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RESUMO

Tanaecium Sw. emend L.G. Lohmann ¢ um género monofilético de lianas neotropicais
pertencente a tribo Bignonieae (Bignoniaceae). O género ¢ caracterizado por uma mistura de
gemas axilares com profilos em formato tanto subulados quanto em rosetas (bromeliad-like),
sendo uma sinapomorfia morfologica putativa. Na sinopse mais recente de Tanaecium, 17
espécies foram reconhecidas; trabalhos subsequentes incluiram quatro novas espécies ao género,
elevando para 21 espécies em Tanaecium. Apesar de alguns estudos filogenéticos terem
amostrado representantes de 7Tanaecium no passado, estes estudos ndo focaram em reconstruir a
filogenia de Tanaecium e, com isso, as relacdes taxondmicas e filogenéticas entre suas espécies
persistem incertas. Os componentes taxondmicos desta tese resultaram em: (i) descri¢do de uma
nova espécie (Tanaecium decorticans Frazao & L.G. Lohmann), (ii) combinagdo de uma espécie
em Fridericia (i.e., Fridericia mutabilis (Bureau & K. Schum.) Frazdo & L.G. Lohmann, (iii)
elucidacdo da tipificacdo do género, e (iv) sinopse revisada que trata todas as 21 espécies
reconhecidas para Tanaecium. O componente filogenético desta tese combinou bancos de dados
de Sanger e sequenciamento em larga escala (HTS) para reconstruir a filogenia mais abrangente
do género até o presente. Essa filogenia foi baseada em sequéncias de 28 plastomas (16
Tanaecium e 12 grupos-externo) e 176 sequéncias geradas com Sanger para trés marcadores
moleculares (i.e., ndhF, rpl32-trnL e pepC), representando 92 individuos e 17 espécies de
Tanaecium. Os 16 plastomas de Tanaecium montados neste estudo revelaram cinco diferentes
padrdes de organizagdo de regides de copia unica maior (LSC), cdpias invertidas e repetidas (IR)
e copia unica menor (SSC). Adicionalmente, quarto principais mudangas nos limites das IRs
foram encontradas, com contragdes das IRs associadas a expansdes das SSC e LSC. As
topologias reconstruidas usando os trés bancos de dados montados neste estudo (i.e., Sanger,
plastomas e Sanger e plastomas combinados) reconstruiram quatro grandes clados no core
Tanaecium. A topologia reconstruida a partir das analises de dados combinados de plastoma e
Sanger recuperou a filogenia melhor resolvida e suportada de Tanaecium até o momento. Esta
tese destaca a importancia de estudos aprofundados de linhagens individuais, incluindo estudos
detalhados em taxonomia, distribuicdo e relacdes evolutivas, para o entendimento da compisi¢cdo

de biotas de regides megadiversas tais como o Neotrdpico.

Palavras-chaves: Amazonia, lianas, Neotropicos, filogendmica, taxonomia.



ABSTRACT

Tanaecium Sw. emend L.G. Lohmann is a monophyletic genus of Neotropical lianas within the
tribe Bignonieae (Bignoniaceae). The genus is characterized by mixed subulate and bromeliad-
like prophylls of the axillary buds, putative morphological synapomorphy. In the most recent
synopsis of Tanaecium, 17 species were recognized; subsequent works included four new
species into the genus leading to 21 species in Tanaecium. Even though some phylogenetic
studies sampled representatives of Tanaecium in the past, these studies were not focused on
reconstructing the phylogeny of 7Tanaecium as whole and phylogenetic relationships among its
species remain unclear. In this thesis I undertook taxonomic and phylogenetic studies to better
understand the systematics and evolution of 7anaecium. The taxonomic component of this thesis
resulted in: (i) the description of one new species (Tanaecium decorticans Frazao & L.G.
Lohmann), (ii) the combination of one species in Fridericia (i.e., Fridericia mutabilis (Bureau &
K. Schum.) Frazdo & L.G. Lohmann, (iii) the elucidation of the genus typification, and (iv) a
revised synopsis that treated all 21 species for Tanaecium recognized. The phylogenetic
component of this thesis combined Sanger and High-Throughput Sequencing (HTS) datasets to
reconstruct the most comprehensive phylogeny of the genus to date. This phylogeny was based
on sequences of 28 plastomes (16 Tanaecium and 12 outgroups), and 176 sequences generated
with Sanger for three molecular markers (i.e., ndhF, rpl32-trnL, and pepC) representing 92
individuals and 17 species of Tanaecium. The 16 plastomes of Tanaecium assembled in this
study revealed five different patterns of organization of the Large Single Copy (LSC), Inverted
Repeat (IR), and Small Single Copy (SSC) regions. Additionally, four main IR boundary shifts
were found, with contractions of the IRs associated to expansions of the SSC and LSC. The
topologies reconstructed using the three datasets assembled in this study (i.e., Sanger, plastome,
and combined plastome and Sanger) reconstructed four major clades within the core Tanaecium.
The topology reconstructed through the analysis of the combined plastome and Sanger dataset
provides the most resolved and supported phylogeny of Tanaecium to date. This thesis highlights
the importance of in-depth studies of individual lineages, including detailed studies of the
taxonomy, distribution, and evolutionary relationships, for the understanding of the assembly of

