascariensis (Vatke) Schrire  Barthelat F. & A. B. Sifory 199 (K) Mandagascar, Mayotte
Philenoptera nelsii (Schinz) Schrire D.B. Fanshawe 5253 (FHO)
Philenoptera violacea (Klotzsch) Schrire M.J. Silva 823 (UEC) Sdo Paulo, Campinas,
Piscidia carthagenensis Jacq. G. P. Lewis 2524 (K) Equador, EI Oro
Piscidia cubensis Urb. W. Greuter, P.Gonzdlez & R. Cuba, Prov. Holquin
Rankin 26169 (B)
Piscidia grandifolia 1.M.Johnst. Hughes CE et al. 2135 (FHO) México, Oaxaca
Piscidia mollis Rose C.E. Hughes et al. 1224 (K) México, Sonora
Piscidia piscipula Sarg. P. Tendrio Lezama 19191 (UEC) México, Antonio Santos
Platycyamus regnellii Benth. M.J. Silva (UEC) Brasil, Sao Paulo
Tephrosia adunca Benth. M J. Silva (UEC) Brasil, Minas Gerais
Tephrosia heckmanniana Harms AF467497
Tephrosia obcordata Baker F.N. Hepper 3602 (K) Senegal, Meckhe
Tephrosia obovata Merr. AF467498

Tephrosia pogonocalyx C.E.Wood
Tephrosia purpurea Pers.

Tephrosia rufescens Benth.

O. Téllez, et al. 12944 (UEC)

J. J. Viana 122 (UEC)
J. Mattos 9612 (UEC)

México, Tejupilco
Brasil, Piaui

Brasil, Sao Paulo
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Tabela 3. Idades minimas usadas para calibragem da andlise filogenética de Lonchocarpus e géneros afins, baseados em Lavin et al.

(2005)
N6* N6 definido como MRCA** de: Idade***  SD****
59 clado Abrus + Milletticae 36,9 3,3
60 clado Millettia grandis, Fordia, Philenoptera + n6 61 26,1 2,0
61 clado core-Milletticac  (Dahlstedtia, — Deguelia,  Derris, 15,0 1,6

Lonchocarpus, Millettia e Piscidia)
*Lavin et al. (2005);
** MRCA - ancestral comum mais recente
*#*% Média, em milhdes de anos
*#%% SD - desvio padrdo
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Tabela 4. Matriz dos caracteres otimizados na drvore combinada ITS + trnL-F para o estudo da evolucdo.

CARACTERES/ESTADOS

1
9

1
8

11111

345 6 7

1
2
243

234567891 1

1

Taxons

02 0 0 0 5

1

o000 3 00 0O

Abrus precatorius

1

1

Platycyamus regnellii

Philenoptera

0

1

000 3 0

madagascariensis

0
0
0
0

1
1
1
1

000 3 0

Philenoptera violacea

1

00 0 3 0

0+1

Philenoptera cyanescens

000 3 0

1
1

Philenoptera eriocalyx

000 3 0

Philenoptera laxiflora

Hesperothamnus
pentaphyllus

0+1

0

0 0

0
0
0
0
0
0
0
0
0
0
0
0
0
0

0 0
0 0
0 0
0 0
0 0
0 0
0 0
0 0
0 0
0 0
0 0
0 0
0 0
0 0

1
1

2
2
1+2

0 0+1+2

0 0+1+42

1
1

Millettia dura

Millettia pinnata

1
1

0 3 0
0 3 0
0 3 0
0 3 0

1
1
1
1
0
0

Piscidia grandifolia

Piscidia sp

1+2
142

Piscidia carthagenensis

Piscidia mollis

1+2

1
1

2 0
2 0
2 0
2 0
2 0
2 0

Apurimacia boliviana

Apurimacia michellii

243
243
243
243

1 0 0 O
1 0 0 O
0 0 O
0 0 0

1
1

Tephrosia obcordata

Tephrosia pogonocalyx

Tephrosia adunca

Tephrosia rufescens
Derris fordii

Derris trifoliata

0
0
0
0
0
0
0
0

0 0
0 0
0 0
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—_——— O O O O
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S SS3333
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S SIS S S
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VW VOV VYV
Spagajajagajayal

042

0
0

0 0
0 0

1

Lonchocarpus campestris

L. filipes

0+1

1+3
1+3
1+3

L. fluvialis

0

0 0

L. grazielae
L. monilis

0
0
0
0

0 0
0 0
0 0
0 0

L. montanus

1+3
1+3
1+3
1+3

L. nudiflorens
L. obtusus

143

L. torrensis
L. variabilis

L. virgilioides

Margaritolobium luteum

L. lutescens

0

0 0

0+1

L. sanctae-marthae
Lonchocarpus

0

0 0

Bergeronia sericea
L. denudatus
L. calcaratus

0+2

0 3 0 1

1
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Tabela 4. Continuacio ...

