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Resumen

El género Mimosa comprende 615 especies que se presentan en diferentes nichos
ecoldgicos con distintos regimenes de precipitacién y gradientes altitudinales que van
desde el nivel del mar hasta 3500 m. Se encuentra distribuido principalmente en América
(92%), Africa (incluyendo Madagascar) y Asia (8%). Se ubica taxonémicamente en la familia
Leguminosae, subfamilia Caesalpiniodeae, tribu Mimoseae y es parte del clado Mimosa
junto con los géneros Adenopodia y Piptadenia. De acuerdo con la revision de Barneby para
el género en el continente americano realizada en 1991, el género incluye cinco secciones:
1) M. sect. Mimadenia, 2) M. sect. Batocaulon, 3) M. sect. Habbasia, 4) M. sect. Calothamnos

y 5) M. sect. Mimosa.

Por lo tanto, este estudio se llevé a cabo con los objetivos de integrar los avances
taxonémicos y filogenéticos de otros miembros de Mimoseae relacionados con el género
Mimosa, estimar los tiempos de divergencia, conocer los estados ancestrales morfolégicos
de caracteres selectos, esclarecer las relaciones filogenéticas de las especies del género
Mimosa a nivel infragenérico y realizar una propuesta taxonémica. Adicionalmente, se
exploran los valores de conservadurismo de nicho filogenético (CNF) y la limitacion de
dispersion geografica (LD). Para ello, se evalud la longitud de ramas y se emplearon los
modelos tedricos de diversificacion evolutiva, los tiempos de divergencia y reconstruccion

de estados ancestrales morfoldgicos con el fin de explicar su diversidad ecoldgica.

De acuerdo con los objetivos, en este trabajo se realizé una integracién de los avances
taxondémicos y filogenéticos de 14 géneros (incluyendo Mimosa) de la tribu Mimoseae,
pertenecientes a los Clados: Mimosa, Parkia y Stryphnodendron, incluyendo al género
Lachesiodendron, anteriormente conocidos en su conjunto como el Grupo Piptadenia,
propuesto por Lewis & Elias en 1981. Se muestra aqui, una hipoétesis filogenética basada
en un muestreo del grupo completo, ya que no existe un analisis filogenético a la fecha, que
incluya representantes de todos los géneros reconocidos dentro del Grupo Piptadenia, sin
el enfoque hacia un género en particular. Asimismo, se contribuye al esclarecimiento de su
relacién con otros miembros de la tribu Mimoseae (Acacia subg. Aculeiferumy Acacia subg.
Phyllodineae), esto ultimo permite poner a prueba las hipétesis palinolégicas de Guinet
propuestas en 1969 y 1990. La discusion de los resultados de una hipétesis filogenética

bajo estos criterios contribuye a entender las posibles causas de los problemas



taxondémicos y filogenéticos entre los miembros del Grupo Piptadenia y proponer estrategias
para favorecer su resolucion en un futuro. De manera adicional, con base en filogenias
moleculares, su clasificacion taxonémica y su intervalo de distribucién geografica, se
seleccionaron 126 especies de Mimosa y a las regiones de ADN del cloroplasto trnD,-trnT
y rpS16 mas 19 caracteres morfolégicos con los que se realizaron analisis filogenéticos de
Inferencia Bayesiana y Maxima Verosimilitud, asi como un analisis de reloj molecular y la
reconstruccion de estados ancestrales de ocho caracteres morfolégicos que fueron
seleccionados para representar caracteres binarios y multiestado evaluados en la matriz de
datos, se eligieron aquellos que presentaban menor ambigliedad en su codificaciéon y con
un alto valor en la clasificacion taxonémica de Mimosa y agrupacion de clados monofiléticos:
1) nectarios en la hoja, 2) braquiblastos, 3) estambres, 4) estaminodios, 5) tipo de flores, 6)
tipo de inflorescencia, 7) dehiscencia del fruto y 8) forma del fruto. Los resultados sugieren
a Mimosa relacionado estrechamente con los géneros Adenopodia y Piptadenia, con un
origen americano durante el Oligoceno tardio, con diversificacion reciente y numerosos
linajes en México y Sudameérica, especialmente después del Plioceno y hasta la actualidad.
La reconstruccion de estados ancestrales reveld la tendencia de las especies mas
recientemente divergentes a reducir partes florales y a conservar, en algunos casos, estados
plesiomoérficos de caracteres morfolégicos. Se observdé de manera general, una baja
probabilidad de cambio para los taxa analizados con respecto a sus ancestros mas
recientes y al tiempo de divergencia, asi como una estructuracion geografica de los clados
obtenidos que se atribuye al CNF. Adicionalmente, se sugiere que los linajes tienen
adaptaciones a nichos ecologicos similares a sus ancestros. No obstante, en algunos
subclados se proponen altos valores de CNF que reflejan el endemismo de varios linajes
en México y Sudamérica. Adicionalmente, con base en los resultados de los analisis
filogenéticos se proponen cambios en la delimitaciéon taxondmica de algunos grupos
infragenéricos. En conclusion, se encontré una tendencia a mantener niveles intermedios

de CNF en la historia evolutiva de Mimosa, que refleja su gran riqueza de especies.

Palabras clave: Biogeografia, Cronograma, Ecologia, Estados ancestrales, Mimosa,
Taxonomia, Sistematica Filogenética.



Abstract

The genus Mimosa comprises 615 species distributed in different ecological niches with
variable precipitation regimes and altitudinal gradients ranging from sea level to 3500 m. It's
distributed mainly in the Americas (92%), Africa (including Madagascar) and Asia (8%). It is
taxonomically classified in the family Leguminosae, subfamily Caesalpiniodeae, tribe
Mimoseae and is part of the “Mimosa clade” together with the genus Adenopodia and
Piptadenia. According to Barneby's 1991 review of the genus in the Americas, the genus
comprises five sections: 1) M. sect. Mimadenia, 2) M. sect. Batocaulon, 3) M. sect.

Habbasia, 4) M. sect. Calothamnos and 5) M. sect. Mimosa.

Therefore, this study was performed with the aims to integrate taxonomic and
phylogenetic advances of other members of Mimoseae related to the genus Mimosa, to
estimate divergence times, to know the morphological ancestral states of selected
characters, to clarify the phylogenetic relationships of the species of the genus Mimosa at
the infrageneric level and to make a taxonomic proposal. In addition, the values of
phylogenetic niche conservatism (PNC) and geographic dispersal limitation (DL) are
explored. For this purpose, branch length was evaluated and theoretical models of
evolutionary diversification, divergence times and reconstruction of morphological ancestral

states were employed to explain their ecological diversity.

In accordance with the aims of this work, was carried out an integration of taxonomic and
phylogenetic advances of 14 genera (including Mimosa) of the tribe Mimoseae,
corresponding to the Clades: Mimosa, Parkia and Stryphnodendron, including the genus
Lachesiodendron, previously known as the Piptadenia Group, proposed by Lewis & Elias in
1981. A phylogenetic hypothesis based on a sampling of the entire group is shown here,
since there is no phylogenetic analysis to date that includes representatives of all recognized
genera within the Piptadenia Group, without focusing on a particular genus. It also
contributes to the clarification of their relationship with other members of the tribe Mimoseae
(Acacia subg. Aculeiferum and Acacia subg. Phyllodineae), the latter, allowing to test
Guinet's palynological hypotheses proposed in 1969 and 1990. The discussion of the results
of a phylogenetic hypothesis under these criteria, contributes to understand the possible
causes of taxonomic and phylogenetic problems among members of the Piptadenia Group

and to propose strategies to help resolve them in the future.



In addition, based on molecular phylogenies, their taxonomic classification and
geographic distribution range, 126 species of Mimosa were selected from the trnD,-trnT and
rpS16 chloroplast DNA regions plus 19 morphological characters with which Bayesian
Inference and Maximum Likelihood phylogenetic analyses were performed, as well as a
molecular clock analysis and the reconstruction of ancestral states of eight morphological
characters that were selected to represent binary and multistate characters evaluated in the
data matrix, those that presented less ambiguity in their coding and with a high value in the
taxonomic classification of Mimosa and grouping of monophyletic clades were chosen: 1)
leaf nectaries, 2) brachyblasts, 3) stamens, 4) staminodes, 5) flower type, 6) inflorescence
type, 7) fruit dehiscence, and 8) fruit shape. The results suggest that Mimosa is closely
related to the genera Adenopodia and Piptadenia, with an American origin during the late
Oligocene and with recent diversification and numerous lineages in Mexico and South
America, especially after the Pliocene and up to the present. Reconstruction of ancestral
states revealed the tendency of the most recently diverged species to reduce floral parts
and to retain, in some cases, plesiomorphic states of morphological characters. In general,
a low probability of change was observed for the analyzed taxa with respect to their most
recent ancestors and divergence, as well as a geographic structuring of the obtained clades
that is attributed to the PNC. In addition, it is suggested that the lineages have adaptations
to ecological niches similar to their ancestors. However, in some subclades high PNC values
are proposed that reflect the endemism of several lineages in Mexico and South America.
Additionally, based on the results of the phylogenetic analyses, changes in the taxonomic
delimitation of some infrageneric groups are proposed. In conclusion, we found a tendency
to maintain intermediate levels of PNC in the evolutionary history of Mimosa, reflecting its

great species richness.

Keywords: Ancestral states, Biogeography, Chronogram, Ecology, Mimosa, Taxonomy,
Phylogenetic Systematics.



Capitulo 1. INTRODUCCION

Recientemente, se ha propuesto una nueva clasificacion de la familia Leguminosae Juss.,
que incluye seis subfamilias (LPWG 2017), para las que se sugiere un origen casi
simultaneo (Koenen et al. 2020). Esta nueva clasificacion se basa en una filogenia realizada
con secuencias de la regiéon codificante del gen maturasa K del cloroplasto (matK), la mas
utilizada hasta ahora para la familia en la que se representan 698 de 765 géneros
reconocidos y ca. 19 % de las especies (3696 de 19581). La nueva circunscripcién de la
subfamilia Caesalpinioideae DC. incluye 163 géneros y ca. 4680 especies, de los cuales, la
nueva circunscripcion de la tribu Mimoseae Bronn comprende 100 géneros con ca. 3510
especies (Bruneau et al. 2024; Queiroz et al. 2024). La reciente circunscripcion de la tribu
Mimoseae (Queiroz et al. 2024), coincide con los limites de la antigua subfamilia
Mimosoideae DC., y anteriormente se reconocian varios grupos informales, entre ellos el
Grupo Piptadenia propuesto por Lewis & Elias (1981) cuyo origen se estima en 40-25 m.a.
(Sauter 2019). Sin embargo, en la actualidad de acuerdo con Queiroz et al. (2024), para la
tribu Mimoseae los grupos informales anteriormente propuestos por Lewis & Elias (1981),

se reconocen como 18 clados, seis géneros monoespecificos y un grado (Senegalia).

El género Mimosa L. estuvo hasta hace poco, incluido en el Grupo Piptadenia propuesto
por Lewis & Elias (1981). El grupo Piptadenia se caracteriza por presentar asociaciones
polinicas de 4-28 granos y el extremo apical del estilo atenuado con un pequefio estigma
poriforme, asi como por el numero basico de cromosomas x=13 (Luckow et al. 2000). De
acuerdo con Ringelberg et al. (2022), lo que tradicionalmente hasta hace poco era
reconocido como el Grupo Piptadenia, se encuentra dividido ahora en tres clados y un
género monoespecifico: 1) clado Mimosa, 2) clado Parkia, 3) clado Stryphnodendron y de
forma aislada el género monotipico Lachesiodendron (Ribeiro et al. 2018) como no resuelto.
El grupo Piptadenia comprende en la actualidad 14 géneros: 1) Adenopodia C.Presl., 2)
Anadenanthera Speg., 3) Gwilymia A.G. Lima, Paula-Souza & Scalon, 4) Lachesiodendron
(Kunth) P.G. Ribeiro, L.P. Queiroz & Luckow, 5) Marlimorimia L.P. Queiroz, L.M. Borges,
Marc.F. Simon & P.G. Ribeiro 6) Microlobius C. Presl., 7) Mimosa, 8) Naiadendron A.G.
Lima, Paula-Souza & Scalon, 9) Parapiptadenia Brenan, 10) Parkia R.Br., 11) Piptadenia
Benth., 12) Pityrocarpa (Benth.) Britton & Rose, 13) Stryphnodendron Mart. y 14) Vachellia
Wight & Arn.