the biotas of megadiverse regions such as the Neotropics.

Keywords: Amazonia, lianas, Neotropics, phylogenomic, taxonomy.



INTRODUCAO GERAL

A regido Neotropical estd entre as mais ricas em biodiversidade no planeta (Antonelli &
Sanmartin 2011). Essa regido inclui as Américas Central e do Sul, estendendo-se desde o centro
do México até o sul do Brasil (Morrone 2014). O Neotropico abriga uma alta diversidade de
ecossistemas, incluindo desde areas aridas, como a Caatinga, até as mais umidas do planeta,
como a Floresta Amazdnica (Fiaschi et al. 2015). A alta diversidade dessa regido vem
despertando grande interesse nos cientistas ao longo do tempo, inspirando levantamentos de
hipoteses para explicé-la tais como a influéncia de fatores edaficos (e.g., Burnett et al. 1998;
Fine et al. 2005; Laurance et al. 2010), de interagdes planta-polinizadores (e.g., Smith et al.
2008; Tripp & Manos 2008; Alcantara & Lohmann 2010) e/ou de planta-dispersores (ver
Pennington & Dick 2004), ou ainda da historia biogeografica da regido (Hoorn et al. 2010;
Antonelli & Sanmartin 2011).

Uma das abordagens para o estudo da biodiversidade Neotropical ¢ o uso de grupos-
modelo para testar hipoteses especificas e, consequentemente, tentar responder questdes mais
gerais sobre a regido. Nesse contexto, a tribo Bignonieae, composta de arbustos e lianas
exclusivamente Neotropicais, € que pertencente a familia do ipé-amarelo (Bignoniaceae), tem
sido utilizada em diversos estudos de evolucdo da biota Neotropical (e.g. Lohmann 2006;
Alcantara & Lohmann 2010; Lohmann et al. 2013; Medeiros & Lohmann 2015a; Fonseca &
Lohmann 2018; Thode et al. 2019). Bignonieae contém 21 géneros e cerca de 400 espécies
(Lohmann & Taylor 2014), ocorrendo desde florestas umidas na América Central até vegetacdes
sazonalmente secas na América do Sul (Lohmann 2006).

Tanaecium Sw. emend L.G.Lohmann ¢ um dos géneros pertencentes a tribo Bignonieae.
Apresenta distribuicdo Neotropical, ocorrendo desde o México e Antilhas até a Argentina,
contendo 22 espécies atualmente reconhecidas (Lohmann & Taylor 2014; Pace et al. 2016;
Frazdo & Lohmann 2018; Kaehler ef al. 2019) (Fig. 1). A maior diversidade deste género ¢
encontrada na regido Amazonica, onde ocorrem 11 espécies (Lohmann & Taylor 2014) (Fig. 2).

