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existe apenas um bem, o conhecimento, e um mal, a ignorancia

— Socrates (?)
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Resumo

O clado “Adenocalymma-Neojobertia” representa um dos dois principais clados da tribo
Bignonieae. Ele inclui lianas, arbustos e arvoretas distribuidas por todo o neotropico, e possui
como centro de diversidade a Amazonia brasileira e a Mata Atlantica. O clado ¢ extremamente
variavel em termos da morfologia e distribuicdo geografica, o que o torna um desafio
taxonOmico para a circunscrigdo de espécies e géneros. A classificagdo atual de Bignonieae
reconhece Adenocalymma de forma ampla (82 espécies), ja Neojobertia (trés espécies) esta
entre os menores géneros. Aqui, nos utilizamos sequenciamento de Gltima geracdo (plastomas
completos ou quase completos) e sequenciamento Sanger (ndhF, rpl32-trnL, PepC) para
inferir a filogenia do clado “Adenocalymma-Neojobertia™ utilizando uma ampla amostragem
de caracteres (>88,137 pb) e taxa (90% de todas as espécies). Nossos resultados indicam que
Adenocalymma ¢ parafilético como circunscrito atualmente, com Neojobertia e Pleonotoma
albiflora incluidos. Padrdes de evolugdo morfologica foram avaliados para todo o clado
utilizando métodos comparativos. Sinal filogenético e evolucdo pontuada foram testados e
estados ancestrais inferidos para 32 caracteres. Desses, 19 caracteres possuem sinal
filogenético e quatro sdo sinapomorfias de clados internos. Peciolos e pecidlulos articulados
emergiu como potencial sinapomorfia de todo o clado “Adenocalymma-Neojobertia”. Entre os
caracteres que nao possuem sinal filogenético, quatro caracteres com importancia ecologica
chamam a atencdo: (i) Habito, (ii) cor da corola, (iii) forma da corola e (iv) presenca de
tricomas cupulares na corola. Habito emergiu como altamente homopléastico e esta
potencialmente relacionado com a ocupacdo de novos habitats. A morfologia floral também
emergiu como altamente homoplastica e evoluindo de forma pontuada, sugerindo que a cor da
corola, forma da corola e a presenga de tricomas cupulares na corola podem ter sido os
responsaveis pela diversificagdo em pelo menos parte do clado. A filogenia molecular e o
estudo morfologico foram entdo utilizados como subsidio para propor uma sinopse atualizada
de Adenocalymma. A nova circunscricdo do gé€nero proposta aqui revisa os limites das
espécies e inclui todas as espécies de Neojobertia e P. Albiflora agora todas em
Adenocalymma. Ao todo, estdo sendo propostas quatro novas combinagdes, trés espécies
novas apresentadas e 15 novos sinonimos, fazendo com que o Adenocalymma tenha agora 74
espécies reconhecidas. Para todas as espécies reconhecidas, nos apresentamos comentarios
taxondmicos, comparacdes com espécies proximas, informagdo sobre o habitat, distribui¢do e
fenologia. Além disso, mapas de distribuicdo e graficos de fenologia sdo apresentados para

todas as espécies.