Andlisis filogenéticos recientes (Ringelberg et al. 2022; Borges et al. 2024a; este estudio)
sefalan a Adenopodia como el género mas cercano a Mimosa. El género Mimosa ha sido
ampliamente confirmado como un grupo monofilético en estudios filogenéticos recientes
(Bessega et al. 2008; Savassi-Coutinho 2009; Simon 2008; Bessega & Fortunato 2011;
Sarkinen et al. 2011; Simon et al. 2011; Santos-Silva 2013; Velazquez-Castafieda 2019) y
su origen se estima en 28-25 m.a., siendo un género con diversificaciéon reciente (Simon et
al. 2011).

El presente estudio se enfoca principalmente en proponer una nueva hipétesis filogenética
de los clados no resueltos hasta ahora, apoyada sélidamente por un mayor niumero de
especies analizando nuevos datos de ADN del cloroplasto y caracteres morfolégicos. Se
incluye un muestreo de especies considerando las secciones taxondémicas de Mimosa
propuestas por Barneby (1991) y su de distribucién a nivel mundial. De manera adicional,
se estimaron los tiempos de divergencia de los clados obtenidos, y se realizé la
reconstruccion de estados ancestrales para ocho caracteres morfolégicos de los 19
incluidos en los analisis filogenéticos. Estos ocho caracteres fueron elegidos para
representar estructuras de ramas, hoja, flor y fruto, para los que fueron seleccionados
caracteres binarios y multiestado de los cuales se consideraron aquellos que presentaban
menor ambigledad en su codificacion y con un alto valor en la clasificacién taxondmica de
Mimosa y agrupacion de clados monofiléticos. Con base en los resultados, se propone una

nueva delimitaciéon taxonémica infragenérica del género Mimosa.

Capitulo 2. MARCO TEORICO

Mimosa es el quinto genero mas grande de las leguminosas (Koenen et al. 2013). No
obstante, los analisis filogenéticos y los cronogramas basados en inferencia bayesiana han
recuperado ampliamente al género como un grupo originado a finales del Oligoceno a partir
de un solo ancestro en el continente americano. Sin embargo, las relaciones de parentesco
entre muchas de sus especies no han sido resueltas o son desconocidas, incluyendo los
tiempos de divergencia y la reconstruccion de estados ancestrales se ha limitado a la
optimizacion de caracteres morfoldgicos sobre arboles filogenéticos basados solo en datos

moleculares (Simon et al. 2011; Santos-Silva et al. 2013). Un analisis filogenético es una



técnica utilizada para estudiar la historia evolutiva entre especies basada en sinapomorfias
para realizar la construccion de una filogenia que representa la historia evolutiva de los
organismos Y las relaciones de parentesco entre ellos. Adicionalmente, los cronogramas
son una representacion temporal de esta filogenia, en la que se incorporan estimaciones de
los tiempos de divergencia entre los grupos, basandose en técnicas de reloj molecular que
incorporan modelos matematicos de distintos tipos de reloj molecular, divergencia y de los
datos empleados que pueden ser moleculares, morfolégicos y de fésiles. Por otro lado, la
reconstruccion de estados morfoldgicos ancestrales busca inferir las caracteristicas fisicas
de los ancestros comunes de un grupo en una filogenia o un cronograma a partir de los
estados morfolégicos de sus descendientes. Todas estas técnicas normalmente estan
matematicamente construidas con inferencias bayesianas como una herramienta
estadisticamente poderosa que permite modelar estos procesos de forma probabilistica,
integrando la incertidumbre en las estimaciones y proporcionando intervalos de confianza

en los resultados obtenidos.

Los analisis filogenéticos realizados hasta ahora evidencian la necesidad de nuevos
estudios que aclaren las relaciones de parentesco y la clasificacién taxondmica del género
Mimosa, con base en el reconocimiento de grupos monofiléticos. Asimismo, sugieren
ampliar la investigacion sobre la evolucion de los caracteres morfoldgicos, incorporandolos
en el estudio de las relaciones filogenéticas, para reconstruir los estados ancestrales e
integrar estos hallazgos en un cronograma mediante técnicas de reloj molecular. Debido a
la estrecha relacion de Mimosa con los géneros Adenopodia y Piptadenia y otros géneros
de la tribu Mimoseae, en este trabajo se considero relevante resumir e integrar los avances
taxondmicos y filogenéticos de los clados: Mimosa, Parkia y Stryphnodendron incluyendo
al género Lachesiodendron (Grupo Piptadenia), asi como su relacidon con otros miembros
de Mimoseae. Se realizé una propuesta taxonémica de varios grupos infragenéricos de
Mimosa en la clasificacion actual de Barneby (1991), basada en una filogenia generada con
los marcadores de ADN del cloroplasto trnD,-trnT y rpS16, asi como 19 caracteres
morfolégicos y en forma adicional se estimaron los tiempos de divergencia de los clados
obtenidos. Asimismo, utilizando por primera vez un cronograma, se planteé el objetivo de
proponer los estados ancestrales de los siguientes caracteres 1) nectarios foliares, 2)
braquiblastos, 3) estambres, 4) estaminodios, 5) tipo de flor, 6) tipo de inflorescencia, 7)

dehiscencia del fruto y 8) forma del fruto. Adicionalmente, en este estudio se calcularon las



probabilidades de estado de los caracteres para 18 ancestros (nodos) seleccionados con
base en los cambios en el estado de los caracteres y los grupos taxondémicos reconocidos.
Se indican hipotéticamente los momentos de cambio de estado de los caracteres y se
sugieren series de transformaciones, tendencias evolutivas o ventajas adaptativas para los
caracteres y especies evaluadas. Las tendencias evolutivas se evaluan, por primera vez,

para los caracteres: braquiblastos, estaminodios, dehiscencia del fruto y forma del fruto.

2.1. La familia Leguminosae

Las Leguminosae (Fabaceae) son la tercera familia de angiospermas mas diversas que
existen y son uno de los linajes mas exitosos de plantas. Poseen una amplia distribucion
mundial, alto valor ecoldgico y son de gran importancia econémica (LPWG 2013; Bruneau
et al. 2024). Con cerca de 800 géneros y mas de 22.000 especies (LPWG 2023), son la
tercera familia de angiospermas mas grande en numero de especies después de
Asteraceae Bercht. & J. Presl y Orchidaceae Juss. Las leguminosas incluyen un amplio
conjunto de cultivos alimentarios econémicamente importantes que proporcionan fuentes
altamente nutritivas de proteinas vegetales y micronutrientes, que pueden beneficiar

enormemente la salud humana (Bruneau et al. 2024).

2.1.1. Estudios filogenéticos y taxonémicos de la familia Leguminosae

En la actualidad el ordenamiento al interior de la familia Leguminosae se ha visto modificado
y la clasificacion tradicional en tres subfamilias ha aumentado en los ultimos afios,
duplicando su numero a seis subfamilias, con base en los clados resultantes de la filogenia
publicada para la familia por el Grupo de Trabajo de Filogenia de las Leguminosas [Legume
Phylogeny Working Group] (LPWG 2017). Este grupo propuso una nueva clasificacion en
el ano 2017, en la que se ampliaba la circunscripcion de la subfamilia Caesalpinioideae, la
cual contenia a la tradicional subfamilia Mimosoideae, como el “Clado Mimosoide”
(incluyendo al género Mimosa); a su vez, cuatro nuevas subfamilias fueron segregadas de
la tradicional subfamilia Caesalpinioideae: Cercidoideae LPWG, Detarioideae Burmeist.,
Dialioideae LPWG y Duparquetioideae LPWG; por ultimo, la subfamilia Papilionoideae DC.,

no sufrié cambios de circunscripcion en esta propuesta de



clasificacion (LPGW 2017). Para estas seis subfamilias ahora reconocidas en la familia se
sugiere un origen casi simultaneo (Koenen et al. 2020). La nueva clasificacion se
fundamenta en un analisis filogenético basado en secuencias de matK del cloroplasto. En
este estudio, se incluyen 698 de los 765 géneros reconocidos, asi como cerca del 19 % de
las especies (3696 de 19581). Esta region ha sido lo suficientemente variable para producir
clados bien soportados (Wojciechowski et al. 2004) y, con ellos, una nueva delimitacién
taxondmica de las subfamilias de Leguminosae (LPWG 2017; Koenen et al. 2020). De
manera adicional, la familia de las leguminosas ha sido objeto de estudios filogenémicos,
que han llevado a esta nueva clasificacion de las tres subfamilias reconocidas por
DeCandolle en 1825 a seis subfamilias (LPWG 2017).

La clasificacion a nivel de tribu y géneros, en especial dentro del “Clado Mimosoide”,
contuvo todos los géneros previamente asignados a la subfamilia Mimosoideae mas el
género Chidlowia Hoyle, (Manzanilla & Bruneau 2012; LPGW 2017), reflejando la dificultad
para delimitar la separacién formal de este clado debido al alto grado de homoplasia
morfoldgica. Este clado, contiene todas las Leguminosae con flores radialmente simétricas.
De forma practica, manifiesta la clara necesidad de un reordenamiento en especial de esta
nueva circunscripcion. Por lo anterior, el conocimiento de la historia evolutiva en
mimosoideas es importante para entender su diversidad, especialmente en géneros que
reflejan una alta riqueza en nimero de especies como Acacia Mill. s. str. (1000+ spp.,
Murphy et al. 2010), Mimosa (615 spp., Borges et al. 2024a) y el género Inga Mill. (300 spp.,
Elias 1974; Lewis & Elias 1981; Iganci et al. 2024).

2.1.2. Tiempos de divergencia en la familia Leguminosae

Los analisis filogenéticos con base en los marcadores de ADN del cloroplastidial (Lavin et
al. 2005), matK y el gen de la subunidad grande de la ribulosa-1,5-bisfosfato
carboxilasa/oxigenasa (rbcL), y 36 genes nucleares (Koenen et al. 2021), acerca del origen
y diversificacién de la familia Leguminosae y respaldados por el registro fésil, concluyen la
rapida diversificacion y el origen de la familia 1-2 m.a. antes o después de la extincion
masiva del limite del Cretacico-Paledgeno provocada por el impacto de un asteroide en la
peninsula de Yucatan, México (evento K-Pg); y que resulté en una importante rotacion de

la biota de la Tierra, incluida la extincion de los dinosaurios no aviares hace 66 m.a., lo que
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data el origen de la familia aproximadamente 68-64 m.a. Estos resultados coinciden con el
fésil mas antiguo de vainas y foliolos de Colorado datado en 65.35 m.a. perteneciente al
Paleoceno temprano (Lyson et al. 2019). El evento K-Pg determiné en parte significativa la
composicion de la biota moderna, porque muchos linajes que tuvieron éxito tras el evento
de extincion masiva se mantuvieron abundantes y diversos a lo largo del Cenozoico hasta

el presente incluyendo las Leguminosas (Koenen et al. 2021).

2.2. Subfamilia Caesalpinioideae

La subfamilia Caesalpiniodeae es la segunda subfamilia mas grande de leguminosas
(Leguminosae). Es un grupo de importancia ecoldgica y econémica formado principalmente
por plantas perennes lefiosas que se presentan en forma arboles, lianas, arbustos y hierbas,
principalmente sus especies tienen hojas bipinnadas y son muy diversas en la morfologia
de las flores y los frutos, tienen una distribucion global, presentandose en todos los

continentes excepto la Antartida (Bruneau et al. 2024).