Algumas espécies de Tanaecium apresentam distribui¢do restrita, como ¢ o caso de
Tanaecium affine (A.H. Gentry) L.G. Lohmann, Tanaecium apiculatum A.H. Gentry, Tanaecium
caudiculatum (Standl.) L.G. Lohmann, Tanaecium crucigerum Seem., Tanaecium decorticans
Frazdo & Lohmann, Tanaecium exitiosum Dugand, Tanaecium neobrasiliense L.G. Lohmann,
Tanaecium paradoxum (Sandwith) Kaehler & Lohmann e Tanaecium parviflorum (Mart. ex.
DC.) Kaehler & Lohmann (Lohmann & Taylor 2014; Pace at al. 2016; Frazao & Lohmann 2018;
Lohmann, dados ndo publicados) (Fig. 2). Por outro lado, ha também espécies com distribuicdo

disjunta, como ¢ o caso de Tanaecium cyrtanthum (Mart. ex DC.) Bureau & K.Schum. e
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Tanaecium duckei A. Samp (Fig. 2). As 11 espécies restantes estdo distribuidas amplamente pela

regido Neotropical (Lohmann & Taylor 2014) (Fig. 2).
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Amazonia

Cerrado
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Figura 1: Mapa de distribui¢do conhecida para as espécies de Tanaecium nas diferentes ecorregioes Neotropicais.
Pontos vermelhos representam as distribuigdes conhecidas para todas as espécies de Tanaecium. Alguns biomas
onde existem grande representatividade do género sdo assinalados. Mapa modificado a partir do disponivel no
Wikimedia Commons (http://commons.wikimedia.org/wiki/File%3 ANeotropic_biomes.svg).




T. affine

T. duckei

Figura 2: Distribuicdo geogrifica das espécies de ZTanaecium. O mapa maior a esquerda superior mostra a
concentracao de espécies de Tanaecium por area na regiao Neotropical. Tons mais escuros indicam maior riqueza de
espécies.



Taxonomia e morfologia de Tanaecium

A circunscri¢do original de Tanaecium era mais restrita do que a atual, com apenas seis
espécies reconhecidas (ver Gentry 1973; Gentry 1976). Destas seis espécies, cinco permanecem
incluidos no género de acordo com a atual circunscri¢do (Lohmann & Taylor 2014), enquanto
Tanaecium nocturnum (Barb. Rodr.) Bureau & K. Schum. foi transferida para o género Bignonia
L. (Lohmann & Taylor 2014). Além das cinco espécies tradicionalmente classificadas como
Tanaecium, 12 espécies dos antigos géneros Arrabidaea, Ceratophytum, Pseudocatalpa,
Paragonia, Periarrabidaea e Spathicalyx foram também incluidas em Tanaecium (Lohmann &
Taylor 2014). Recentemente, Kaehler e colaboradores (2019) verificaram a reconstrugdo de trés
espécies do género Fridericia em meio a diversidade de Tanaecium. Com isso, as espécies
incluidas no género foram: Tanaecium dichotomum (Jacq.) Kaehler & L.G.Lohmann, T.
paradoxum (Sandwith) Kaehler & L.G.Lohmann e 7. parviflorum (Mart. ex DC) Kaehler &
L.G.Lohmann. Outra recente combinagdo em 7Tanaecium foi a espécie do género monotipico
Sphingiphila tetramera A.H.Gentry [=Tanaecium tetramerum (A.H.Gentry) Zuntini &
L.G.Lohmann] (Pace et al. 2016). Por fim, uma nova espécie para o género foi descrita
recentemente, i.e. Tanaecium decorticans Frazao & Lohmann (Frazdo & Lohmann 2018),
somando o total de 22 espécies pertencentes ao género.

A inclusdo dessas espécies no género e a atual circunscri¢do de Tanaecium ¢ sustentada
por caracteres moleculares e por uma provavel sinapomorfia morfologica que ¢ a presenca de
profilos das gemas axilares subulados (Fig. 3B) ou em forma de roseta (do inglés, bromeliad-
like) (Fig. 3E) (Lohmann & Taylor 2014). Além disso, as espécies de Tanaecium também sio
caracterizadas pelo caule com quatro cunhas de floema em seccao transversal (Fig. 3A), foliolos
com nervuras retas-percurrentes e glandulas esparsamente distribuidas pelo calice fortemente

bilabiado (Fig. 3F), corola vilosa, pdlen colpado e sementes opacas (Lohmann & Taylor 2014).
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Figura 3: Alguns caracteres diagnodsticos de Tanaecium. A. Caule com quatro cunhas de floema em secgdo
transversal, 7. pyramidatum. B. Profilos das gemas axilares subulado, 7. duckei. C. Profilos das gemas axilares
folidceo, T. selloi. D. Regido interpeciolar com tricomas pateliformes, 7. tetragonolobum. E. Profilos das gemas
axilares m roseta (bromeliad-like), T. bilabiatum. F. Célice bilabiado, T. bilabiatum. G. Célice truncado, 7. jaroba.
H. Inflorescéncia corimbiforme, 7. fetragonolobum. 1. Corola com androceu inserto, 7. jaroba. J. Corola com
androceu exserto, 7. duckei. K. Semente com alas presentes, 7. cyrtanthum. L. Semente com alas vestigiais, 7.
bilabiatum. M. Semente com alas ausentes, 7. jaroba. Imagem A por M. Pace. [lustragdes por Klei.