CARACTERES/ESTADOS

234567891

1
9

1
8

11111

345 6 7

1

1

1

Taxons

1
1
1
1
1
1
1

0 3 0
0 3 0
0 3 0
0 3 0
0 3 0
0 3 0
0 3 0
0 3 0
0 3 0
0 3 0
0 3 0

1
1
1
1
1
1
1
1
1
1
1

L. grandiflorus

L. muehlbergianus

L. bahianus

1+2

143

L. araripensis

142

L. castaneifolius

L. hylobius

L. subglaucescens
L. confertiflorus

L. glaziovii

0
0

1
1

1
143

Dahlstedtia pentaphylla
Dabhlstedtia pinnata
L. guatemalensis

L. lineatus

0
0
0
0
0
0
0
0
0
0
0
0
0
0
0
0
0
0
0
0
0
0
0
0
0
0
0
0
0
0
0
0
0
0
0
0
0
0
0

0 0
0 0
0 0
0 0

L. longipedunculatus
L. margaritensis
L. mutans

0 0
0 0
0 0
0 0
0 0
0 0
0 0
0 0
0 0
0 0
0 0
0 0
0 0
0 0
0 0
0 0
0 0
0 0
0 0
0 0
0 0
0 0
0 0
0 0
0 0
0 0
0 0
0 0
0 0
0 0
0 0
0 0
0 0
0 0
0 0

2
2
2
2
2
2
2
2
2
2
2
2
2
2
2
2
2
2
2
2
2
2
2
2
2
2
2
2
2
2
2
2
2
2
2

L. phrebophyllus
L. picnophyllus

L. pilosus

L. pluvialis

L. sanctuarii

L. unifoliolatus

L. xull

L. robustus

L. santarosanus
L. hughesii

L. andrieuxii
L. hermanii
L. sericeus

L. cultratus
L. nitidus

L. huetamoensis
L. epigaeus

L. oaxacensis

L. minimiflorus
L. lanceolatus
L. orotinus

L. salvadorensis
L. monofoliaris

1 2 2 1

1

L. phaseolifolius

L. hintonii

L. emarginatus
L. eriocarinalis
L. hidalgensis

L. spectabilis

L. eriophyllus
L. obovatus

L. shubertieae
L. caudatus

L. acuminatus
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Tabela 4. Continuagio ...

CARACTERES/ESTADOS

Taxons 1 23456 7 891 1 1 11111 1 1 2 2

0 1 2 34567 8 90 1
L. benthamianus 1 2 1 1 1 11 3 2 1 001 0 3 1 0 0
L. trifolius 1 111211111 3 2 1 001 0 3 10 0
L. punctatus 1 111211111 3 2 1001 0 3 10 0
L. luteomaculatus 1 111211110 3 2 1001 0 3 11 0
L. ferrugineus 1 111211111 3 2 1 001 0 3 I 1  0+1
L. latifolius 1 111211111 3 2 1 0010 3 11 1
L. macrocarpus 1 111211111 3 2 1001 0 3 11 0
L. retiferus 1 111211111 3 2 1 001 0 O 1 0 0
L. lasiotropsis 1 111211110 3 2 1 001 0 3 1 0 0
L. rugosus 1 111 2 1 1 1 11 3 2 1 001 0 O 1 1 1

Discriminagdo dos caracteres/estados usados na confec¢do da matriz acima.

1.

e N R AR ol

—_
— O

—_ = = e e =
00 1 N L W N

19.
20.
21.

Habito: (0) liana, (1) arvore/arvoreta, (2) subarbustos, (3) arbusto.
Canavanina: (0) presente, (1) ausente.

Estipelas: (0) presente, (1) ausente.

Inflorescéncia: (0) panicula, (1) pseudorracemos.

Numero de flores por né da Inflorescéncia: (0) >3, (1) 2, (2) uma.
Inflorescéncia “Y”’: (0) ausente, (1) presente.

Androceu: (0) diadelfo, (1) pseudomonadelfo, (2) monadelfo.
Disco: (0) distinto, (1) indistinto

Fruto-deiscéncia: (0) deiscentes, (1) indeiscentes.

. Fruto-ala: (0) ndo alado, (1) alado.

. Semente: (0) elipséide, (1) lenticiforme, (2) retangular, (3) reniforme, (4) oblonga, (5) globosa.

. No. Cromossomos: (0) 16, (1) 20, (2) 22, (3) 24, (4) >26

. Tipo de folha composta: (0) parimpinada, (1) imparimpinada.

. Filotaxia: (0) alterna distica (1) alterna espiralada.

. Cor das sementes: (0) concolores (1) bicolores.

. Nimero de estames: (0) 9, (1) 10.

. Anteras-indumento: (0) glabras (1) indumentadas

. Posi¢ao da bractéola no pedicelo: (0) dpice do pedicelo/base do cdlice, (1) meio do pedicelo, (2) base do

pedicelo, (3) entre o meio e o dpice do pedicelo.

Margem superior do fruto: (0) quilhada, (1) ndo quilhada.
Padrao de venacdo: (0) broquidédromo, (1) camptédromo.
Apice foliar: (0) acuminado, (1) obtuso a retuso, (2) agudo.
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RESULTADOS

Tamanho, estrutura e andlises das regioes: as regides estudadas ITS, trnL-F e matK
apresentaram variagdes no tamanho e estrutura de suas seqiiéncias.

A matriz de ITS constou de 131 espécies, com seqiiéncias que variaram de 420
bases em Derris caudatilimba a 731 em Deguelia nitidula e alinhamento de 780 caracteres,
dos quais 294 sdo constantes, 114 sdo varidveis, 372 s@o parcimoniosamente informativos.
A andlise de maxima parcimdnia de ITS resultou em 2376 arvores mais parcimoniosas,
com 2630 passos, indice de consisténcia (CI) de 0,33 e indice de retencdo (RI) de 0,70. O
consenso estrito € mostrado na Figura 1.

Para o trnL-F a matriz foi composta de 138 espécies, sendo sua maior seqiiéncia
encontrada para Philenoptera madagascariensis (980 bases) e a menor para Lonchocarpus
epigaeus (653). Seu alinhamento constituiu-se de 1025 caracteres, sendo 582 constantes,
196 varidveis e 247 parcimoniosamente informativos. A andlise de maxima parcimoOnia
desta regiao forneceu 2000 arvores mais parcimoniosas com 1008 passos, CI 0,45 e RI
0,75. O consenso estrito estd representado pela Figura 2.