2.2.1. Estudios filogenéticos y taxonémicos de la subfamilia Caesalpinioideae

El clado de la subfamilia Caesalpiniodeae ha sido objeto de algunos estudios para
esclarecer las relaciones de parentesco entre sus géneros (Manzanilla & Bruneau 2012;
Junior & Santos-Silva 2019; Koenen et al. 2020; Ringelberg et al. 2022; Bruneau et al.
2024). La reciente y nueva clasificacion de la subfamilia Caesalpinioideae comprende once
tribus, algunas nuevas y otras que han sido restablecidas en este rango: Caesalpinieae
Rchb., Cassieae Bronn, Campsiandreae LPWG, Ceratonieae Rchb., Dimorphandreae
Benth., Erythrophleeae LPWG, Gleditsieae Nakai, Mimoseae Bronn, Pterogyneae LPWG,
Schizolobieae Nakai y Sclerolobieae Benth. & Hook. (Bruneau et al. 2024). La nueva
circunscripcion de la subfamilia Caesalpinioideae incluye 163 géneros y ca. 4680 especies.
Dentro de esta subfamilia, se ubica la antigua subfamilia Mimosoideae (el Clado Mimosoide
de LPWG 2017). En la tradicional subfamilia Mimosoideae, Bentham (1875) reconoci6 seis
tribus: Acacieae, Adenanthereae, Eumimoseae [=Mimoseae], Ingeae, Parkieae vy
Piptadenieae y, aunque su sistema a nivel de tribu fue muy relevante en el pasado, ha
sufrido modificaciones, ya que no refleja las relaciones evolutivas para considerarlo como

un sistema de clasificacion estable (Luckow et al. 2003). En la nueva clasificacién de la



subfamilia Caesalpinioideae, las Mimosoideae cambian de rango y se reconocen como la

tribu Mimoseae con una nueva circunscripcion (Bruneau et al. 2024; Queiroz et al. 2024).

2.2.2. Tiempos de divergencia de la subfamilia Caesalpiniodeae

Con base en las filogenias de leguminosas calibradas en el tiempo, se ha sugerido
anteriormente que las Caesalpinioideae tienen su origen en del periodo Paledgeno, a
principios de la época del Paleoceno, comenzaron a diversificarse aproximadamente hace
aproximadamente unos 58 m.a. (Koenen et al. 2021). Por lo tanto, las Caesalpinioideae se
han diversificado a lo largo del Cenozoico y ahora comprenden elementos diversos,
abundantes y, a veces, dominantes en todos los principales biomas tropicales de tierras
bajas, incluidos los bosques tropicales, las sabanas y los bosques estacionalmente secos
(Bruneau et al. 2024). Esta estimacion de los tiempos de divergencia de la subfamilia
basada en las filogenias moleculares, coincide con el registro fosil del Paleoceno. El registro
fésil que se conoce son hojas bipinnadas de Colombia. Estos fosiles indican que las
primeras especies en diversificar, correspondientes a Caesalpinioideae, fueron un elemento
abundante en los primeros bosques neotropicales del Paleoceno (Wing et al. 2009; Herrera
et al. 2019).

2.3. Tribu Mimoseae

La tribu Mimoseae, tal como se ha circunscrito recientemente (Queiroz et al. 2024), coincide
con el concepto de la tradicional subfamilia Mimosoideae en sentido antiguo,
morfolégicamente definida por un sindrome de rasgos morfolégicos que incluye hojas
bipinnadas, en su mayoria con nectarios extraflorales especializados, flores relativamente
pequenas generalmente agrupadas en inflorescencias frecuentemente organizadas en
cabezuelas o espigas densas, corola con estivacién valvada, estambres relativamente
largos y vistosos como la parte mas conspicua de las flores, granos de polen
frecuentemente agrupados en poliades y semillas generalmente con pleurograma. Esta
nueva circunscripcion taxonémica para la tribu, presenta una distribucion pantropical, con
algunas especies que se extienden a regiones templadas y calidas de América del Norte y
Asia, y a regiones extratropicales de América del Sur, Africa meridional y Australia (Queiroz
et al. 2024).



2.3.1. Estudios filogenéticos y taxondmicos de la tribu Mimoseae

Hasta hace poco, se encontraban, grupos a nivel de tribu, con problemas de delimitacion y
en espera de esclarecer sus relaciones de parentesco; en particular, aquellos del Clado
Mimosoide (Caesalpinioideae: Clado Mimosoide), que agrupaba a las especies de la
tradicional subfamilia Mimosoideae mas el género Chidlowia (Manzanilla & Bruneau 2012;
LPWG 2017). Este clado se mostraba anidado dentro de las Caesalpinioideae, debido
probablemente al alto grado de homoplasia morfolégica. Sin embargo, en la reciente
clasificacion de la subfamilia Caesalpinioideae Bruneau et al. (2024), reconocen a la tribu

Mimoseae equivalente a la subfamilia Mimosoideae.

Anteriormente, la circunscripcion de la tribu Mimoseae (Elias 1981; Lewis & Elias 1981;
Luckow 2005) comprendia la fusién de las tribus Eumimoseae, Piptadenieae y Parkieae de
Bentham (1875), donde se fueron establecidos 14 grupos informales, entre ellos el Grupo
Piptadenia. Estudios filogenéticos y morfoldgicos revelan a la tradicional tribu Mimoseae
como parafilética y estrechamente relacionada con algunos miembros de las tribus
Acacieae Dumort. (Acacia subg. Aculeiferum y Acacia subg. Phyllodineae) e Ingeae,
incluyendo a los miembros del Grupo Piptadenia (Guinet 1969; Polhill et al. 1981; Luckow
et al. 2000; 2003; Sulaiman et al. 2003, Simon et al. 2016, Ribeiro et al. 2018). La reciente
circunscripcién ampliada de la tribu Mimoseae propuesta por Queiroz et al. (2024), incluye

actualmente 100 géneros y 3510 especies.

La reconstruccion de estados ancestrales de caracteres morfoldgicos todavia ha sido poco
estudiada en la tribu Mimoseae (Le6n & Gomez-Acevedo 2018; Souza et al. 2022), y se ha
limitado, en la mayoria de los casos, a hipotesis morfolégicas basadas en pocos caracteres,
debido a que muchos de sus géneros con frecuencia muestran homoplasia y es dificil elegir

caracteres que sean homologos al optimizarse en arboles filogenéticos.



2.4. Clados: Mimosa, Parkia y Stryphnodendron, incluido el género Lachesiodendron

(Grupo Piptadenia)

Recientemente, un estudio filogendmico publicado por Ringelberg et al. (2022), basado en
997 genes nucleares, incluye lo que anteriormente se conocia como el Grupo Piptadenia 'y
resuelve las relaciones entre géneros, resultando en el reconocimiento de tres clados: clado
Mimosa (Adenopodia, Mimosa y Piptadenia), clado Parkia (Anadenanthera, Parkia y
Vachellia) y clado Stryphnodendron (Gwilymia, Marlimorimia, Naiadendron, Parapiptadenia,
Pityrocarpa y Stryphnodendron), de manera teorica se ubica al género Microlobius dentro
del clado Stryphnodendron y en forma aislada al género monotipico Lachesiodendron
(Ribeiro et al. 2018).

El grupo Piptadenia (ahora clados Mimosa, Parkia y Stryphnodendron, incluyendo al género
Lachesiodendron) y otros grupos informales de la tribu Mimoseae, contindan sin asignacion
a una categoria taxonémica formal (Luckow et al. 2003; Sulainman et al. 2003). Sin
embargo, su definicion es util para plantear, en algunos casos, preguntas de investigacion
sobre taxonomia, morfologia y relaciones de parentesco, ya que comparten una

combinacion de atributos morfoldgicos.

De acuerdo con Sauter (2019), el origen del Grupo Piptadenia se estima en 40-25 m.a. Este
grupo incluye hierbas, arbustos (a veces trepadores) y arboles inermes o armados con
aguijones; eje de la hoja con nectarios de formas variadas o ausentes; flores sésiles o
cortamente pediceladas, arregladas en capitulos, en espigas o racimos, los pétalos y los
estambres fusionados o libres. Se caracteriza principalmente por presentar el polen
agrupado en asociaciones de 4-28 granos y el extremo apical del estilo atenuado con un
pequeno estigma poriforme (Lewis & Elias 1981), asi como por el nimero basico de
cromosomas x=13 (Luckow et al. 2000). La delimitacion de los grupos informales se basa
en unos pocos caracteres distintivos (Lewis & Elias 1981; Luckow et al. 2000); sin embargo,
algunos de estos caracteres pueden ser variables y compartidos entre varios de los grupos

de la tribu Mimoseae, por lo que probablemente sean homoplasicos.



Guinet (1969, 1990) con base en las similitudes del polen entre los géneros Acacia Mill. y
Piptadeniopsis Burkart, planted la hipétesis de la existencia de dos linajes en Acacia, cada
uno derivado independientemente de las Mimoseae, donde Acacia subg. Aculeiferum y
Acacia subg. Phyllodineae se relacionan con el Grupo Piptadenia. Sin embargo, en las
filogenias de Acacia (Murphy et al. 2000; 2010), no se han incluido suficientes
representantes del Grupo Piptadenia para corroborar su relaciéon con algunos miembros de
la tribu Acacieae. En particular, Acacia subg. Aculeiferum ha sufrido cambios en su
delimitaciéon taxondémica, con la segregacion de varios géneros como: Acaciella Britton &
Rose (Rico-Arce & Bachman 2006), Mariosousa Seigler & Ebinger (Seigler et al. 2006b),
Parasenegalia Seigler & Ebinger, Pseudosenegalia Seigler & Ebinger (Seigler et al. 2017)
y Senegalia Raf. (Seigler et al. 2006a). Por lo anterior, el subgénero Aculeiferum, en su
circunscripcion actual, se ubica como un grupo relacionado con el Grupo Piptadenia y es

incluido en este trabajo.

2.5. Género Mimosa

Se distribuye principalmente en América donde se presentan ca. del 92% de sus especies
(Barneby 1991; Grether 2000; Simon et al. 2011; Grether & Steinmann 2014), el resto se
encuentra en Africa, incluyendo Madagascar y en Asia (Lewis et al. 2005). Se extiende entre
las latitudes de 45°N a 38°S y en altitudes que van desde 0 a 3,500 m (Barneby 1991;
Grether et al. 2015). Las especies de Mimosa pueden crecer en diferentes tipos de
vegetacién como: selvas, sabanas, bosques, matorrales, desiertos y praderas (Simon et al.
2011). Presenta diversas formas bioldgicas: hierbas anuales o bianuales, sufruticosas,
erectas, rastreras o decumbentes; arbustos erectos, trepadores o decumbentes, lianas y
arboles (Grether et al. 1996, 2015; Grether 2023; Borges et al. 2024a). Las flores se pueden
agrupar en espigas, en racimos o en capitulos globosos o0 subglobosos, mientras que el
fruto, conocido como legumbre, mantiene siempre el margen persistente como caracter
diagnéstico y puede presentar un numero variable de artejos (craspedio) o mantener las
valvas enteras (Grether et al. 1996). Muchas especies de Mimosa son econdmica y
socialmente importantes, ya que se utilizan en reforestacion, forraje de caprinos, plantas
medicinales, fuente de lefia y se han reportado como plantas meliferas (Grether & Camargo-
Ricalde 1993; Simon et al. 2011; Pérez-Morfi et al. 2024). Su capacidad de fijar nitrégeno

y crecer rapidamente, las hacen plantas importantes para el suelo y la
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conservacion ecologica (Bontemps et al. 2016) ademas de su asociacion con hongos

micorrizicos arbusculares (Chimal-Sanchez et al. 2019).

2.5.1. Estudios taxonomicos de Mimosa

El género Mimosa fue ubicado tradicionalmente por mas de 200 afios en la subfamilia
Mimosoideae, pero actualmente se ubica dentro de la nueva circunscripcion de la subfamilia
Caesalpinioideae, en la tribu Mimoseae (Bruneau et al. 2024). En esta nueva clasificacion,
la tribu Mimoseae también tiene una nueva circunscripcion, que incluye a todos los géneros
de la antigua subfamilia Mimosoideae y al género Chidlowia (Queiroz et al. 2024). Dentro
de la tribu Mimoseae, Mimosa forma parte del previamente reconocido Grupo Piptadenia
(Lewis & Elias 1981; Lewis et al. 2005) o clado Mimosa de acuerdo con Ringelberg et al.
(2022).