Apesar de esses caracteres serem os mais frequentes, ha variagao de seus estados entre as
espécies de Tanaecium. Os profilos das gemas axilares podem ser também folidceos (Fig. 3C),
como observado em 7. selloi (Frazdo 2019). Outro caractere que varia em Tanecium ¢ a presenga
de regido interpeciolar com tricomas pateliformes (Fig. 3D), como observado, por exemplo, nas
espécies T. tetragonolobum e T. truncatum (Frazdo 2019). O cdlice, além de bilabiado, pode ser
também truncado (Fig. 3G), ocorrendo,por exemplo, na espécie 7. jaroba, ou ainda espataceo,
como observado em 7. duckei (Frazao 2019). As variacdes desses caracteres ¢ essencial para a
dignose das espécies do género.

Além desses caracteres, também had outros que apresentam variagdes que fazem das
espécies de Tanaecium diagnosticaveis. Por exemplo, as inflorescéncias de Tanaecium podem
ser do tipo tirso, o qual pode ter diferentes conformagdes dos tamanhos dos internds, podendo
ser corimbiformes (Fig. 3H), como ¢ o caso de 7. tetragonolobum. Outra variagdo pouco
frequente ¢ a posicao do androceu em relacdo a fauce da corola, a qual geralmente ¢ inserto (Fig.
31), podendo ser exserto (Fig. 3)) em 7. duckei (Frazao 2019). As sementes também apresentam
variagdo quanto & presenca de alas, podendo estar presentes (Fig. 3K; e.g. T. cyrtanthum),
vestigiais (Fig. 3L; e.g. T. bilabiatum) ou ausentes (Fig. 3M; e.g. T. jaroba) (Frazao 2019).

Apesar de o género ter sido tratado em uma sinopse recente incluindo toda a tribo
Bignonieae (Lohmann & Taylor 2014), nenhum tratamento taxondémico compreensivo de
Tanaecium foi realizado até o momento. O género foi descrito por Swartz (1788) e originalmente
caracterizado pela presenga de flores com corola tubulares e com calice truncado, no mesmo
trabalho em que descreveu a espécie tipo do género, 7. jaroba, a qual tem flores alvas e longo-
infundibuliformes. Estudos filogenéticos recentes indicaram, no entanto, que a coloragdo e
morfologia floral sdo altamente varidveis em Bignonieae, enquanto caracteres vegetativos como
os profilos da gema axilar parecem ser constantes em clados genéricos, representando
sinapomorfias para essas linhagens (Lohmann 2006; Alcantara & Lohmann 2010; Alcantara &
Lohmann 2011). Assim, na classificagdo mais atual para o género (Lohmann & Taylor 2014), as
espécies incluidas em Tanaecium apresentam profilos da gema axilar com morfologia
relativamente constante, mas alta variagdo morfoldgica no que diz respeito a morfologia floral.
Por exemplo, o tamanho do tubo da corola varia de 1,6 cm em T. affine (A.H. Gentry) L.G.
Lohmann (Gentry 1992) até 30 cm em 7. jaroba Sw. (Gentry 2009). Além disso, a corola pode
ser branca, amarela, rosa ou magenta e, ainda, apresentar variagdo no niimero de estames, como
¢ o caso de T. caudiculatum (Standl.) L. G. Lohmann, uma espécie que tem apenas dois estames
em vez de quatro, como as demais Bignoniaceae (Lohmann & Taylor 2014).