A matriz de matK constituiu de 139 espécies, sua maior seqiiéncia foi registrada
para Lonchocarpus cultratus, individuo MG (835 bases) e a menor para L. margaritensis
(486). O alinhamento desta regido foi composto de 912 caracteres, entre os quais, 456 sdao
constantes, 211 sdo varidveis e 245 sdo parcimoniosamente informativos. A andlise de
mdxima parcimOnia da mesma resultou em 2000 4rvores mais parcimoniosas com 936
passos, CI 0,65 e RI 0,74, cujo consenso estrito estd representado na Figura 3.

A andlise combinada de ITS + trnL-F consistiu de 108 espécies numa matriz

alinhada de 1805 caracteres, sendo 908 constantes, 310 varidveis e ndo informativos e 578
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parcimoniosamente informativos. A andlise de mdxima parcimonia produziu 2000 arvores
igualmente parcimoniosas com 3045 passos, CI 0,37, RI 0,71 e seu consenso estrito é
mostrado na Figura 4. A andlise combinada de ITS + trnL-F + matK também incluiu 108
espécies resultou numa matriz alinhada com 2725 caracteres, dos quais 1462 foram
constantes, 497 foram varidveis e ndo informativos e 766 foram parcimoniosamente
informativos. Desta andlise resultaram 812 drvores igualmente parcimoniosas com 3831
passos, CI 0,48 e RI 0,70 cujo consenso estrito € mostrado na Figura 5. Um sumadrio com a

estatistica das andlises € apresentado na tabela 5.

Tabela 5. Estatistica das drvores individuais e combinadas para ITS, Trn-L e matK.

Regi(’}es génicas ITS MatK Trn-L ITS + Trn-L  ITS + Trn-L +matK
Numeros de taxons 131 139 138 108 108
Numero de caracteres na matriz 780 912 1025 1805 2725
alinhada
Numero de caracteres 372 245 247 578 766
parcimoniosamente informativos
Numeros de caracteres variaveis 114 211 196 310 497
Numeros de caracteres constantes 294 456 582 908 1462
Numeros de arvores retidas 2376 2000 2000 2000 812
Comprimento das arvores 2630 936 1008 3045 3831
Indice de Consisténcia (IC) 0,33 0,35 0,45 0,37 0,48
excluindo-se os caracteres nao
informativos
Indice de retencdo (IR) 0,70 0,74 0,75 0,71 0,70

Reconstrucdo filogenética: Excetuando-se a andlise de MP do matK (Fig. 3), as demais
andlises individuais de MP isoladas de ITS e trnL-F (Figs. 1, 2) ou combinadas de trnL-F +
ITS (Fig. 4) e trnL-F + ITS + matK (Fig. 5) e a IB (Fig. 6) apresentaram resultados
semelhantes, sustentando o monofiletismo dos géneros Apurimacia, Dahstedtia, Deguelia,
Derris, Philenoptera, Piscidia e Tephrosia. A anélise de MP do matK (Fig. 3) apresentou

menor resolucdo, mas apdia o reconhecimento desses géneros exceto de Deguelia. Millettia
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nao é sustentado como monofilético na andlise de MP do ITS, que incluiu 9 espécies desse
género, nem na andlise de MP do matK.

Com relagdo a Lonchocarpus s. . apenas a andlise individual de MP do matK nao
apresentou resolucao suficiente para fazer inferéncias sobre sua filogenia pois a maioria das
suas espécies aparece em uma grande politomia junto a representantes de outros géneros.
As demais andlises individuais e combinadas de MP e IB sdo congruentes em recuperar
Lonchocarpus s. 1. como parafilético em relacio a Dahlstedtia, Bergeronia e
Margaritolobium. Apenas a andlise individual de MP do ITS indicou que também o género
Philenoptera estaria incluido em Lonchocarpus s. [. O clado Lonchocarpus s. 1. é
fracamente sustentado nas andlises individuais de MP (ITS BS=66%; trnLF BS=51%;
matK BS < 50%) mas apresenta elevado suporte nas andlise combinadas de MP (ITS+mnL-
F BS =91%; ITS+trnL-F+matK BS = 95%) e na IB de dados combinados (PP = 98%).

Trés clados fortemente sustentados estdo incluidos no clado Lonchocarpus s. 1., os
quais ndo sao recuperados apenas na andlise individual de MP do matK, aqui denominados
de clado Dahlstedtia, clado Laxiflori e clado Lonchocarpus s.s. O clado Dabhlstedtia
(representado pela letra A nas figuras 1-2, 4-6) inclui as espécies de Dahlstedtia mais as
espécies de Lonchocarpus sect. Punctati (Benth.)Taub. O clado Laxiflori (representado
pela letra B) inclui os géneros Maragaritolobium, Bergeronia e as espécies de
Lonchocarpus sect. Laxiflori (Benth.) Taub. O clado Lonchocarpus s. str. (representado
pela letra C) reune as espécies de Lonchocarpus com pseudorracemos com eixos de 2°
ordem formando um “Y” com os pedicelos florais. Na arvore de consenso estrito de matK
(Fig.3) os bindmios em, azul, vermelho e verde correspondem aos clados A, B e C,