Jobson & Luckow (2007), sefialan en sus analisis filogenéticos, que Piptadenia se distingue
de Mimosa sélo por plesiomorfias, como la presencia de una glandula apical en la antera 'y
las legumbres con dos valvas enteras compartidas con otros piptadenioides. Simon et al.
(2016), sugieren que la presencia de aguijones es una sinapomorfia, pero también podria
ser un estado ancestral compartido, que relacione filogenéticamente a estos dos géneros.
Sin embargo, recientemente se ha senalado la estrecha relaciéon de Adenopodia con
Mimosa, e incluso se reconoce como un género mas cercano a Mimosa que Piptadenia
(Ringelberg et al. 2022).

El género Mimosa fue descrito por Lineo (1753) y mas tarde fue dividido por Willdenow
(1805) en cinco géneros: Inga Mill., Mimosa, Schrankia Willd., Desmanthus Willd. y Acacia
Mill. Barneby (1991) en su revision taxondmica de las especies americanas de Mimosa,
incluye al género Schrankia como parte del género Mimosa y lo clasifica a nivel
infragenérico como la serie Quadrivalves. Estimaciones recientes indican que existen ca.
615 especies de Mimosa (Sauter 2019; Jordao et al. 2021: Borges et al. 2024a).
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Desde tiempos de Lineo (1753) y hasta ahora, la taxonomia del género en el continente
americano ha sido muy estudiada (Atahuachi & Hughes 2006; Barneby 1985a, 1985b; 1986;
1991; Bassler 1998; Bentham 1842, 1865, 1875; Borges & Medeiros 2016; Borges et al.
2017; Britton & Rose 1928; Dutra & Garcia 2013; Glazier & Mackinder 1997; Gonzalez-
Medrano 1982; Grether 1978, 1981, 1987, 1990, 1997, 2000, 2001, 2023; Grether &
Barneby 1987; Grether & Camargo-Ricalde 1993; Grether & Martinez-Bernal 1996; Grether
& Steinmann 2014; Grether & Simon 2018; Grether et al. 1996; 2007; Isely 1971; Jordao et
al. 2021; Ledn et al. 2015; Lopez-Mendoza et al. 2018; Martinez-Bernal & Grether 2006;
Martinez-Bernal et al. 2008; Mendes et al. 2021; Morales et al. 2020; Parfitt & Pinkava 1978;
Robinson 1898; Santos-Silva & Ferreira 2008; Santos-Silva 2013; Schmidt et al. 2016, 2019;
Turner 1994a, 1994b; Vincent et al. 2018). El conocimiento taxonémico del género en el
Viejo Mundo incluye los trabajos de Brenan, 1955, 1959; Brenan & Brummitt 1970; y Oliver
1871, en Africa; de Gamble 1920, en la India y el de Villiers del 2002 en Madagascar.

Barneby (1991), hizo una revision taxondémica del género Mimosa para el continente
americano, que incluye 477 especies clasificadas en cinco secciones: 1) M. sect.
Mimadenia, 2) M. sect. Batocaulon, 3) M. sect. Habbasia, 4) M. sect. Calothamnosy 5) M.
sect. Mimosa, divididas a su vez en 41 series y 37 subseries. Posteriormente, se han
descrito nuevas especies bajo su sistema de clasificacién y se han hecho algunos cambios
nomenclaturales a nivel infragenérico, ya que Barneby (1991), dejé sin resolver algunos
complejos de especies y la ubicacién de diversos taxa en distintas secciones y series del
género, colocando de manera provisional a varios taxa a nivel infragenérico en distintas
secciones y series debido al desconocimiento de algunas estructuras completas como flores
y frutos de muchos taxa. Sin embargo, los estudios filogenéticos juegan un papel muy
importante para resolver diversos complejos de especies con problemas de delimitacién

taxondmica a nivel especifico e infraespecifico (Velazquez-Castafieda 2019).

2.5.2. Estudios filogenéticos en Mimosa

La monofilia de Mimosa ha sido ampliamente confirmada en estudios filogenéticos recientes
(Bessega et al. 2008; Savassi-Coutinho 2009; Simon 2008; Bessega & Fortunato 2011;
Sarkinen et al. 2011; Simon et al. 2011; Santos-Silva 2013; Velazquez-Castafeda 2019) y

su origen se estima en 28-25 m.a., siendo un género con diversificacion reciente (Simon et
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al. 2011). Asimismo, diversos estudios filogenéticos (Jobson & Luckow 2007, Simon et al.
2016, Ribeiro et al. 2018), sugieren fuertemente la mondfilia de Piptadenia s. str., después

de segregar algunas especies a los géneros Pityrocarpa y Lachesiodendron.

La relacién entre el género Piptadenia y Mimosa ha sido reconocida filogenéticamente
(Jobson & Luckow 2007; Bessega & Fortunato 2011; Simon et al. 2011; LPWG 2013; Simon
et al. 2016). Sin embargo, Mimosa es un género todavia poco estudiado en cuestiones de
filogenia molecular, las filogenias realizadas a la fecha estan basadas unicamente en ADN
del cloroplasto (Bessega et al. 2008; Savassi- Coutinho 2009; Bessega & Fortunato 2011;
Simon et al. 2011; Sarkinen et al. 2011; Velazquez-Castafieda 2019) y no han resuelto las
relaciones evolutivas de diversos linajes del género. Los resultados de las filogenias
realizadas hasta ahora han concluido que Mimosa es un género monofilético, que M. sect.
Mimadenia es la mas tempranamente divergente y consideran a M. sect. Batocaulon, M.
sect. Habbasia, M. sect. Calothamnos y M. sect. Mimosa como grupos parafiléticos. En
analisis recientes (Ringelberg et al. 2022) se encuentra que Adenopodia es el género mas

cercano a Mimosa.

La filogenia mas completa para Mimosa, publicada a nivel mundial por Simon et al. (2011)
incluye un total de 259 especies (aproximadamente 50% del género), basada en la region
del cloroplasto entre los genes trnDx-trnT. Sin embargo, los resultados de este analisis no
resuelven las relaciones de parentesco para muchas especies y se muestran como
politomias, lo que puede deberse, en parte, a los complejos de especies existentes a lo
largo de todo el género y en parte a la falta de profundidad en la exploracion de caracteres
moleculares, que contribuyan a esclarecer estas relaciones. La falta de claridad acerca de
las relaciones de parentesco de las especies del género ha limitado la correcta ubicacion
taxondmica de diversas especies, bajo criterios morfologicos, en los que se basa la
clasificacion actual del género (Barneby 1991) y en la que se detectan problemas de
traslape de caracteres, sinonimias y estatus taxonémico que revela la necesidad actual de

una nueva delimitacion de grupos infragenéricos de Mimosa.

Velazquez-Castafieda (2019), con base en las relaciones filogenéticas del género Mimosa,

publicadas por Simon et al. (2011), realiz6 una filogenia de 58 especies de Mimosa,
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utilizando los espaciadores intergénicos del cloroplasto: trnDx>-trnT y rpS16 para un clado
no resuelto constituido principalmente por especies mexicanas, perteneciente M. sect.
Batocaulon y formado principalmente por miembros de las series Acanthocarpae, Boreales
y Distachyae. Los resultados principales obtenidos en ese estudio, basados en un analisis
bayesiano concatenado de las regiones del cloroplasto, sugieren una nueva delimitacién
taxondmica de estas series, la aceptacion a nivel especifico de cinco taxa y la reubicacion

de siete especies apoyada por las relaciones de parentesco.

No obstante, el resultado de cualquier analisis filogenético depende del tipo de andlisis y de
manera critica de las caracteristicas de las secuencias de ADN utilizadas. En la actualidad,
se cuenta con una amplia gama de regiones para estudios filogenéticos, incluidas regiones
codificantes y no codificantes de diferentes genes e incluso genomas completos (Glenn
2011; LPWG 2017). Esto significa que la eleccién de marcadores moleculares para estudios
filogenéticos no es trivial y depende del nivel taxondmico del estudio y de la cantidad de
variacion de nucledtidos presente en diferentes marcadores (Soltis et al. 2004; Shaw et al.
2005). Las regiones de ADN que evolucionan rapidamente pueden ser ideales para los
estudios a nivel de especie. Por el contrario, es poco probable que un marcador molecular
adecuado para un estudio de categorias taxondmicas superiores proporcione suficiente
variacion para distinguir entre especies estrechamente relacionadas. Los genes de
diferentes genomas pueden tener diferentes historias evolutivas y, por lo tanto, pueden
producir arboles filogenéticos incongruentes que complican las inferencias de las relaciones
entre especies (Wendel & Doyle 1998). Los genomas del cloroplasto y mitocondriales de
las plantas se heredan por via materna y, por lo tanto, no recuperan la historia evolutiva
completa de un linaje diploide, en especial de grupos que se sabe que tienen especies
poliploides como Mimosa (Morales et al. 2010, 2012, 2014, 2018). Por lo anterior, es comun
la combinacion de loci de plastidios y datos morfologicos, para inferir filogenias de grupos
complejos, asociados a procesos de poliploidia, hibridacion, introgresion y reticulacion
(Wendel & Doyle 1998; Hughes et al. 2006).

2.5.3. Estimacion de tiempos de divergencia y optimizacion de caracteres en Mimosa

Simon et al. (2011), estimaron el origen del género en 23.4 [16.8-33.5] m.a., en el continente

americano y realizaron una optimizacién de algunos caracteres morfolégicos, sefialando la
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evolucion del nectario peciolar, la inflorescencia en capitulo o en espiga, las flores
haplostémonas o diplostémonas, el numero de Iébulos de la corola y el numero de granos
de polen por poliada, concluyendo que la presencia de nectario peciolar, inflorescencias en
espiga, flores diplostémonas, cinco Iébulos de la corola (pétalos) y poliadas compuestas
por ocho granos de polen, son estados ancestrales en Mimosa. Santos-Silva et al. (2013),
optimizaron los tipos de tricomas de 35 especies sudamericanas de Mimosa, concluyendo
que los tricomas no glandulares y no ramificados constituyen el estado ancestral del género.

Ambos estudios revelan la gran complejidad y el alto grado de homoplasia en Mimosa.
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Preguntas de Investigacion

¢, Cuales son los avances en la delimitacion taxonémica y en el conocimiento de las
relaciones de parentesco entre los miembros de los clados: Mimosa, Parkia vy

Stryphnodendron incluyendo al género Lachesiodendron (Grupo Piptadenia) a la fecha?
¢,Cuales son los tiempos de divergencia de los clados obtenidos del género Mimosa?

¢ Cuales son los estados ancestrales de los caracteres morfoldgicos de Mimosa?

¢,Cual ha sido la evolucién de caracteres morfoldgicos selectos, dentro de Mimosa?

¢,Cuales son las relaciones de parentesco de las especies del género Mimosa a nivel

infragenérico?
¢ Cuales son las implicaciones taxondmicas del estudio filogenético de Mimosa?

2 Qué relacion existe entre la diversificacion en Mimosa con los modelos teéricos de
diversificacion evolutiva, los tiempos de divergencia y reconstruccion de estados

ancestrales morfologicos?.

Hipotesis

Si se amplia el conjunto de datos de las regiones de ADN y el muestreo de las especies a
analizar en este estudio filogenético, se obtendra una mayor resolucién de las relaciones
de parentesco y en la estimacién de tiempos de divergencia de las especies del género

Mimosa.
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Objetivo general

Esclarecer las relaciones filogenéticas de las especies del género Mimosa a nivel
infragenérico con base en el analisis de nuevos datos del ADN y caracteres morfoldgicos

selectos.

Objetivos especificos

Integrar los avances taxondmicos y filogenéticos de los clados: Mimosa, Parkia y
Stryphnodendron incluido el género Lachesiodendron (Grupo Piptadenia), asi como su

relacion con otros miembros de Mimoseae.
Obtener nuevos datos de secuencias de cloroplasto para las especies analizadas.