Em relacdo ao posicionamento dentro da tribo, Tanaecium estd inserido no clado

“Fridericia & allies” (Lohmann 2006), o qual inclui ca. de 140 espécies e 1/3 da diversidade
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encontrada na tribo Bignonieae (Lohmann & Taylor 2014) (Fig. 4). O clado ¢ sustentado como
monofilético por um grande numero de caracteres moleculares (Lohmann 2006). Estdo incluidos
neste clado os géneros Cuspidaria, Lundia, Fridericia, Tanaecium, Tynanthus e Xylophragma.
Além de Tanaecium, o qual tem tratamento taxondomico apresentado nesta tese, revisdes
taxonomicas e filogenias ja foram realizadas ou estdo em andamento para 7ynanthus (Medeiros
& Lohmann 2015a; Medeiros & Lohmann 2015b), Lundia (Kaehler er al. 2012; Kaehler &
Lohmann 2015), Cuspidaria (Francisco & Lohmann in prep.), e Xylophragma + Fridericia
(Kaehler er al. 2019).
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Figura 4: Representacdo da filogenia da tribo Bignonieae (Bignoniaceae) (Lohmann 2006). Os valores mostrados
nos nos representam, respectivamente, valores de suporte de bootstrap da andlise de parcimoénia, bootstrap da analise
de maxima verossimilhanca e probabilidade posterior bayesiana. Em destaque o clado “Fridericia & allies”, ao qual
Tanaecium pertence.



Filogenia de Tanaecium

Tanaecium emergiu como grupo monofilético em todas as filogenias em que foi
amostrado (Fig. 5). A primeira filogenia que amostrou o género (Lohmann 2006) encontrou trés
clados, no qual (i) 7. crucigerum foi reconstruido como grupo-irmao de 7. revillae mais T. selloi,
(1) 7. bilabiatum irmao de T. caudiculatum e (iii) T. pyramidatum irmao de T. truncatum mais T.
affine grupo-irmao de 7. tetragonolobum (Fig 5A). O relacionamento entre esses clados foi (i)
irmdo de (ii) mais (iii) (Fig. 5A). Nos estudos subsequentes (Pace et al. 2016; Frazdo &
Lohmann 2018; Kaehler et al. 2019), as divergéncias mais profundas de Tanaecium ndo tiveram
boa resolugdo (Fig. 5B-D). Entretanto, o clado formado por T. truncatum, T. affine e T.
tetragonolobum foram consistentes em todos os estudos (Lohmann 2006; Pace et al. 2016;
Frazdo & Lohmann 2018; Kaehler et al. 2019). Similarmente, o clado (i), i.e. formado por 7.
crucigerum, T. revillae e T. selloi, emergiu na maioria dos estudos (Lohmann 2006; Pace et al.
2016; Frazao & Lohmann 2018). O clado (ii), i.e. T. bilabiatum mais T. caudiculatum, também
foi recuperado na filogenia de Frazdo & Lohmann (2018).

O estudo mais recente, incluindo a maior amostragem para Tanaecium até o momento
(Kaehler et al. 2019), encontrou que 7. xanthophyllum foi a primeira linhagem de Tanaecium a
divergir, sendo grupo-irmao de todas as outras espécies (Fig. 5D). Em seguinda, a segunda
linhagem que emergiu foi 7. parviflorum, o qual seria grupo-irmao de uma tricotomia composta
de: (1) T. pyramidatum + T. caudiculatum; (2) T. truncatum irmdo de T. affine + T.
tetragonolobum; e T. crucigerum + T. cyrtanthum grupo-irmdo de 7. selloi irmdo de T.
paradoxum irmao de T. revillae + T. selloi (Fig. 5D). Esse estudo trouxe novidades quanto ao
relacionamento filogenético do género, como a reconstrucdo de 7. pyramidatum como grupo-
irmao de 7. caudiculatum, enquanto, na hipdtese anterior, a ultima espécie formou um clado com
T. bilabiatum (Lohmann 2006; Frazdo & Lohmann 2018). Além disso, 7. cyrtanthum emergiu
como irmdo de 7. crucigerum, ambas espécies pertencentes a antiga e mais restrita circunscri¢ao
do género (ver Gentry 1973; Gentry 1976).