respectivamente.
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Biogeografia: A anilise de datagdo alcangou o tamanho estimado da amostra (ESS) de pelo
menos 200 para a quase totalidade dos parametros estimados de verossimilhanca, posterior,
idades e taxas de substitui¢do. As idades estimadas para o crown group dos principais
clados estdo na tabela 6. A 4rvore resultante desta andlise (fig. 7) apontou que
Lonchocarpus s.l. teve uma idade estimada de 10,9+0,05 Ma. A idade estimada para o
clado Dahlstedtia foi 6,3+0,05Ma com distribuicdo principal no leste do Brasil. O clado
Laxiflori teve uma idade estimada de 8,0+0,09Ma e estd distribuido disjuntamente entre o
norte e sul da América do Sul. A idade estimada do clado Lonchocarpus s. str. foi de
8,740,05Ma e esse clado distribui-se predominantemente na América Central,
especialmente, no sudoeste do México, Guatemala e El Salvador, Costa Rica e Honduras.
Os géneros Derris e Philenoptera tiveram como idades estimadas 6,3+0,07Ma e
5,4+0,08Ma, respectivamente, sendo que o primeiro distribui-se predominantemente no

sudeste asidtico e o segundo, no continente africano.

Tabela 6 - Idades estimadas para clados recuperados de Millettieae (para os nomes dos nés ver Fig. 7).

N6 MRCA de: Idade* SD**  Minimo***  Maximo***
1 Abrus + Millettieae 34,2 0,08 29,0 39,1
2 Milletticae 34,0 0,08 28,6 38,9
3 Apurimacia boliviana — L. rugosus 16,9 0,03 14,3 19,5
4 Apurimacia — Tephrosia 13,5 0,09 9.0 17,6
5 Apurimacia 1,1 0,02 0,08 2,8
6 Tephrosia 7,4 0,09 472 11,0
7 Piscidia 8,3 0,08 43 12,4
8 Derris 6,3 0,07 2,8 10,3
9 Deguelia 10,2 0,1 6,0 15,0
10 Lonchocarpus s.1. 10,9 0,05 8.3 13,5
11  Dahlstedtia 6,3 0,05 3,8 9,0
12 Philenoptera 5,4 0,08 3,2 8,0
13 Laxiflori 8,0 0,09 5,3 10,9
14 Lonchocarpus s.s. 8,7 0,05 6,4 11,2
15  Lonchocarpus s.s. cladol 6,7 0,1 4,2 9,2
16  Lonchocarpus s.s. clado 2 8,2 0,1 5,7 10,7

* Jdade: média em milhdes de anos (crown groups)
** SD: desvio padrdo em milhdes de anos;*** Idades minima e méaxima, intervalo de credibilidade de 95%
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A otimizacdo dos biomas e drea de distribuicdo, figuras 29, 30, e 31,
respectivamente, na arvore de maxima credibilidade indicam que os trés principais clados
de Lonchocarpus s. 1., Deguelia e Derris diversificaram-se primariamente em florestas
pluviais. As linhagens que colonizaram o bioma das suculentas tem idade estimada em
menos de 6Ma (a maioria abaixo de 4Ma), exceto por Lonchocarpus xull (ca. 9Ma). Em
Lonchocarpus s.., o primeiro evento de cladogénese separa uma linhagem
predominantemente mesoamericana (Lonchocarpus s. str.) e outra predominantemente
sulamericana. Nesta segunda linhagem, um evento de dispersdo para a Africa (clado

Philenoptera) ocorreu a cerca de §,6Ma.
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DISCUSSAO

Relacaoes filogenéticas entre Lonchocarpus e géneros afins: Historicamente a taxonomia
da aliangca Lonchocarpus-Derris, incluindo Deguelia, Muellera, Philenoptera e Tephrosia
p.p- sempre foi considerada complexa (Bentham 1860, Geesink 1984, Lavin et al. 1998,
Schrire 2005, Tozzi 1989). Tal complexidade foi mais enfitica nas relagdes entre os
géneros Derris, Deguelia e Lonchocarpus, os quais foram interpretados de maneira
conceituais distintas e divergentes por Macbride (1943), Ducke (1944), Taubert (1891),
Pittier (1917), entre outros. Lonchocarpus s. L., por exemplo, ja incluiu dentro de sua
circunscricdo os géneros Deguelia e Philenoptera (Bentham 1860) e atualmente inclui
Muellera (Tozzi 1989, 1992, Fortunato & Palese 1997), além de j4 ter sido tratado como
Derris (Macbride 1943; Ducke 1944), juntamente com Deguelia. Da mesma forma,
Muellera, que foi descrito por Linnaeus-Filho (1781), ora foi interpretado como tdxon
independente (Burkart 1969; Herman 1949, 1965), ora como pertecente a Lonchocarpus
(Ducke 1944; Fortunato & Palese 1997; Sousa & Sousa 1981, Geesink 1984, 1984; Tozzi
1989, 1992).

Estudos filogenéticos anteriores relativos a tribo Millettieae (Hu e al. 2000, Hu et
al. 2002) ou a Leguminosae (Kajita et al. 2001; Lavin et al. 2008) ndo amostravam ou
subamostravam os géneros acima e em geral tratavam de regides (rbcl, trnK/matK) pouco
informativas em nivel infragenérico e assim, forneciam pouco subsidios para interpretacdo
de relagdes de parentesco entre os géneros aqui contemplados. Mesmo assim, tais estudos

levantaram importantes questdes sobre o parentesco de alguns dos géneros aqui tratados,
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como por exemplo, de Lonchocarpus e Philenoptera (Hu et al. 2002) e até mesmo sobre a
posicdo de outros, como, Deguelia. Isto € sumarizado no trabalho de Schrire (2005) que,
baseado na junc¢ao dos resultados das inferéncias filogenéticas de Evans et al. 1985; Lavin
et al. 1998; Hu 2000; Hu et al. 2000; Kajita et al. 2001; Hu et al. 2002 e Hu & Chang 2003,
trazem Lonchocarpus, Dahlstedtia, Deguelia, Muellera, entre outros géneros em uma
politomia pertecente ao clado denominado de “non canavanine”, embora tal autor coloque
uma interrogacdo apds o nome Deguelia, explicitando assim sua dudvida sobre o
posicionamento deste género. Nossa discussdo segue baseada na arvore de consenso estrito
de ITS (Fig. 1), pela mesma mostrar topologia melhor definida e trazer uma boa
amostragem da alianca Derris-Lonchocarpus.