Estimar el tiempo de divergencia de las especies del género Mimosa analizadas y de los

clados obtenidos.
Contribuir al conocimiento de la evolucion de caracteres morfolégicos de Mimosa.

Realizar una propuesta taxonémica a nivel infragenérico del género Mimosa, basada en el

reconocimiento de grupos monofiléticos.

Evaluar la relacion entre la diversificacion en Mimosa y los niveles de CNF, los tiempos de
divergencia y la reconstruccion de estados ancestrales morfolégicos en los clados
obtenidos.
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Capitulo 3. MATERIALES Y METODOS

3.1. Clados Mimosa, Parkia y Stryphnodendron incluido el género Lachesiodendron

(Grupo Piptadenia)

Busqueda taxonomica y molecular: Se realizé una busqueda bibliografica de los cambios
en la delimitacion taxonémica de lo clados: Mimosa, Parkia y Stryphnodendron incluyendo
el género Lachesiodendron (Grupo Piptadenia) y de la circunscripcién de sus géneros
desde su establecimiento por Lewis & Elias (1981), considerando tratamientos
taxondmicos, que incluyeron desde las descripciones originales de los miembros del Grupo
Piptadenia en literatura especializada, hasta las propuestas mas recientes de delimitacién
de este grupo. Asimismo, se revisaron plataformas como www.ipni.org,
powo.science.kew.org y www.tropicos.org para corroborar la nomenclatura y estimar el
numero de especies actualmente reconocidas en cada uno de sus géneros. Para conocer
las relaciones de parentesco entre estos géneros y otros miembros de la tribu Mimoseae,
se revisaron analisis filogenéticos publicados previamente y se integraron los conocimientos

de su historia taxondmica y sus relaciones filogenéticas a la fecha (Tabla 1).

Se hizo una busqueda exhaustiva en GenBank (Benson et al. 2009), de las secuencias de
ADN mas utilizadas para todos los miembros actualmente reconocidos del Grupo
Piptadenia (Tabla 2), con el objetivo de construir una matriz de datos moleculares y realizar
un analisis de Inferencia Bayesiana, para el que se seleccioné la region matK del ADN del
cloroplasto. Se eligieron 84 secuencias de los miembros del Grupo Piptadenia actualmente
reconocidos y se incluyeron, ademas, secuencias de otros miembros de la tribu Mimoseae,
representadas por los géneros: Acacia, Acaciella, Albizia Durazz., Calliandra Benth.,
Calliandropsis H.M. Hern. & P. Guinet, Desmanthus, Inga, Leucaena Benth., Lysiloma
Benth., Mariosousa, Parasenegalia, Pseudosenegaliay Neltuma Raf., como grupo externo.

Los numeros de acceso de las secuencias utilizadas se presentan en el Anexo 1.

Matriz de datos y analisis filogenéticos: La matriz de datos fue alineada manualmente
siguiendo los criterios de Léhne & Borsch (2005). Se calculé el mejor modelo evolutivo de

las secuencias usando el programa jModelTest 2.1.7. v20150530 (Darriba et al. 2012),

18


http://www.ipni.org/
http://www.tropicos.org/

evaluando un total de 88 modelos. Se seleccioné el modelo: TVM+G bajo el criterio de
Akaike (AIC). Se realiz6 un analisis de Inferencia Bayesiana con la matriz de datos de la
region matK, en el programa MrBayes v3.3 (Ronquist & Huelsenbeck 2003), se calcularon
6,000,000 de generaciones y se obtuvieron valores de probabilidad posterior bayesiana
(Alfaro & Holder 2006).

3.2. Estimacion de tiempos de divergencia y reconstrucciéon de caracteres

morfolégicos ancestrales del género Mimosa

Muestreo de especies: Se prepard una lista de 88 taxa de Mimosa, representando las
cinco secciones del género segun la clasificacion de Barneby (1991), su distribucion
geogréfica global y los clados obtenidos a partir de las filogenias de Mimosa generadas por
Simon et al. (2011) y Velazquez-Castafieda (2019). Se incluyen siete especies no
analizadas previamente en un cronograma: M. egregia Sandwith, M. pringlei S.Watson, M.
puberula Benth., M. sotoi R.Grether & V.W.Steinm., M. grahamii var. grahamii A.Gray, M.
turneri Barneby y M. albida var. strigosa B.L. Rob. En particular, M. sotoi se describi
después de Simon et al. (2011) y M. puberula no se habia recolectada desde hacia mas de
168 anos y solo se conocia por el ejemplar tipo. También se incluyé un grupo externo de
seis taxa correspondientes a los siguientes géneros: Anadenanthera, Lachesiodendron,

Piptadenia, y Stryphnodendron, para poner a prueba la monofilia del género Mimosa.

Muestreo, extraccion, amplificaciéon y secuenciacion del ADN/Datos moleculares: Se
pesaron aproximadamente 20 mg de tejido de cada una de las muestras de foliolos
obtenidos de especimenes de herbario o colectados en el campo y los secamos con gel de
silice. La lisis celular se llevd a cabo en morteros con N2 liquido, anadiendo 10 mg de
PVP40. Las muestras se trataron con un protocolo CTAB: Tris base 100 mM pH 7.5, NaCl
700 mM, EDTA 50 mM, pH 8.0; CTAB 2%. (Doyle & Doyle 1987) modificado en este estudio
para extraer ADN total y el kit de extraccién Dneasy Plant Mini-Kit (Quiagen, Valencia,
California) de acuerdo con el protocolo del fabricante. Las regiones de ADN del cloroplasto
trnD2-trnT y rpS16 se amplificaron mediante una reaccién de PCR a un volumen total de 25
ML, utilizando una GoTaq® Green Master Mix 2X (Promega, Fitchburg, Wisconsin) y los
primers reportados por Simon (2008) junto con un aditivo: Betaina 1,5mmol/L o BSA 0,4%

(Tabla 3). Ochenta y seis secuencias de la region trnDx-trnT se descargaron de GenBank
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(Benson et al. 2009) de estudios anteriores. Para el presente estudio, se generaron ocho
secuencias para la region trnDx-trnT y 86 para la region rpS16, ocho taxa para esta ultima
region se trataron como missing data (Anexo 2). Los productos de PCR, amplificados
exitosamente, fueron purificados con ExoSap-IT (Thermo Fisher, Vilnius, Lituania) y
secuenciados por LaNaBio, UNAM con un BigDye Terminator Kit 3.1 (Applied Biosystems)
en un analizador de ADN ABIPRISM 3730xl.

Datos morfolégicos: Se realizdé una revision directa de los ejemplares de herbario, asi
como de imagenes digitales de ejemplares de herbario para un total de 94 taxa, incluidas
las especies de Mimosa analizadas y el grupo externo. Se verificé la identificacién de los
taxa analizados. En los herbarios digitales, los ejemplares tipo se visualizaron en: 1) Jstor
(https://plants.jstor.org/) depositados en 42 herbarios y colecciones generales, 2) Archivo
fotografico de MEXU (http://unibio.unam.mx/), 3) La base de datos IBData (MEXU)
(https://www.ibdata.abaco3.org/web/webcontent/adminqueryfilter/queryfilter.phpy), y 4) NY
(http://sweetgum.nybg.org/). Se visitaron las colecciones de los siguientes herbarios 5)
UAMIZ, 6) QMEX, 7) IEB y 8) MEXU (siglas segun Index Herbariorum, Thiers 2021). La
informacion de los especimenes analizados para obtener datos morfolégicos se muestra en
el Anexo 3. La nomenclatura de las especies analizadas se revisé de acuerdo con Barneby
(1991), Tropicos: https://www.tropicos.org, International Plant Names Index:

https://www.ipni.org/ y literatura especializada.

Matrices de datos: Una vez obtenidas las secuencias, se editaron en el programa
Sequencher version 5.46. (Gene Codes Corporation 2016) para crear una secuencia
consenso para cada taxén de las dos regiones amplificadas. Las secuencias editadas se
exportaron en formato fasta al programa PhyDE v.0.997 (Muller et al. 2010) donde se
alinearon manualmente siguiendo los criterios de Léhne & Borsch (2005) para construir una

matriz de datos con ambas regiones de ADN del cloroplasto.

Basados en la revision directa de los especimenes de herbario y de los ejemplares
visualizados en formato digital, se seleccionaron 19 caracteres morfolégicos. Estos
caracteres fueron utilizados en el andlisis filogenético combinado, y elegidos para

representar estructuras del tallo, hoja, flor y fruto, considerando presencia o ausencia y
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variacion en Mimosa y otros mimosoides (Tabla 4) y se construy6 una matriz de datos en
el programa WinClada ASADO v.1.61 (Nixon 1999-2004). Esta matriz morfologica se
concatend con los caracteres moleculares y comprendié un total de 2639 caracteres (trnD.-
trnT: 1696; rpS16: 924; caracteres morfologicos: 19). Se seleccionaron ocho caracteres
morfoldgicos para la reconstruccion de los estados ancestrales (Tabla 4). Estos ultimos
caracteres fueron elegidos para representar caracteres binarios y multiestado evaluados en
la matriz de datos, se consideraron aquellos que presentaron menor ambigledad en su
codificacién y con un alto valor en la clasificacion taxonémica de Mimosa y agrupacion de
clados monofiléticos. Los alineamientos estan disponibles en el Repositorio Digital Dryad

(Velazquez-Castafieda et al. 2024).

Andlisis filogenéticos, estimacion de los tiempos de divergencia de los clados
obtenidos y reconstruccion de los estados morfolégicos ancestrales: Se calcularon
los mejores modelos evolutivos de cada marcador molecular en el programa ModelFinder
(Kalyaanamoorthy et al. 2017) bajo el criterio de informaciéon de Akaike (AIC). EI modelo
seleccionado para los datos moleculares fue GTR+G. Para los datos morfoldgicos se
seleccion6 el modelo Mk (Lewis 2001). Se realizé un andlisis filogenético de inferencia
bayesiana concatenada (morfologia + moléculas) bajo el enfoque de evidencia total (Kluge
1998) en el programa MrBayes v.3.3 (Ronquist & Huelsenbeck 2003) calculando 10000000

de generaciones y los valores de probabilidad posterior bayesiana.

De acuerdo con el andlisis bayesiano combinado de los datos morfolégicos y moleculares,
se generd una estimaciéon de los tiempos de divergencia de los clados obtenidos. Este
analisis se utilizé como arbol de partida para realizar un analisis de reloj molecular bajo un
modelo de reloj relajado no correlacionado con una distribucion lognormal. Para la matriz
de datos moleculares, se utilizé el modelo (GTR+I+G) con los siguientes parametros
BEAST: Shape=0,5730 y ucld.stdev=0,66 [0,54-0,79]. Se utiliz6 un modelo de nacimiento-
muerte con una distribucion uniforme para el arbol. Se utilizaron dos calibraciones basadas
en Simon et al. (2011) con un intervalo de credibilidad del 95%. La primera para el nodo
corona de todo el género Mimosa fue (18.0) 24.0 (30.6) m.a, y la segunda para el nodo
corona de M. sect. Mimadenia fue de (10.1) 16.6 (23.6) m.a, con una distribucion uniforme.

Se realizaron dos busquedas independientes, calculando 10000000 generaciones y el arbol
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de maxima credibilidad de clados se calculé a partir de la muestra de arboles obtenidos
utilizando la media en el paquete BEAST v.2.6.4 (Drummond & Rambaut 2007), tras excluir

los arboles burn-in (20%).

El arbol de maxima credibilidad de clados con los tiempos de divergencia se utilizé para la
reconstruccion de los estados ancestrales de los caracteres morfoldgicos. Se seleccionaron
18 nodos en funcion del cambio de estado de los caracteres analizado en las especies
incluidas para inferir la probabilidad de los estados ancestrales mediante un proceso de
busqueda bayesiana en los nodos seleccionados, utilizando un modelo sin restricciones.
Se calcularon10000000 interacciones utilizando el programa BayesTraits (Pagel & Meade
2022).