Apesar de os inimeros estudos filogenéticos que amostraram Tanaecium terem sido
realizados nos ultimos 13 anos, os relacionamentos entre seus clados permanece ndo esclarecida.
Além disso, algumas espécies, como 7. tetramerum, ndo apresenta nenhuma hipotese para seu
posicionamento no género (Pace et al. 2016; Frazdo & Lohmann 2018), enquanto outras nunca

foram amostradas, como 7. duckei e T. jaroba.
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Figura 5: Sumario com as filogenias de Tanaecium. A. Topologia de Lohmann (2006). B. Topologia de Pace et al.
(2016). C. Topologia de Frazdo & Lohmann (2018). D. Topologia de Kaehler et al. (2019). Politomias estdo
destacadas com a linha pontilhada. Clados recuperados em mais de uma filogenia estdo destacados em azul ou

verde.

Aspectos evolutivos de Tanaecium
Apesar do reduzido nimero de espécies, Tanaecium apresenta uma alta diversidade
morfolégica, principalmente no que diz respeito aos caracteres reprodutivos. Além disso, ¢ um
grupo distribuido por toda a regido Neotropical. Esses fatores fazem do género um modelo
atraente para estudos evolutivos.
A alta diversidade floral existente em Tanaecium sugere que a evolugdo morfologica das

flores do género pode estar associada a interagdes com polinizadores (Alcantara et al. 2010).

11



Baseado nas variagdes das morfologias das flores de Bignonieae, Gentry (1974) caracterizou sete
tipos de morfologia das flores da tribo: (1) “Amphilophium-type”, (2) “Anemopaegma-type”, (3)
“Cydista-type”, (4) “Martinella-type”, (5) “Pithecoctenium-type”, (6) “Tynanthus-type” e (7)
“Tanaecium-type”.

Flores “Amphilophium-type” sdo tubulares, coridceas e profundamente bilabiadas,
apresentando antese fechada, permitindo que apenas polinizadores com tamanhos corporais
maiores consigam abrir e, portanto, acessar a flor internamente, como abelhas da subfamilia
Xylocopinae (Gentry 1974). As do tipo “Anemopaegma-type” sdo flores membranaceas, com
fauce aberta quando em antese e com anteras inclusas, podendo apresentar cores desde brancas
até magenta e fauce podendo apresentar coloragdo contrastante com a da flor. Sdo polinizadas
por abelhas de tamanho corporal grande ou médio (Gentry 1974). As flores do tipo “Cydista-
type” tém tubo longo, dorso-ventralmente comprimidas, infundibuliformes e com fauce ampla
porém estreita, apresentado muitas vezes guias de néctar e o disco nectarifero esta ausente. Sao
polinizadas por abelhas de grande e médio porte, como aquelas da tribo Euglossini (Gentry
1974). Flores “Martinella-type” sdo vermelhas a alaranjadas ou vinaceas, cartdceas, glabras
externamente, com fauce aberta em antese, base do tubo floral estreito e ligeiramente mais longa
do que o calice, o androceu ¢ exserto ou sub-exserto e polinizacdo por beija-flores (Gentry
1974). Ja as flores do tipo “Pithecoctenium-type” sdo brancas ou amareladas, coriaceas,
curvadas, androceu inserto, frequentemente com o célice coberto por tricomas pateliformes e sdo
polinizadas por abelhas de tamanho médio (Gentry 1974). Flores “Tynanthus-type” sao
caracterizadas por corolas brancas ou magenta, pequenas, bilabiadas, androceu sub-exserto e sao
polinizadas por pequenas abelhas e borboletas (Gentry 1974). Por fim, as flores do tipo
“Tanaecium-type” sdo brancas, com o tubo floral estreito e longo, antese noturna, com androceu
sub-exserto e sdo polinizadas por mariposas (Gentry 1974).

Baseado nessa classificagdo de tipos de flores e suas putativas associacdes com
polinizadores, as espécies de Tanaecium estdo distribuidas pelas categorias (2) “Anemopaegma-
type”, (7) “Tanaecium-type” e uma mistura entre mais de um tipo de flor proposta por Gentry, o
“mixed-type” (Gentry 1974, Alcantara & Lohmann 2010) (Fig. 6).