Abstract

The “Adenocalymma-Neojobertia” clade represents one of two main clades of tribe
Bignonieae. It includes lianas, shrubs, and treelets that are distributed throughout the
Neotropics, and centered in Amazonia and the Atlantic Forest of Brazil. This clade is
extremely variable in terms of morphology and geography, which has led to a series of
taxonomic challenges in the circumscription of species and genera. The most recent
classification of tribe Bignonieae recognizes a broad Adenocalymma (82 species) and a small
Neojobertia (three species). Here, we used NGS (complete and nearly-complete plastomes)
and Sanger sequencing data (ndhF, rpl32-trnL, pepC) to infer a robust phylogeny of the
“Adencalymma-Neojobertia” clade based on a broad sampling of molecular characters (>
88,137 bp), and taxa (90% of the overall species diversity). Our findings indicate that
Adenocalymma is paraphyletic as currently circumscribed, with Neojobertia and Pleonotoma
albiflora nested herein. Patterns of morphological evolution were evaluated for the whole
clade using comparative methods. Phylogenetic signal and punctuated evolution was tested
and ancestral character states inferred for 32 selected characters. Of these, 19 characters have
significant phylogenetic signal and four are synapomorphies of internal clades. Articulated
petioles and petiolules emerged as a putative synapomorphy of the whole “Adenocalymma-
Neojobertia” clade. Among the characters without phylogenetic signal, four morphological
traits of ecological significance are particularly relevant: (i) plant habit, (ii) corolla color, (iii)
corolla shape, and (iv) corolla cupular trichomes. Plant habit was shown to be highly
homoplastic and is thought to be associated with the occupation of new environments. Flower
morphology was also highly homoplastic and evolved in a punctuated manner, suggesting that
corolla color, corolla shape, and corolla cupular trichomes may have been important drivers of
evolution in at least portions of this clade. The molecular phylogeny and the morphological
information were then used to subsidize an updated synopsis of Adenocalymma. The new
circumscription of the genus proposed here revises species limits and includes all species of
Neojobertia and P. albiflora within Adenocalymma. Overall, four new combinations, three
new species, and 15 new synonomies are proposed, leading to 74 taxa within Adenocalymma.
For each species recognized, we provided taxonomic comments, comparisons between closely
related taxa, information on the habitat, distribution, and phenology. In addition, distribution

maps, and phenology plots are also shown for all species.



Introducao

Bignoniaceae ¢ uma familia de arbustos, arvores e arvoretas (Gentry 1973) com
aproximadamente 80 géneros e 840 espécies (Lohmann e Ulloa 2006, em diante), metade das
quais ocorrem no Brasil (Lohmann 2010, em diante). A familia é parte da tribo Lamiales e
constitui um grupo monofilético sustentado por caracteres morfologicos e dados moleculares

(Olmstead et al. 2009).

A tribo Bignonieae representa o clado principal de Bignoniaceae, incluindo metade das
espécies conhecidas (Lohmann 2006). Membros da tribo ocupam uma grande variedade de
habitats, que vao desde florestas tropicais imidas (p. ex., Mata Atlantica ¢ Amazonia) até
florestas sazonalmente secas (p. ex., Caatinga e Chaco) e areas abertas secas (p. ex., Cerrado).
As espécies de Bignonieae apresentam ampla variagdo em sua distribuicdo geografica,
incluindo espécies micro-endémicas (p. ex., Adenocalymma chocoense) até espécies
amplamente distribuidas pela América Tropical (p. ex., Dolichandra unguis-cati) (Lohmann e

Taylor 2014).

Segundo a sinopse mais recente da tribo Bignonieae (Lohmann e Taylor 2014)
Adenocalymma inclui 82 espécies, representando o maior género de Bignonicae. Essa
circunscrigao de Adenocalymma também inclui espécies anteriormente descritas em Memora e
Sampaiella (Lohmann 2006), agora sinonimizadas em Adenocalymma (Lohmann e Taylor
2014). Esta circunscri¢do do género foi baseada em um estudo filogenético onde um quarto
das espécies da tribo e 14 espécies do clado Adenocalymma foram amostradas (Lohmann
2006). Neste estudo, Adenocalymma emergiu como um grupo monofilético, bem sustentado
por caracteres moleculares (91% MP, 100% PP) e irmao do género Neojobertia (100% MP,
100% PP) (Lohmann 2006). A sinapomorfia morfoldgica que sustenta o género ¢ a presenca
da tricomas cupulares nas bracteas, bractéolas, calice, profilos e frutos (Lohmann e Taylor

2014).