Edicion de cladogramas: Los cladogramas de cada andlisis de reconstruccion fueron
editados en Figtree v.1.4.3 (BEAST) para incluir el color de la rama de los estados de los
caracteres. Los resultados de las reconstrucciones de los estados ancestrales se
visualizaron en el programa R Studio (2020), con la ayuda de las siguientes librerias: ape
(Paradis & Schliep 2019), phangorn (Schliep et al. 2017), y phytools (Revell 2012) con las
que se obtuvieron los graficos que incluyen la probabilidad de los estados de los caracteres
para los nodos seleccionados y la probabilidad de incertidumbre de cada nodo. Los graficos
de probabilidad de cada nodo obtenidos en R Studio (2020) se combinaron con el
cladograma obtenido en BEAST (Drummond & Rambaut 2007) para cada caracter

utilizando el programa Photoshop 231.1.

3.3. Relaciones filogenéticas y taxonomia del género Mimosa

Seleccidon de especies a estudiar: Se elabord una lista de especies para el analisis
filogenético, representando a las secciones del género, de acuerdo con la clasificacién de
Barneby (1991) y a los clados obtenidos en las filogenias de Mimosa realizadas por Simon
et al. (2011) y Velazquez-Castafieda (2019). Se incluye, ademas, un grupo externo para

poner a prueba la monofilia del género Mimosa.
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Lista de especies a analizar: A continuacién, se muestra la lista de especies para analizar,

sefalando el numero de especies representadas y el porcentaje por seccion, de acuerdo

con su ubicacion taxondémica, segun Barneby (1991). Los nombres de los taxa y

autoridades se reconocen con base en el International Plant Names Index (IPNI). Se

sefialan con * aquellas especies no incluidas en la estimacion de tiempos de divergencia y

reconstruccion de estados morfolégicos ancestrales.

Grupo externo:

1. Anadenanthera colubrina (Vell.) Brenan

2. Piptadenia buchtienii Barneby

3. Lachesiodendron viridiflorum (Kunth) P.G.Ribeiro, L.P.Queiroz & Luckow

4. Stryphnodendron adstrigens (Mart.) Coville
5. Stryphnodendron microstachyum Poepp.

6. Stryphnodendron roseiflorum (Ducke) Ducke

Grupo interno:

Mimosa sect. Mimadenia Barneby (4 de 16 spp; 25%)

Serie Glanduliferae Benth.

1. M. watsonii B.L.Rob.

2. M. guilandinae (DC.) Barneby var. guilandinae *
Serie Myriadeniae Barneby

3. M. myriadenia var. punctulata (Benth.) Barneby *
Serie Revolutae

4. M. revoluta Benth.

M. sect. Batocaulon DC. (65 de 179 spp; 37%)

Serie Acanthocarpae Benth.

5. M. aculeaticarpa Ortega
M. aspera M.E.Jones *
M. biuncifera Benth.
M. galeottii Benth.
M. grahamii A.Gray

© © N o
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10. M. lacerata Rose
11. M. minutifolia B.L.Rob. & Greenm.
12. M. nanchititlana R.Grether & Barneby
13. M. pueblensis R.Grether
14. M. pringlei S.Watson
15. M. rhodocarpa (Britton & Rose) R.Grether
16. M. zimapanensis Britton
Serie Acantholobae Barneby
17. M. acantholoba (Humb. & Bonpl. ex Willd.) Poir.
18. M. acantholoba var. eurycarpa (B.L.Rob.) Barneby
19. M. platycarpa Benth.
Serie Andinae
20. M. montana Kunth
21. M. quitensis Benth.
22. M. weberbaueri Harms.
Serie Boreales Barneby
23. M. borealis A.Gray.
24. M. calcicola B.L.Rob.
25. M. depauperata Benth.
26. M. emoryana Benth. *
27. M. monancistra Benth.
28. M. purpusii Brandegee
29. M. similis Britton & Rose
30. M. texana Small
31. M. turnerii Barneby
32. M. unipinnata B.D.Parfitt & Pinkava
33. M. zygophylla Benth.
Serie Distachyae Barneby
34. M. hystricosa Brandegee
35. M. benthamii J.F.Macbr.
36. M. costenya McVaugh
37. M. distachya var. oligacantha (DC.) Barneby
38. M. dysocarpa Benth.
39. M. egregia Sandwith



40. M. guatemalensis Benth.
41. M. luisana Brandegee
42. M. mollis Benth.
43. M. palmeri Rose
44. M. polyantha Benth.
45. M. sotoi R.Grether & V.W.Steinm.
46. M. spirocarpa Rose
47. M. huetamensis sp nov. *
Serie Leiocarpae Benth.
48. M. arenosa var. leiocarpa (DC.) Barneby
49. M. dichroa Barneby
50. M. hapaloclada Malme.
51. M. puberula Benth.
52. M. tenuiflora (Willd.) Poir. *
53. M. schomburgkii Benth. *
Serie Bimucronatae Barneby
54. M. hexandra Micheli
Serie Leucaenoideae Barneby
55. M. leucaenoides Benth
56. M. martindelcampoi Medrano
57. M. torresiae R.Grether *
Serie Rubicaules Benth.
58. M. ervendbergii A.Gray
59. M. hondurana Britton
60. M. malacophylla A.Gray
61. M. sinaloensis Britton & Rose
Serie Bahamenses Barneby
62. M. bahamensis Benth.
Serie Paucifoliatae
63. M. diplotricha C.Wright *
Serie Glandulosae (Benth.) Barneby
64. M. corynadenia Britton & Rose *
65. M. orthocarpa Spruce ex Benth.

Serie Cordistipulae Barneby
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66.

M. guaranitica Chodat & Hassl. *

Serie Quadrivalves Barneby

67.
68.
69.
70.
71.

M. nuttallii (DC. ex Torr. & A.Gray) B.L.Turner *
M. candollei R.Grether

M. quadrivalvis L.

M. robusta R.Grether

M. rupertiana B.L. Turner.

Serie Plurijugae Karsten

72.
73.
74.

75.
76.
77.
78.

M. antioquensis var. isthmensis R.Grether
M. leptocarpa Rose *

M. tejupilcana R.Grether & Mart.-Bern.

Especies de Africa, incluyendo Madagascar y Asia que corresponden
a la M. sect. Batocaulon DC.
(Simon et al. 2011).
M. rubicaulis subsp. himalayana (Gamble) H.Ohashi
M. onilahensis R. Vig.
M. volubilis Villiers

M. mossambicensis Brenan

M. sect. Habbasia DC. emend. Benth. (7 de 99 spp; 7%)

Serie Habbasia

79.
80.
81.
82.

M. dormiens Humb. & Bonpl. ex Willd.

M. pigra L. var. asperata (L.) Zarucchi, Vincent & Gandhi *
M. pigra L. var. dehiscens (Barneby) Glazier & Mackinder
M. strigillosa Torr. & A.Gray *

Serie Bipinnatae DC.

83.

M. somnians var. lasiocarpa (Benth.) Barneby

Serie Neptunioideae Barneby

84.
85.

M. camporum Benth. *

M. occidentalis Britton & Rose

Serie Pachycarpae Benth.

86.

M. albolanata Taub.
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M. sect. Mimosa DC. emend. Benth. (32 de 178 spp; 18%)

Serie Lactifluae (Barneby) R. Grether
87. M. deamiiB.L.Rob. *
88. M. caerulea Rose *
89. M. goldmanii B.L.Rob.
90. M. lactiflua Delile ex Benth. *
91. M. psilocarpa B.L.Rob. *
92. M. sicyocarpa B.L.Rob. *
93. M. tricephala var. nelsonii (B.L.Rob.) Chehaibar & R.Grether

Serie Mimosa

Subserie Bolivianae

94. M. boliviana Benth.

Subserie:

95.
96.
97.
98.
99.
100.
101.
102.

Subserie:

103.

Mimosa o (Serie Mimosa sensu stricto)

M. acapulcensis B.L.Rob. *

M. albida Humb. & Bonpl. ex Willd. var. albida
. albida var. strigosa B.L.Rob.

. debilis Humb. & Bonpl. ex Wild. *

. huda Benth. *

. sensitiva L. *

. sousae R.Grether

S XXX

. velloziana Mart.

Castae (Benth.) Barneby

M. castalL.*

Subserie Hirsutae (Benth.) Barneby

104.
105.

M. hirsutissima var. barbigera (Benth.) Barneby

M. hirsutissima var. grossa Barneby

Subserie Pectinatae (Benth.) Barneby

106.
107.

M. ctenodes Barneby

M. pectinatipinna Burkart

Subserie Polycephalae

108.

M. virgula Barneby
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Subserie Polycarpae

109. M. woodii Atahuachi & C.E.Hughes
Subserie: Pudicae (Benth.) Barneby

110. M. polydactyla Humb. & Bonpl. ex Willd. *
111. M. pudica L.
112. M. xanthocentra Mart. *

Subserie: Affines Barneby

113. M. affinis B.L.Rob.
114. M. tequilana S.Watson
Serie Modestae Benth.
115. M. skinneri Benth. *
116. M. ursina Mart. *
M. sect. Calothamnos Barneby (4 de 26 spp; 15%)
117. M. flocculosa Burkart
118. M. leprosa var. parviceps Barneby
119. M. incana Benth.
120. M. scabrella Benth.

Revision de colecciones de Herbario: Se revisaron ejemplares de la lista de especies
para analizar, existentes en las colecciones del Herbario Metropolitano, Universidad
Auténoma Metropolitana, Unidad Iztapalapa (UAMIZ), del Herbario del Centro Regional del
Bajio, Instituto de Ecologia, A.C. (IEB), del Herbario de la Universidad Auténoma de
Querétaro (QMEX), y del Herbario Nacional de México, Instituto de Biologia, UNAM
(MEXU).

Determinacion de sitios de colecta: Para las especies no encontradas en los herbarios,
se seleccionaron sitios relevantes para realizar salidas al campo con el objetivo de
completar el muestreo de las especies de la lista a analizar. Los ejemplares de herbario de
respaldo de las especies colectadas fueron depositados en el Herbario Metropolitano
(UAMIZ), en el Herbario Nacional de México (MEXU) y en el Herbario de la Universidad
Auténoma de Querétaro (QMEX). Adicionalmente, se obtuvieron muestras de foliolos en

campo conservadas en gel de silice.
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Extraccion de ADN total: El procesamiento de las muestras se llevé a cabo en el
Laboratorio de Biosistematica de Leguminosas del Departamento de Biologia y en el
Laboratorio Divisional de Biologia Molecular (LDBM), Division de Ciencias Bioldgicas y de
la Salud, UAM-Iztapalapa, asi como en el Laboratorio de Marcadores Moleculares, del

Colegio de Postgraduados, Campus Montecillo.

Para la extraccién de ADN total, se pesaron aproximadamente 20 mg de tejido desecado,
el cual se homogenizé en morteros con nitrégeno liquido, afiadiendo 10 mg de PVP40 para
capturar compuestos fendlicos y una pulverizacién eficaz. Posteriormente, las muestras se
lisaron con 500 pL de solucion de lisis, se purificd con cloroformo: alcohol isoamilico (24:1)
y precipitd con 250 a 500 uL de isopropanol para precipitar el ADN. A continuacion, se
procedié al lavado de la pastilla de ADN con etanol al 70%. Se sec6é a temperatura
ambiente, rehidraté con 40 uL de amortiguador TE 8.0 y almacend a menos 4°C para

garantizar su conservacion.

Posteriormente a la extraccion, se verific en gel de agarosa al 1% (Sigma®, St. Louis MO,
EUA), utilizando 2 uL de DNA total mezclado con 3 uL de amortiguador de carga (Tris 50
mM pH 8.0, EDTA 5 mM pH 8.0, sacarosa 25 %, azul de bromofenol 25 mg mL™). En una
camara de electroforesis se migro a 80 V durante 40 min en amortiguador TBE 1X (Tris-
borato 0.09 M, EDTA 2 mM, pH 8.0). Finalmente, fue visualizado bajo luz UV en un

transiluminador MiniBisPro 16 mm® (DNR Bio Imaging Systems ®, Israel).