Alcantara & Lohmann (2010) apresentaram um estudo no qual investigaram a evoluc¢ao
das flores de Bignonieae com base nos tipos florais propostos por Gentry (1974). Nesse estudo
elas hipotetizaram que a flor ancestral de Tanaecium possivelmente era do tipo “Anemopaegma-
type”, assim como para o ancestral da tribo. Na reconstrucdo de caracteres ancestrais realizada
por elas, o “Tanaecium-type” e o “mixed-type” evoluiram independentemente ao longo da

historia evolutiva do género (Alcantara & Lohmann 2010).
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Figura 6: Representacdo grafica dos tipos de flores existentes em Zanaecium e os provaveis polinizadores de
acordo com os tipos morfoldgicos florais propostos por Gentry (1974).
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O ancestral de Tanaecium possivelmente estava na Amazdnia, sendo que a maioria das
especiagdes no género devem ter ocorrido também na Amazonia (Lohmann et al. 2013) (Fig. 7).
Apesar disso, a reconstru¢ao da drea para o ancestral de 7. crucigerum foi ambigua (Lohmann et
al. 2013) (Fig. 7). A reconstru¢do ancestral para o clado T. revillae + T. selloi também foi
ambiguo, com o ancestral podendo estar amplamente distribuido, ou na Amazdnia + leste da
América do Sul, ou ainda na Amazonia + diagonal sazonalmente seca da América do Sul
(Lohmann et al. 2013) (Fig. 7). Ja o ancestral de 7. bilabiatum + T. caudiculatum possivelmente
estava distribuido na Amazonia + oeste da América do Sul até a América Central (Lohmann et
al. 2013) (Fig. 7).

Interessantemente, quando comparamos as hipoteses de evolugdo floral para Tanaecium
(Alcantara & Lohmann 2010) com os encontrados para a historia biogeografica do grupo
(Lohmann et al 2013), algumas coincidéncias sdo observadas. As mudangas geograficas
reconstruidas para os ancestrais das linhagens de Tanaecium ocorreram majoritariamente no
Mioceno, entre aproximadamente 20 e 23 Ma, exceto a mais recente especiagdo entre 7.
tetragonolobum + T. affine, a qual foi estimada para o Plioceno (Lohmann et al. 2013) (Fig. 7).
Quando comparadas com as reconstrucdes dos tipos florais de Gentry, a maioria das mudangas
de tipos florais teriam ocorrido no mesmo periodo, i.e. no inicio do Mioceno (Fig. 7). Apesar de
nenhuma andlise ter sido realizada comparando essas informagdes, essa coincidéncia pode ser
uma possivel explicagdo para o surgimento de tanta variacdo na flor dos Tanaecium, podendo
estar associada ndo somente a interagdo das espécies com seus polinizadores, mas também em
resposta a mudangas geograficas historicas no grupo. Ambas explicagdes para o surgimento da
variagdo morfologica, ou seja, tanto a hipdtese da mudanga morfolégica associando interacdao
com polinizador quanto a hipétese de ser resposta a historia biogeografica do grupo, ja foram
investigadas para outros grupos distribuidos na regido Neotropical (e.g. Pennington & Dick
2004; Smith et al. 2008; Tripp & Manos 2008; Hoorn ef al. 2010; Antonelli & Sanmartin 2011;
Rull 2011). Nesse sentido, em estudos futuros, Tanaecium pode ser um excelente modelo para

testar as hipoteses que melhor explicaria o surgimento de variagdo morfoldgica.
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Figura 7: Sumario com os resultados encontrados no estudo biogeografico (Lohmann et al. 2013) e no de evolugao
dos tipos florais (Alcantara & Lohmann 2010) para a tribo Bignonieae (Bignoniaceae). Somente resultados para
Tanaecium foram compilados. Codificac@o das cores foram adaptadas.

Objetivos e organizaciao da tese

O objetivo desta tese ¢ apresentar (i) um estudo taxondmico detalhado para Tanaecium,
além de (ii) um estudo filogenético para o género. Para isso, utilizamos uma extensa amostragem
de materiais de herbario e coletados em trabalhos de campo tanto para os estudos taxondmicos
quanto para o filogenético. Para o estudo filogenético, utilizamos uma combinag¢do de sequéncias
geradas pelo método Sanger com aquelas geradas por sequenciamento de nova geracdo (NGS), o
qual nos permitiu também a realizagdo de um detalhado estudo dos genomas de cloroplasto
(=plastomas) das espécies de Tanaecium.