As andlises de MP individuais (fig. 1, 2) ou combinadas (fig. 4 e 5) e a andlise
bayesiana (ITS + #rnL-F) (fig. 6) sdo consensuais em sustentar (1) o monofiletismo dos
géneros Philenoptera, Deguelia, Apurimacia, Piscidia, Tephrosia e Derris; (2) o
polifiletismo de Millettia (fig. 1, MP de ITS), este ultimo j4 indicado por Hu et al. (2002);
(3) o parafiletismo de Lonchocarpus como atualmente definido (figs. 1, 2, 4 e 5, 6) em
concordancia com este estudo; e, 4) elucidam claramente a relacdo de parentesco dos
géneros Philenoptera, Derris, Deguelia (figs. 1, 2,4 e 5, 6). Para melhor esclarecimento da
problematica taxondmica explanada no inicio desta discussdo sobre relacionamentos na
alianca Lonchocarpus-Derris 0s géneros que compde ou sdo relacionados a esta alianga

serdo tratados como clados independentes.

Clado Deguelia: constitui o género Deguelia. Foi descrito por Aublet (1775) com apenas
uma espécie (D. scandens) e teve sua taxonomia relacionada a dos géneros Lonchocarpus

(Bentham 1860, Pittier 1917) e Derris (Macbride 1943), tendo sido tratado em
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Lonchocarpus como a série Fasciculati (Bentham 1860), secdo Fasciculati (Taubert 1891)
ou subgénero Phacelanthus (Pittier 1917). Geesink (1984) propdos a elevacdo de
Lonchocarpus subg. Phacelanthus para o nivel genérico sob o nome Deguelia,
restabelecendo assim este dltimo, opinido esta seguida por Tozzi (1989) que forneceu a
mais clara definicdo taxondmica e morfoldgica para este género. Para esta autora (Tozzi
1989), Deguelia compreende duas sec¢Oes: Deguelia e Multiovulis que sdo diferenciadas
principalmente com base no hébito, presenca de apéndices calosos no estandarte, deiscéncia
ou ndo dos frutos e nimero de 6vulos no ovario. Nenhuma das secdes foi sustentada como
monofilética nas presentes andlises.

Até a execucdo deste estudo, este género foi amostrado apenas uma vez nos estudos
de Kajita et al. (2001) representado apenas por D. hatschbachii que por sua vez surgia
numa politomia juntamente a Muellera frutescens (= M. monilis), Millettia pulchra,
Lonchocarpus hermanni, L. eriocarinalis, Willardia mexicana, Derris laxiflora e Aganope
sp. O monofiletismo de Deguelia é fortemente sustentado na andlise de ITS e em todas
andlises combinadas e fracamente sustentado na andlise de trnL-F. Todas andlises refutam
as propostas taxonomicas anteriores (e.g. Bentham 1860, Taubert 1891, Pittier 1917) de que
Deguelia deve ser tratado como um subgrupo de Lonchocarpus.

Entre os géneros milletidides aqui amostrados, Deguelia é mais semelhante
morfologicamente a Derris, com o qual compartilha o hdbito (arbéreo ou lianescente), os
pseudorracemos com eixos de 2% ordem nodosos e plurifloros e os frutos as vezes alados.
Possiveis sinapomorfias deste género sdo as inflorescéncias em pseudorracemos com €ixos
de 2* ordem nodosos e com mais de trés flores, bractéolas no 4pice do pedicelo e a filotaxia

espiralada, sendo este dltimo carécter perdido em algumas espécies (fig. 21).
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Clado Derris: constitui-se do género Derris, descrito por Loureiro (1790). Da mesma
forma que Deguelia e Philenoptera, Derris possui histéria taxonomica complexa. O género
foi sinonimizado a Lonchocarpus por Pittier (1917), ja incluiu as espécies de Aganope,
Brachypterum e Deguelia, para Bentham (1860) e de Leptoderris conforme Hutchinson
(1964), que o tratou como independente de Lonchocarpus. Geesink (1981, 1984)
apresentou uma clara definicdo para Derris, o considerando distinto de Deguelia e de
Lonchocarpus. Para Geesink (l.c.) Derris se relacionava morfologicamente com alguns
grupos de Millettia e Lonchocarpus, diferindo destes apenas por apresentar frutos alados,
numa ou em ambas as margens. Derris apresenta cerca de 55-60 espécies distribuidas
especialmente no sudeste asidtico (Geesink 1984, Schrire 2005), mas com um representante
no continente africa e cerca de trés na Austrdlia. E pouco amostrado nas filogenias sobre
Millettieae: Kajita er al. 2001 (1sp.), Hu er al. 2000 (1sp.) e Hu et al. 2002 (3spp.). Em
Kagita et al. (2001) o género formou um clado junto a Aganope sp. que por sua vez faz
parte de uma politomia que reune Millettia pulchra, Deguelia hatschbachii, Muellera
frutescens e espécies de Lonchocarpus e em Hu et al. (2000) Hu et al. (2002) e Schrire
(2005) emergiu em um clado junto a Paraderris. Nossas andlises mostraram Derris como
monofilético com robustos suportes de bootrasp: 100% na MP de ITS (fig. 1); 99% na de
trnL-F (fig. 2); 96% na de ITS + trul-F (fig. 4); 94% na de trnL-F + ITS + matK (fig. 5) e
1.00 de probabilidade posterior na andlise bayesiana. No entanto, surge em distintas
topologias: como irmao do clado Apurimacia + Tephrosia (ITS, fig. 1), num clado com
Hesperothamnus (trnL-F, fig. 2) numa politomia junto a Hesperothamnus, Millettia,
Deguelia, Lonchocarpus s.l. e Apurimacia + Tephrosia (ITS + trnL-F, fig. 4) e irmdo do