Amplificaciones por PCR: Amplificaciones por PCR: Se amplificaron y secuenciaron
dos regiones de ADN: trnD2-trnT; rpS16 (Tabla 3). Todas las reacciones de PCR fueron
preparadas a un volumen de 25 yL y visualizadas en un gel de agarosa al 1%, revelado
en una camara con luz UV. Para una mejor amplificacion por PCR, de estos marcadores.
Para optimizar la reaccion de PCR, se adicionaron los aditivos Betaina al 1%, BSA al 0.4%
y se incrementé la concentracion del cofactor MgCl, quedando al 4 M. Los primers usados
en este estudio, en orientacion 5 a 3 fueron los siguientes: trnD;
(GTGTACAGCATGCATATTCTTACG), tmmT (GACGACGTATCGCCGAGTAATTCC);
wS16F (AAACGTGTGGTARA AAGCAAC), mS16R
(AACATCWATTGCAASGATTCGATA).

29



Purificacion y secuenciacion de ADN: Después de obtener de manera exitosa las
reacciones de PCR de las regiones de ADN para los analisis filogenéticos, se purificaron
las reacciones de amplificacién con ExoSap-IT. Los productos de la purificacion de ADN
fueron visualizados en un gel de agarosa al 1% y revelados en una camara con luz UV.
Posteriormente, se realizd la reaccion de secuenciacion con BigDye Terminator Kit 3.1
(Applied Biosystems), y se analizaron en un equipo automatico ABIPRISM 3130XL en

LaNaBio, UNAM. Las secuencias generadas se mencionan en el Anexo 2.

Edicién y alineamiento de secuencias: Una vez obtenidas las secuencias, fueron
editadas en el programa SEQUENCHER 5.4.6 (Gene Codes Corporation 2016) para crear

una secuencia consenso de cada terminal analizado de las regiones amplificadas.

Las secuencias fueron exportadas en formato fasta al programa PhyDE v.0.997 (Muller
et al. 2010) donde se alinearon manualmente siguiendo los criterios de Lohne & Borsch

(2005) para construir una matriz de datos.

Construccién de matrices de datos: Las matrices de secuencias de datos moleculares
se concatenaron con la matriz de datos morfolégicos elaborada en WinClada ASADO V1.61
(Nixon, 1999-2004). La matriz de datos concatenados se particioné en dos conjuntos de
datos correspondiendo uno a los datos moleculares y otro a los datos morfolégicos en

formato Nexus y se calcularon los modelos para cada particion.

Analisis filogenéticos: Se calcularon los mejores modelos evolutivos de cada marcador
molecular en el programa ModelFinder (Kalyaanamoorthy et al. 2017) bajo los criterios de
Akaike (AIC) y el de informacion Bayesiana (BIC). De acuerdo con los resultados de los
modelos evolutivos se eligieron los resultados de los modelos bajo el criterio de Akaike
(AIC): GTR+I+G. Para los datos morfolégicos se seleccioné el modelo Mk estados (Lewis
2001). Se realizé un analisis filogenético de Inferencia Bayesiana en el programa MrBayes
v3.3. (Ronquist & Huelsenbeck 2003), calculando 10000000 de generaciones, tomando en
cuenta los sitios invariables y una distribucién gamma dividida en cuatro categorias. Se
obtuvo un arbol consenso eliminando el 25% de las muestras tomadas en la busqueda del

analisis, obteniendo valores de soporte de ramas de probabilidad posterior bayesiana.
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Se realizaron analisis de Maxima Verosimilitud (Felsenstein 1981; 2004) en la plataforma
de CIPRES, utilizando 1Q-Tree (Minh et al. 2020). Se calcularon valores de UFBoot

(Ultrafast Bootstrap Approximation) para el soporte de los clados obtenidos. (Minh et al.

2013).

Edicion de cladogramas: Los cladogramas obtenidos de los analisis filogenéticos se

editaron en el programa Figtree v1.4.3 (BEAST) donde fueron exportados con formato .jpeg

al programa Photoshop 231.1 para su edicion final.

Tabla 3. Primers y protocolos utilizados para amplificar las regiones de ADN.

Region Primer §’-3’ Protocolo
trnDo-trnT trnD» (F): 5°- GTG TAC AGC ATG CAT ATTCTT 1 ciclo de 80°C por 5
ACG min; 35 ciclos de 94°C
trnY (F): 5- CGG AGC TGC ATTTGAACC A por 50 seg, 52°C-56°C
trmE: (R): 3'-AGG ACATCTCTCTTT CAAGGAG por 30 seg, 72°C, por 1
trnT: (R): 3'- GAC GTATCG CCG AGT AAT TCC min; 1 ciclo de 72°C por
5 min
rpS16 pS16 (F): 5- AAACGTGTGGTARAAAGCAAC 1 ciclo de 94°C por 4
pS16 (R): 3- AAC ATC WAT TGC AAS GAT TCG min; 38 ciclos de 95°C
ATA por 30 seg, 52°C-55°C
por 1.5 min, 72°C por 10
min; 1 ciclo de 72°C por
10 min
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Capitulo 4. RESULTADOS

4.1. Avances taxonomicos y filogenéticos en los Clados Mimosa, Parkia y
Stryphnodendron incluido el género Lachesiodendron (Grupo Piptadenia) y

su relaciéon con otros miembros de Mimoseae.

4.1.1. Historia taxonodmica

En general, el Grupo Piptadenia ha incluido varias delimitaciones genéricas desde 1981.
La taxonomia del Grupo Piptadenia ha sido inestable, debido a una serie de cambios
nomenclaturales, mas notable en el género Piptadenia, que ha sido objeto de
reordenamientos basados en estudios morfolégicos y moleculares que han resultado en la
segregacion de algunos géneros como: Lachesiodendron, Marlimorimia, Parapiptadenia,
Pseudopiptadenia Rauschert y Pityrocarpa (Lima & Lima 1984; Lewis 1991a, b, 1993;
Jobson & Luckow 2007; Simon et al. 2016, Ribeiro et al. 2018; Ringelberg et al. 2022).
Piptadenia fue descrito por Bentham (1841) e incluido en la tribu Piptadenieae junto con
Entada Adans., Elephantorrhiza Benth., Plathymenia Benth. y Xylia Benth. por Bentham
(1875); el género Piptadenia se dividié en tres secciones: P. sect. Eupiptadenia (17 spp.),
P. sect. Pityrocarpa (4 spp.) y P. sect. Niopa (4 spp.), esta ultima tratada actualmente como
el género Anadenanthera (Lewis & Elias 1981; Luckow 2005; Ribeiro et al. 2018). La
circunscripcioén histérica mas amplia del género Piptadenia comprende especies, que ahora
se atribuyen a nueve géneros diferentes: Anadenanthera, Indopiptadenia Brenan,
Lachesiodendron, Microlobius, Newtonia Baill., Parapiptadenia, Piptadenia,
Piptadeniastrum Brenan y Pityrocarpa (Brenan 1955, 1963, 1986; Lima & Lima 1984; Lewis
1991a, b, 1993; Lewis & Lima 1991; Luckow 2005; Jobson & Luckow 2007; Ribeiro et al.
2018; Borges et al. 2022). En la actualidad, seis de estos géneros forman parte del Grupo
Piptadenia, excepto Indopiptadenia, Newtonia y Piptadeniastrum (Ribeiro et al. 2018).
Indopiptadenia se ubica en el clado Prosopis, Newtonia se ubica en el grado Newtonia y

Piptadeniastrum forma parte del clado Entada (Bruneau et al. 2024).

Es importante sefalar, que se han realizado cambios nomenclaturales en algunos géneros
del Grupo Piptadenia. ElI género Monoschisma Brenan fue reemplazado por
Pseudopiptadenia en 1982, ahora reconocido como Pityrocarpa y Marlimorimia (Borges et
al. 2022). Pseudoentada es un sindbnimo de Adenopodia (Brenan 1986). El género
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monotipico Goldmania Rose ex Micheli fue considerado como sinénimo de Microlobius por
Sousa & Andrade (1992). Los géneros Schrankia y Shranckiastrum, reconocidos en la
definicion del grupo por Lewis & Elias (1981), actualmente se incluyen en la sinonimia de
Mimosa (Barneby 1991). Recientemente, fue segregado el género Marlimorimia a partir del
género Pseudopiptadenia (Borges et al. 2022) y los géneros Gwilymia y Naiadendron a
parir del género Stryphnodendron (de Lima et al. 2022).

Un avance relevante en el conocimiento de las relaciones entre las especies del género
Piptadenia y con otros géneros de este grupo se logré con el estudio de las regiones de
ADN del cloroplasto trnL-trnFy trnK-matK (Jobson & Luckow 2007). Posteriormente, con el
analisis de las regiones del cloroplasto trnK-matK, trnD-trnT, trnL-trnF y la regién de ADN
nuclear /TS en combinacién con caracteres morfolégicos, se avanzo en el estudio de las
relaciones del género Stryphnodendron y las delimitaciones genéricas del Grupo
Piptadenia. La filogenia de Ribeiro (2018) soporta la delimitacién del Grupo Piptadenia
incluyendo todavia once géneros: Anadenanthera, Adenopodia, Lachesiodendron,
Microlobius, Mimosa, Parapiptadenia, Parkia, Piptadenia, Pityrocarpa, Pseudopiptadenia y
Stryphnodendron. Actualmente, con base en datos gendmicos se reconocen ademas a los
géneros Naiadendron y Gwilymia (Ringelberg et al. 2022; Borges et al. 2024b), al género
Marlimorimia (Borges et al. 2022; Borges et al. 2024b), y al género Vachellia (Ringelberg
et al. 2022) lo que delimita a este grupo con un total de 14 géneros agrupados en tres

clados incluyendo al género Lachesiodendron (Tabla 1).

4.1.2. Relaciones filogenéticas

Las filogenias moleculares mas ampliamente muestreadas a la fecha y con un enfoque
particular en el Grupo Piptadenia (Jobson & Luckow 2007; Simon et al. 2016; Ribeiro et al.
2018; Sauter 2019), asi como otras en las que se estudian grupos mas amplios a nivel
tribu, subfamilia y familia, incluyendo solamente algunos de sus miembros (Sulaiman et al.
2003; Bouchenak-Khelladi et al. 2010; LPWG 2013), han demostrado que el grupo no es
monofilético. Doce géneros de este grupo han sido recuperados como monofiléticos:
Lachesiodendron [monotipico] (Ribeiro et al. 2018), Mimosa (Bessega et al. 2008; Savassi-
Coutinho 2009; Simon 2008; Bessega & Fortunato 2011; Sarkinen et al. 2011; Simon et al.
2011; Santos-Silva 2013; Velazquez-Castaneda 2019; Velazquez-Castafeda et al. 2024),
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Parapiptadenia (Ribeiro et al. 2018; Borges et al. 2022) y Piptadenia s. str., después de la
exclusion de P. viridiflora = Lachesiodendron viridiflorum (Kunth) P.G. Ribeiro, L.P. Queiroz
& Luckow, Microlobius (Simon et al. 2016; Ribeiro 2018), Pityrocarpa, Marlimorimia (Borges
et al. 2022); Gwilymia y Naiadendron (Borges et al. 2024b), Anadenanthera, Parkia y
Vachellia (Ringelberg et al. 2022).