A distribuicdo geografica de Adenocalymma e Neojobertia se estende por todo o
Neotropico, indo do México a Argentina e sul do Brasil. Suas espécies encontram-se em
altitudes baixas e médias (até 2000 m) e estdo distribuidas em dois centros de diversidade:
Amazonia e Mata Atlantica. O restante do género ocorre principalmente no Cerrado e
Caatinga, com A. apurense ocorrendo em florestas imidas e secas da América Central

(Lohmann e Taylor 2014).



Entre os caracteres morfologicos das espécies de Adenocalymma e Neojobertia, chama
a atencdo a variacdo encontrada nas formas de vida, e nas morfologias da flor, fruto, sementes
e polen (Lohmann e Taylor 2014; Gentry e Tomb 1980). Em termos do hébito, Adenocalymma
inclui lianas, arbustos e arvoretas (Lohmann e Taylor 2014). Em termos da morfologia floral,
observamos grande variacdo em caracteres relacionados as sindromes de poliniza¢do, como
diferencas na forma das corolas e sua coloracdo (Alcantara e Lohmann 2010). Também
observamos diferencas no posicionamento dos verticilos reprodutivos, com estigmas e estames
excertos ou inseridos no tubo da corola. As sindromes mais comuns sdo melitofilia e
ornitofilia (Gentry 1990, Alcantara ¢ Lohmann 2010). Os frutos podem ser alados ou nao,
achatados ou globosos. As espécies do género apresentam duas estratégias distintas de
dispersdo das sementes, por dgua e pelo vento (Gentry 1973). O polén também ¢ bastante

variavel em termos de ornamentacao e numero de aberturas (Gentry e Tomb 1980).

Toda essa variagdo morfologica e geografica torna o clado composto por
Adenocalymma e Neojobertia um desafio em termos taxondmicos e um excelente modelo para
estudos evolutivos. Além disso, a atual amostragem filogenética para este clado ¢ de 14
espécies (Lohman 2006), de forma que os padroes de variagdo morfologica ainda estdo por
serem desvendados num contexto evolutivo. No presente estudo nos: (1) Reconstruimos a
filogenia para o clado composto por Adenocalymma e Neojobertia utilizando dados
provenientes de sequenciamento de ultima gera¢do (“NGS”) e Sanger (ndhF, rpl32-trnL,
pepC); (2) Conduzimos um estudo morfologico de todas as espécies a fim de entender como
tais caracteres estdo evoluindo no clado e quais podem ser utilizados como subsidio na
delimitacdo dos taxa; e (3) Elaboramos uma sinopse atualizada para o género, incluindo
informagdes sobre a morfologia, ecologia e distribuicdo geografica para todas as espécies. A

tese esta estruturada da seguinte forma:

Capitulo 1. Neste capitulo realizamos um estudo filogendmico utilizando dez espécies
do clado Adencalymma-Neojobertia” (nove de Adenocalymma e Neojobertia candolleana),
para as quais obtivemos plastideos completos. O objetivo deste trabalho foi testar diferentes
estratégias de andlise dos dados genomicos e utilizar o resultado como como marco analitico
para um estudo filogenético mais compreensivo do clado, com grande amostragem em nivel

especifico (capitulo 2).

Capitulo 2. Neste capitulo inferimos a filogenia do clado “Adenocalymma-
Neojobertia” utilizando, os seguintes dados: (i) Os 10 plastomas completos de representantes

do clado “Adenocalymma-Neojobertia’apresentados no capitulo anterior; (ii) 33 novos



plastomas quase-completos gerados para o clado; (iii) sete novos plastomas de membros do
grupo externo; (iv) Sequencias Sanger das regides plastidiais ndhF e rpl32-trnl e regido
nuclear PepC para 45 espécimes. Esta amostragem totalizou 88 individuos e 67 espécies de
Adenocalymma e Neojobertia. Além do estudo filogenético, um estudo de evolugao
morfoldgica também foi conduzido utilizando ferramentas comparativas, visando um melhor

entendimento dos padrdes de evolug@o no grupo.