Deguelia (ITS + trnL-F + matK, fig.5).
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Por Derris em nossas diferentes andlises ter sido sempre monofilético e na maioria
dos casos ter surgido em clados distantes de Deguelia e Lonchocarpus s.l., seu status
taxondmico como tdxon independente € aqui também corroborado, conforme também ja
apontado nos trabalhos acima. Derris € diversificado morfologicamente, fato pelo qual se
relaciona com outros géneros, especialmente Brachypterum, Deguelia, Millettia,
Paraderris, mas pode ser reconhecido pela associagdo dos seguintes caracteres: hédbito
lianescente, foliolos com estipelas e frutos alados em uma ou ambas as suturas € com
epicarpo papirdceo e conspicuamente reticulado. Tem como provaveis sinapomorfias o
hébito, a inflorescéncia pseudorracemosa e usualmente pluriflora, os foliolos com estipelas

e os frutos alados.

Clado Philenoptera: refere-se ao género Philenoptera, descrito por Fenzl ex A. Rich
(1844) e depois incluido em Lonchocarpus como série Paniculati (Bentham 1860) e ou
série Philenopteri (Pittier 1917). Para Gillett et al. (1971) e Lock (1989), este género
representava os “Lonchocarpus africanos” pela grande semelhanca de suas espécies com
aquelas paniculadas (=L. sect. Punctati (Benth.) Taub.) do género Lonchocarpus. No
entanto, Geesink (1984) propds o restabelecimento do género Philenoptera comentando ser
o mesmo exclusivamente africano e distinto dos Lonchocarpus paniculados pelas folhas
com estipelas, pétalas glabras, hdbito em parte lianescente e com presenca do metabdlito
secunddrio ‘indigo blue’. Esta opinido foi aceita por Schrire (2005) que mencionou 12
espécies para o género e € também corroborada neste trabalho, onde Philenoptera mostrou-
se monofilético com suporte elevado em todas as andlises. Hu et al. (2002) ndao informou
sobre o monofiletismo deste género embora tenham comentado que o mesmo, em seu

trabalho representado por duas espécies, surgia num clado juntamente a Cappasa violacea.
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Sobre o parentesco de Philenoptera com Lonchocarpus, a anélise de MP de ITS
indica Philenoptera incluido em Lonchocarpus s.l. como grupo irmao do clado Deguelia,
mas essa relacdo € fracamente sustentada (BS < 50%). As demais andlises indicam
Philenoptera como uma das primeiras linhagens a divergir em um clado distante de
Lonchocarpus, o que corrobora os resultados de Hu er al. (2000, 2002) e Schrire (2005).
Este ultimo (Schrire 2005) o situou em um clado informal denominado de “canavanine
group” juntamente a membros de Millettia p.p. que por sua vez € irmdo do clado “core
Millettieae” ali representado principalmente pelos géneros, Lonchocarpus, Derris e
Tephrosia. Entre os demais géneros milletidides aqui amostrados Philenoptera assemelha-
se morfologicamente a Piscidia e as espécies do clado Dahlstedtia, com os quais
compartilha as inflorescéncias paniculadas, o hdbito arboreo e a folhagem lustrosa e
abundante. O estudo da evolucdo de alguns caracteres revelou que inflorescéncia do tipo
panicula apresentando uma flor por né (fig. 12), folhas alternas espiraladas (fig. 21) e
estipeladas (fig. 10), presenca do aminodcido canavanina (fig. 9) e disco floral distinto (fig.
15) sdo provaveis sinapomorfias de Philenoptera. Além destes caracteres o género pode
ainda ser reconhecido pelos frutos com margem superior usualmente alada e pelas flores

com pétalas glabras e muito membrandceas.

Relagoes filogenéticas em Lonchocarpus s. l.: A histéria da taxonomia do género
Lonchocarpus é complexa e tem sido discutida por diferentes autores desde sua criagcdo por
Kunth (1823), especialmente por Bentham (1986), Pittier (1917), Geesink (1984) e Tozzi
(1989). As duas primeiras classificacdes apesar de serem as mais abrangentes trataram de
um nimero muito limitado de espécies (43 e 46, respectivamente) quando comparado com

o atual nimero referido para o género por Sousa (2009a), que é de aproximadamente 150.
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Além disso, apresentaram a hierarquia das categorias taxondmicas de série e secao
invertidas. Por este motivo a discussdo sobre as relacdes filogenéticas infragenéricas em
Lonchocarpus s.1. segue principalmente os estudos de Sousa (1992, 2000, 2009abc) por este
autor ter melhor definido as secdes previamente estabelecidas para Lonchocarpus.