Esses resultados estdao organizados da seguinte forma:
Capitulo 1 — Estudos taxondmicos de Tanaecium. Este capitulo ¢ um compéndio de quatro
estudos taxondmicos os quais propuseram: (1) a descricdo de uma nova espécie; (2) a nova
combinacdo de 7. mutabile para o género Frideria; (3) a elucidacdo da tipificagdo do género; e

(4) uma sinopse atualizada para as espécies de Tanaecium.
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Capitulo 2 — Filogenia de Tanaecium. Esta capitulo ¢ composto por um manuscrito no qual
utilizamos dados de sequenciamento Sanger e de NGS para reconstruir a filogenia para
Tanaecium. Também descrevemos os plastomas das espécies amostradas para o género e
apresentamos um estudo comparativo com as outras espécies da familia Bignoniaceae que tém
plastomas sequenciados. Apresentamos quatro formas de mudanga das fronteiras entre as quatro
copias dos plastomas de Tanaecium por ocorréncia de reducdo das regides Invertidas e
Repetidas. Esse resultado demonstra que a estrutura dos plastomas em Bignoniaceae sdo mais
labeis do que se imaginava. Esses resultados também demonstram que Tanaecium apresenta ndo

s6 uma grande variacdo tanto de suas caracteristicas morfoldgicas externas quanto gendmicas.
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CONCLUSAO GERAL

Uma espécie nova apresentada nesta tese [i.e. Tanaecium decorticans Frazdo &
L.G.Lohamnn].

Uma nova combinagdo foi proposta e Tanaecium mutabile (Bureau & K.Schum.) L.G.
Lohmann foi transferido para o género Fridericia [=F. mutabilis (Bureau & K.Schum.)
L.G.Lohmann].

A tipificagdo do género foi revisada e um epitipo foi designado.

Duas lectotipificagdes foram propostas para os seguintes nomes: (1) Arrabidaea
muehlbergiana Hassl. [= F. mutabilis] e (2) Tanaecium crucigerum Seem.
Apresentamos uma sinopse atualizada para Tanaecium, o qual contém, ao final deste
estudo, 21 espécies, incluindo a nova combinacao de Spathicalyx kuhlmannii J.C.Gomes
em Tanaecium kuhlmannii (J.C.Gomes) Frazao & L.G.Lohmann.

Apresentamos a montagem de 16 genomas de cloroplasto (=plastomas) para 15 espécies
de Tanaecium (duas amostras de Tanaecium dichotomum (Jacq.) Kaehler &
L.G.Lohmann, morfotipos a e ), sendo oito com plastoma completo e oito com plastoma
quase completo.

Os plastomas obtidos para Tanaecium variam entre 157,807 pb (7. crucigerum) até
160,935 pb (Tanaecium xanthophyllum (DC.) L.G.Lohmann).

Quatro principais padrdes referentes as mudangas dos limites das IRs foram detectadas,
onde as SSC (variando de 12,498 pb a 49,868 pb de comprimento) e LSC (variando de
83,490 pb a 89,092 pb) apresentaram expansdes associadas e contragdes em diferentes
graus das IRs (variando de 11,409 pb a 30,961 pb).

Combinamos os dados dos plastomas e sequéncias geradas pelo método Sanger em uma
supermatriz somando um total de 92 espécimens representando 17 espécies de
Tanaecium mais 14 representantes do grupo-externo.

A filogenia de Tanaecium reconstruida aqui ¢ a mais robusta ja realizada até o momento,
incluindo multiplos acessos para 17 das 21 espécies reconhecidas no género.

A combinagdo do conjunto de dados gerados por sequenciamento Sanger e
sequenciamento em grande escala (HTS) permitiu maximizar a amostragem de taxa e
carateres para a reconstrugdo da filogenia de Tanaecium.

Tanaecium € um género monofilético.

Os diferentes morfotipos amostrados para Tanaecium dichotomum emergiram em

diferentes linhagens, sendo que apenas o morfotipo B emergiu como monofilético.
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e Estudos moleculares, morfologicos e taxondmicos sdo necessarios para 7. dichotomum
objetivando a revisao da delimitagdo desta espécie.

e Futuros estudos incluindo um alto nimero de marcadores nucleares serdo importantes no
que diz respeito ao aumento de resolu¢ao do arcabougo filogenético de Tanaecium.

e [Esta tese destaca a importancia de estudos aprofundados de linhagens individuais,
incluindo estudos detalhados em taxonomia, distribuicdo e relagdes evolutivas, para o

entendimento da composicao de biotas de regides megadiversas tais como o Neotrdpico.
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