Capitulo 3. Este capitulo foi dividido em duas partes. Na primeira parte apresentamos
os trabalhos que descrevem as espécies Adenocalymma apetiolatum e Adenocalymma lineare,
ambas ocorrentes em florestas semi-deciduais do Espirito Santo. Na segunda parte
apresentamos o trabalho que descreve a espécie Adenocalymma cauliflorum, que ocorre em

fragmentos de mata semi-decidual no estado do Rio de Janeiro.

Capitulo 4. Neste capitulo apresentamos uma sinopse atualizada para o clado composto
por Adenocalymma e Neojobertia. Nesse capitulo propomos uma nova circunscricdo para
Adenocalymma, incluindo as trés espécies de Neojobertia ¢ Pleonotoma albiflora. Além disso,
revisamos a delimitagdo de todas as espécies do clado, o qual passa a incluir 74 espécies. Para
cada espécie reconhecida, realizamos comparagdes morfoldgicas com espécies proximas, bem

como apresentamos dados sobre a nomenclatura, sinonimias, distribui¢ao e ecologia.
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Conclusao

Neste trabalho apresentamos uma hipdtese filogenética robusta para Adenocalymma utilizando
dados de sequenciamento de ultima geracdo (NGS) e sequenciamento Sanger. Esse ¢ um dos
primeiros trabalhos a utilizar essa abordagem em grupos de plantas neotropicais, € o primeiro
a combinar dezenas de plastomas com sequéncias Sanger em estudos filogenéticos na familia
Bignoniaceae. Neste estudo também realizamos um estudo morfoldgico com todas as espécies
reconhecidas para Adenocalymma e Nejobertia. Ao combinar a filogenia com dados
morfologicos, conduzimos um estudo comparativo que visou avaliar o sinal filogenético dos
dados, sua implicagdo durante eventos de cladogenese e seus estados ancestrais. Através
destas andlises, recuperamos 19 caracteres com sinal filogenético significativo, e cinco
sinapomorfias morfologicas. Entre as sinapomorpfias morfoldgicas esta a presenga de peciolos
e peciolulos articulados, a qual representa uma sinapomorfia para o clado “Adenocalymma-
Neojobertia” como um todo. Entre os caracteres com auséncia de sinal filogenético, chama
atencdo o habito, cardter bastante plastico, assim como diversos caracteres florais. Em
particular, forma da corola, cor da corola e a presenga de tricomas cupulares na corola
evoluiram multiplas vezes dentro do clado e possuem um modo pontuado de evolugdo. Em
outras palavras, a transi¢do dos estados ndo estd correlacionada aos ramos da filogenia e
ocorreram durante eventos de cladogenese. A filogenia e o estudo morfologico também foram
utilizados como subsidio para uma nova circunscri¢do de Adenocalymma, a qual inclui as trés
espécies de Neojobertia reconhecidas e Pleonotoma albiflora. Os limites das espécies foram
revistos com base em novas evidéncias morfoldgicas, levando a mudangas significativas na
taxonomia do clado, o qual passou a incluir 74 espécies, ao invés das 85 espécies reconhecidas
no sistema anterior. A filogenia e sinopse de Adenocalymma tornam este grupo um excelente
modelo para estudos futuros. Podemos destacar a necessidade da inclusdo de dados nucleares
para obtermos um filogenia ainda mais bem resolvida e acurada para o grupo. Os dados de
distribui¢cdo das espécies aqui obtidos também serdo utilizados em conjunto com uma hipotese
filogenética mais acurada para estudar a histéria biogeografica e de diversificacdo do género.
Estes dados também irdo subsidiar uma revisdo taxondmica para todas as espécies
reconhecidas e a proposi¢ao de uma classificagdo infra-genérica que facilitara a identifica¢ao
dos taxa. O estudo morfoldgico aqui conduzido levantou hipodteses sobre a diversificagdo de
Adenocalymma que poderdo ser refinadas com novos dados morfologicos continuos € uma
topologia mais acurada. Estudos ecoldgicos, baseados em novos dados de campo, também

serdo importantes para testar as hipoteses aqui levantadas.
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