Todas as andlises realizadas aqui sustentaram Lonchocarpus s.l. como parafilético

em relacdo aos gé€neros Dahlstedtia, Bergeronia e Margaritolobium. O parafiletismo de

Lonchocarpus foi também observado nas anélises realizadas por Kajita et al. (2001), Hu et

al. (2002) e Stefanovi¢ et al. (2010), mesmo que tais estudos tenham usado uma

amostragem limitada de espécies do género (2, 13 e 2 espécies, respectivamente).

Os dois subgéneros (L. subg. Lonchocarpus e L. subg. Densiflori) reconhecidos para

Lonchocarpus por Sousa & Palomino (2000) revelaram-se polifiléticos, enquanto que a

maioria de suas se¢Oes emergiu como para- ou polifiléticas (Fig. 1, clado C.), excetuando-se

L. sect. Wilardia, que se revelou monofilética. Mesmo assim, em Lonchocarpus s.l. trés

clados, com caracteristicas morfoldgicas proprias e distribuicdo geografica em sua maioria

particular, podem ser reconhecidos.

Clado Laxiflori: Retine um grupo de espécies de Lonchocarpus inteiramente sulamericano

(ca. 15 spp.), com excecdo de L. fendleri e L. monilis que atingem a América Central. Esse

clado é marcado principalmente pelos pseudorracemos com flores geminadas ao longo da

raque. Neste trabalho, este clado reuniu as espécies de Lonchocarpus sect. Laxiflori (Taub.)
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Benth., L. monilis e L. fluvialis, tdxons tradicionalmente reconhecidas no género Muellera e

ainda os géneros monoespecificos Bergeronia (B. sericea) € Margaritolobium (M. luteum),

de acordo com a figura. 1.1.

O nome Laxiflori foi estabelecido por Bentham (1860) como série do género

Lonchocarpus, (= L. ser. Laxiflori) e elevado ao nivel de sec@o por Taubert (1891). A partir

do entdo, este nome foi lembrado por Pittier (1917) que sugeriu sua colocacdo em seu

“subgénero Eulonchocarpus” na qualidade de secdo e usado por Tozzi (1989) que

modificou seu conceito. Tozzi (1989) manteve nesta secdo L. campestris, L. denudatus, L.

filipes e L. virgilioides espécies ja reconhecidas por Bentham (1860), incluiu na mesma L.

monilis, antes pertencente ao género Muellera, e transferiu L. obtusus e L. nudiflorens para

L. sect. Unguiflori taxon estabelecido por ela, mas ndo publicado. Baseado na opinido de

Tozzi (1989), Fortunato & Palese (1997) transfere Muellera fluvialis (Lindm.) Burk. para o

género Lonchocarpus efetuando a combinacdo: L. fluvialis (Lindm.) Fortunato & Palese.

Entretanto, esta opinido ndo € aceita por Sousa (2005) que mencionou que Muellera deve

ser tratado como género independente de Lonchocarpus, uma vez que possui caracteres

florais, estrutura da inflorescéncia e forma das gemas vegetativas diferentes daqueles

encontrados em Lonchocarpus.

Além de fortemente sustentado nas andlises aqui realizadas o clado Laxiflori é

diagnosticado pelos seguintes caracteres morfolégicos: pseudorracemos com flores
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geminadas ao longo da raque, foliolos ndo translicido-punctados, frutos com margem

superior ndo alada nem quilhada, estandarte com calosidades lineares acima da unguicula,

pétalas delicadamente membrandceas, glabrescentes a dorsalmente sericeas, frutos

predominantemente planos, tubo estaminal membraniceo e com fenestras basais nido ou

ligeiramente bicalosas. Sugere-se aqui que este clado seja elevado ao nivel de género sob o

nome Muellera, nome mais antigo entre os demais de seus componentes. Provaveis

sinapomorfias desse clado sdo os pseudorracemos com flores pareadas ao longo da raque e

ndo inserida em um eixo de segunda ordem, as anteras indumentadas (fig. 24) e as

bractéolas situadas entre o meio e dpice do pedicelo (fig. 25).

Clado Dahlstedtia: corresponde a Lonchocarpus sect. Punctati (Benth.) Taub mais as
espécies do género Dahlstedtia: D. pentaphylla (Taub.) Burkart, D. pinnata (Benth.) Taub.
(figura 1.2). A relacdo entre as espécies de Dahlstedtia e de L. sect. Punctati ja foi
demonstrada nos estudos filogenéticos de Hu et al. (2002), que apresentou D. pinnata, L.
muehlbergianus e L. subglaucescens formando um clado robusto (BS 96%), irmao do clado
Lonchocarpus s. str. Este clado é predominantemente sulamericano, exceto L. calcaratus
que ocorre na América Central (Costa Rica e Panamd), estando no Brasil sua maior
concentracdo de espécies (oito), entre as quais, sete (L. subglaucescens, L. glaziovii, L.
grandiflorus, L. bahianus, D. pinnata, D. pentaphylla, L. castaneifolius) sdo endémicas e
habitam principalmente as florestas estacionais ou pluviais da regido Sudeste do Brasil

(Minas Gerais, Rio de Janeiro e Sdao Paulo). Lonchocarpus confertiflorus e L. hylobius
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distribuem-se na por¢ao norte da América do Sul, sendo a primeira endémica das florestas
secunddrias peruanas e a segunda das florestas montanas equatorianas, peruanas e
venezuelanas. Lonchocarpus castaneifolius e L. araripensis sdo as Unicas espécies a
crescerem na vegetacao de caatinga da regido Nordeste do Brasil.

Morfologicamente, as espécies do clado Dahlstedtia possuem caracteristicas que as
distinguem das demais descritas em Lonchocarpus como o cdlice com lobos
conspicuamente nervados na face interna, as folhas alternas e espiraladas, as inflorescéncias
paniculadas, o estandarte discretamente sericeo na face dorsal, as bractéolas sempre no
apice do pedicelo, os frutos com margem superior alada e as sementes amplamente
reniformes. O padrdo paniculado da inflorescéncia é semelhante ao encontrado no género
africano Philenoptera e no americano Piscidia. No entanto, Philenoptera tem folhas
estipeladas e flores com pétalas glabras e Piscidia tem frutos 4-alados, caracteres estes
ausentes nos tdxons do clado Dahlstedtia. No contexto do clado Lonchocarpus s.l.,
potenciais sinapomorfias morfologicas do clado Dahlstedtia sdo as inflorescéncias do tipo
panicula, as folhas alternas e espiraladas (fig. 21), os estames com anteras e filetes
usualmente indumentados (fig. 24) e a presenca de uma tnica flor por né da inflorescéncia
(fig. 12).

Baseado na elevada sustentacdo encontrada nas andlises aqui realizadas, na presenga
de sinapomorfias e de caracteres diagnosticos, € aqui proposta a segregacdo desse clado no
nivel de género, devendo o mesmo ser denominado de Dahlstedtia.

Clado Lonchocarpus s. str.: retine cerca de 120 espécies, 75 representadas no presente

trabalho. Este clado reine um grupo de espécies de Lonchocarpus bastante diversificado e

complexo morfologicamente devido a variabilidade de tipos florais e de fruto que
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apresenta, fato decorrente provavelmente da diversidade de ambientes que ocupa (florestas

estacionais ou umidas mexicanas, onde sdo mais abundantes, até as estacionais

sulamericanas). No entanto, todos os seus constituintes possuem pseudorracemos com €ixos

2%, ordem formando um “Y” com os pedicelos florais e frutos com margem superior

usualmente quilhada, o que o torna facilmente distinto dos demais grupos morfolégicos de

Lonchocarpus s. I. A distribuicdo do clado é predominantemente mesoamericana e

particularmente mexicana.

Na maioria das andlises, o grupo irmdo do clado Lonchocarpus s.str. € o clado

Dahlstedtia embora essa relagdo seja fortemente sustentada apenas na andlise individual de

MP do ITS (fig. 1) e na IB de dados combinados (fig. 6).

Em termos de estrutura, no clado C, (fig. 1.3), duas representativas linhagens (1 e 2)

com elevados suportes na MP de ITS (100% bootstrap) podem ser reconhecidas. Estas

linhagens apesar de monofiléticas reinem espécies de diferentes secdes (Densiflori,

Eriophylli, Lonchocarpus, Obtusifolii, Punctati, Standleyi e Willardia).

Em relagcdo as inferéncias filogenéticas observadas no clado Lonchocarpus sensu

stricto (clado C, fig. 1.3), nota-se que L. sect. Willardia emerge como monofilética, L. sect.

Eriophylli, L. sect. Obtusifolii e L. sect. Punctati como parafiléticas e as demais secdes (L.

sect. Densiflori, L. sect. Lonchocarpus e L. sect. Standleyi) sdo polifiléticas.
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Lonchocarpus se¢do Willardia tem seu “status” de se¢do aqui assegurado por ter

surgido como monofilética. Esta secdo foi descrita como género independente (=Willardia)

por Rose (1891) baseado em Cousertia mexicana, transferida para Lonchocarpus por

Geesink (1984) e foi reconhecida como se¢do (= L. sect. Willardia) por Sousa (1992).

Engloba cerca de seis espécies trés aqui representadas (L. hughesii, L. hermanii e L.

andrieuxii) e distingue-se das demais se¢des cogenéricas por se a unica do gé€nero a

apresentas flores com pétalas das alas livres das pétalas da quilha, frutos

predominantemente deiscentes na margem superior e bractéolas persistentes situadas no

terco superior do pedicelo, caracteres estes aqui recomendados como potenciais

sinapomorfias. As espécies desta se¢do sdo principalmente mexicanas, exceto, L. lindsay e

L. schiedeanus que ocorrem Panamd e Guatemala, respectivamente. Taxonomicamente,

Willardia foi citada por Sousa (1992) como mais relacionada morfologicamente a L. sect.

Eriophylli, no entanto, neste estudo a mesma tem como grupo irmao mais proximo L. sect.

Punctati p. p. com a qual compartilha a posi¢do das bractéolas e a flores dotadas de

cavidades secretoras leitosas.

Lonchocarpus sect. Lonchocarpus e L. sect. Standleyi (clado C, fig. 1.3) sdo aqui

reconhecidas como polifiléticas. Lonchocarpus sect. Lonchocarpus € tradicionalmente

reconhecida e ja correspondeu em parte a L. sect. Neuroscapha (Benth) Taub. ou em parte a

L. sect. Carinati conforme Pittier (1917). Para Sousa (2005a) esta secdo inclui cerca de 27
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espécies e pode ser caracaterizada principalmente pelos foliolos de dpice acuminado,

bracteolas grandes e justapostas a base do cdlice, pétalas densamente sericeas na face

adaxial, sendo o estandarte densamente sericeo na face abaxial, mecanismo floral

explosivo, frutos quilhados na face superior e sementes grandes e escuras ou negras. Ja L.

sect. Standleyi foi estabelecida por Sousa (2009b) que lhe atribuiu 28 espécies, a maioria

derivadas de “L. ser. Pubiflori’ e de “L. sect. Concavi’ tdxons propostos por Pittier (1917),

mas correspondentes a “L. serie Neuroscaphi” (Be