La mayoria de los miembros del Grupo Piptadenia no presentan un origen comun. En los
analisis filogenéticos realizados para el grupo (Jobson & Luckow 2007; Simon et al. 2016;
Ribeiro et al. 2018; Sauter 2019), se han encontrado relaciones con un buen soporte entre
varios de sus géneros. Por ejemplo, Microlobius, Parapiptadenia, Pityrocarpa,
Pseudopiptadenia y Stryphnodendron, han sido recuperados por Simon et al. (2016), por
Ribeiro (2018) y Sauter (2019) en un clado nombrado por las siglas de sus géneros “clado
MPPPS” (Clado Stryphnodendron, Ringelberg et al. 2022). Esta agrupacion es congruente
con los analisis realizados por Jobson & Luckow (2007) revelando la cercania filogenética
de estos géneros. De acuerdo con los resultados del clado MPPPS/Stryphnodendron, es
notable la relacion entre Stryphnodendron y el género monotipico Microlobius, un resultado
que no ha permitido recuperar a Stryphnodendron como un género monofilético. A pesar
de que en los ultimos analisis (Simon et al. 2016, Ribeiro 2018, Ribeiro et al. 2018, Sauter
2019) estos dos géneros se recuperan como grupos hermanos, los caracteres morfolégicos

compartidos entre ambos son sinapomofias con otros miembros del grupo.

Cualquier reordenamiento taxonémico de Microlobius seria prematuro, ya que aun podria
mantenerse como un género independiente, hermano de Stryphnodendron (Simon et al.
2016). De acuerdo con los resultados obtenidos por Simon et al. (2016), Ribeiro (2018) y
Sauter (2019), en Stryphnodendron se distinguen tres linajes, entre ellos, S. duckeanum
Occhioni se reconoce como un linaje independiente. Recientemente, esta especie ha sido
segregada del género Stryphnodendron como un género monotipico: Naiadendron
duckeanum (Occhioni) A.G.Lima, Paula-Souza & Scalon (De Lima et al. 2022) y reconocido

como parte del clado Stryphnodendron (Ringelberg et al. 2022).

Dentro del clado MPPPS/Stryphnodendron se ha recuperado a Pseudopiptadenia como un

grupo no monofilético, debido a la posicién de P. brenanii G.P. Lewis & M.P. Lima anidada
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con las especies de Pityrocarpa, en los analisis realizados por Simon et al. (2016), Ribeiro
et al. (2018) y Sauter (2019); los dos primeros autores indicaron que P. brenanii podria ser
transferida a Pityrocarpa. Es interesante sefialar que esta relacion habia sido sugerida por
Bentham (1875), quien considerd a tres especies en Piptadenia sect. Pityrocarpa Benth.,
que ahora estan incluidas en Pseudopiptadenia (Piptadenia inaequalis Benth., P.
leptostachya Benth. y P. psilostachya (DC.) Benth.) (Brenan 1955; Lewis & Lima 1991;
Rauschert 1982; Simon et al. 2016). Recientemente, con base en el analisis de las regiones
del cloroplasto matK'y trnD-trnT incluida la region de los espaciadores internos transcritos
(ITS), del ADN ribosémico, se han segregado cinco especies del género Pseudopiptadenia
(incluida la especie tipo) hacia el género Pityrocarpa y seis especies previamente
clasificadas en Pseudopiptadenia como el género Marlimorimia recuperando a estos dos
géneros como monofiléticos. (Borges et al. 2022). Los géneros restantes del grupo:
Anadenanthera, Lachesiodendron, Mimosa, Parkia y Piptadenia s. str., se han recuperado
fuera del clado MPPPS/Stryphnodendron; sin embargo, el género monotipico

Lachesiodendron se muestra como el grupo hermano de este clado (Ribeiro et al. 2018).

Otra relacién filogenética estrecha es la de los géneros Mimosa y Piptadenia s. str. como
lo indican Jobson & Luckow (2007) en el clado “Eupiptadenia clade” de su estudio
filogenético y que ha sido ampliamente reconocida (Jobson & Luckow 2007; Bessega et al.
2008; Simon et al. 2011; Velazquez-Castaneda 2019). De acuerdo con la hipétesis de
Barneby (1991), esta relacion se sustenta morfolégicamente, en especial la de Piptadenia
s. str. con los miembros de Mimosa sect. Mimadenia, ya que las especies de esta seccion
se caracterizan por nectarios peciolares y algunas especies tienen flores arregladas en
espigas, que se pueden agrupar en inflorescencias paniculiformes secundarias y los frutos
son planos y comprimidos. Estos caracteres son similares a los encontrados en el género

Piptadenia.

El género Adenopodia (Brenan 1986), no se habia incluido en analisis filogenéticos del
Grupo Piptadenia hasta estudios recientes, como los de Sauter (2019) y Ringelberg et al.
(2022). No obstante, Sauter (2019) no incluye representantes de los géneros:
Anadenanthera, Lachesiodendron y Parkia, asi como de otros miembros de las tribus

Mimoseae. Asimismo, no se ha elaborado una filogenia propia de Adenopodia, debido
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quiza a su reducido numero de especies, Actualmente, Adenopodia se reconoce
estrechamente relacionado con Mimosa y Piptadenia (Mimosa clade, Ringelberg et al.
2022).

La relacion de Anadenanthera 'y Parkia se ha sefialado en diversos estudios (Bouchenak-
Khelladi et al. 2010; Simon et al. 2016; LPWG 2017; Ribeiro et al. 2018; Ringelberg et al.
2022; Hopkins et al. 2024). Estos dos géneros fueron recuperados por Simon et al. (2016)
fuera del Grupo Piptadenia y relacionados con los géneros Vachellia, Senegalia, Inga y
Neptunia (tribu Mimoseae), como grupo externo. A pesar de esto, Ribeiro et al. (2018),
retienen a ambos géneros como miembros del Grupo Piptadenia, aunque en sus analisis,
solamente utilizaron un taxon terminal como grupo externo (Neptunia monosperma F.

Muell. ex Benth.) lo que no permite poner a prueba la monofilia del grupo.
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Tabla 1. El Grupo Piptadenia (Lewis & Elias 1981) y sus principales delimitaciones a nivel
de género. El numero de especies de cada género se estima aqui, segun: www.ipni.org,

powo.science.kew.org, www.tropicos.org y la literatura especializada.

X i Jobson & Lo Ringelberg et al. 2022
Lewis & Elias Luckow et Luckow Luckow Ribeiro No. de
1981 al. 2000 2005 2007 2018 especies
Anadenanthera g 2
©
Parkia ° 35
_ Vachellia E
- - Parkia o
164
Stryphnodendron 28
Stryphnodendron °
Gwilymia B 7
Naiadendron 2 1
o
Parapiptadenia 5
pip i g 6
°
2
Microlobius
Goldmania s 1
2
Monoschisma o
Newtonia ) ) o 7
. Pseudopiptadenia Marlimorimia
(especies
americanas)
Pityrocarpa 11
Pityrocarpa
Lachesiodendron 1
Piptadenia Piptadenia
28
Q
o
©
©
Mimosa §
E
Mimosa s
Schrankia 615
Shranckiastrum
Pseudoentada .
- Adenopodia 7
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4.1.3. Marcadores moleculares empleados en el analisis taxonémico y filogenético
de los Clados Mimosa, Parkia y Stryphnodendron incluido el género

Lachesiodendron (Grupo Piptadenia).

Los avances en estudios filogenéticos del Grupo Piptadenia son relevantes y proporcionan
un marco de referencia para planear las estrategias a seguir en el futuro. Hasta el afio
2024, el conocimiento de las relaciones de parentesco de este grupo se ha basado
principalmente en las regiones del cloroplasto trnK-matK, trnD-trnT, trnL-trnF y la region de
ADN nuclear ITS (Tabla 2). Recientemente, los miembros de este grupo han sido objeto de
estudios filogenéticos basados en 997 genes nucleares (Ringelberg et al. 2022) y de

estudios filogendémicos (Bruneau et al. 2024).

Regiones del nucleo: El uso de marcadores nucleares en leguminosas ha estado
rezagado respecto a los marcadores de cloroplasto, debido a la herencia biparental y la
alta incidencia de duplicaciones en el genoma nuclear (paralogia), que pueden reflejar
poliploidia (Choi et al. 2006; Hughes et al. 2006; Zimmer & Wen 2013, 2015; Egan 2019).
Los genes nucleares de copia Unica ofrecen una mayor cantidad de caracteres informativos
qgue los genes de cloroplasto. No obstante, la regién mas usada del nucleo en los estudios
filogenéticos de plantas hasta la fecha es la region ribosomal nuclear ITS/5.8S incluyendo
estudios filogenéticos del Grupo Piptadenia (Luckow et al. 2005; Savassi-Coutinho 2009;
Simon et al. 2009; Silva 2010; Manzanilla & Bruneau 2012; Santos-Silva 2013; Simon et al.
2016; Ciaccio et al. 2017; Lima et al. 2018; Ribeiro et al. 2018; Velazquez-Castafieda 2019).

Regiones del cloroplasto: Los distintos analisis filogenéticos que incluyen a miembros del
Grupo Piptadenia (Jobson & Luckow 2007; Simon et al.. 2016; Ribeiro et al. 2018; Sauter
2019) se basan mayormente en las regiones del cloroplasto: trnK-matK, trnD-trnT y trnL-
trnF. Los estudios del Grupo Piptadenia se han basado en diversas regiones del
cloroplasto, incluyendo genes codificantes y regiones intergénicas. Entre los genes
codificantes empleados se encuentran maturase K (matK), ribulosa-1,5-bisfosfato
carboxilasa oxigenasa (rbcL), subunidad 8 de la ARN polimerasa (rpoB), subunidad C1 de
la ARN polimerasa (rpoC1) y acetil-CoA carboxilasa subunidad D (accD). Asimismo, se han

empleado varias regiones intergénicas y espaciadores, como trnL (ARN de transferencia
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leucina), trnK (ARN de transferencia lisina), trnH-psbA (espaciador entre el ARNt histidina
y la proteina PSBA), rpL16 (subunidad ribosomal L16), rpS16 (subunidad ribosomal S16),
trnD-trnT (ARNt aspartato-ARNt) (Doyle et al. 1997; Murphy et al. 2000; Miller et al. 2003;
Sulaiman et al. 2003; Luckow et al. 2005; Bessega et al. 2008; Dutra 2009; Savassi-
Coutinho 2009; Simon 2008; Simon et al. 2009; Bouchenak-Khelladi et al. 2010; Bessega
& Fortunato 2011; Sarkinen et al. 2011; Simon et al. 2011; Manzanilla & Bruneau 2012;
Yessoufou 2012; Santos-Silva 2013; Muscarella et al. 2014; LPWG 2017; Velazquez-
Castafeda 2019).

En la actualidad, se han publicado pocos genomas completos del cloroplasto de algunos
miembros del Grupo Piptadenia, entre ellos: Parkia javanica (Lam.) Merr., Piptadenia
communis Benth. (Wang et al. 2017), Mimosa pudica L. (Yang et al. 2018) y
Stryphnodendron adstringens (Mart.) Coville (Souza et al. 2019), lo que ha retrasado el
analisis de grandes conjuntos de datos en el Grupo Piptadenia y otros de la tribu Mimoseae.
A medida que los investigadores de leguminosas adopten métodos con enfoques de NGS
(Next generation sequencing) para filogendmica, es importante considerar la seleccion de
un conjunto de genes, entre ellos, el gen matK del cloroplasto, ya que se ha comprobado
su variabilidad en la familia Leguminosae (Wojciechowski et al. 2004; LPWG 2017; Koenen
et al. 2020; Ribeiro 2018) (Tabla 2). En el futuro, la obtenciéon de una mayor cantidad de
secuencias de los miembros del Grupo Piptadenia para esta region en particular, facilitaria
los esfuerzos del proyecto de codigo de barras (Li et al. 2015; Hollingsworth et al. 2016;
Amandita et al. 2018; Egan 2019; Lima et al. 2018). Por lo anterior, se destaca la
importancia de esta region del cloroplasto para explorar las relaciones de parentesco del

Grupo Piptadenia.

Tabla 2. Marcadores moleculares utilizados en los estudios filogenéticos del Grupo
Piptadenia, modificado de Ribeiro (2018).

Marcador Longitud (pb) Informativos (pb)
ITS/5.85 744 255
trnK-matK 1882 160
trnL-trnF 1191 129
trnD-trnT 1536 163
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4.1.4. Analisis filogenético del Grupo Piptadenia basado en matK

El analisis de Inferencia Bayesiana realizado en este trabajo incluye 102 taxa y 965
caracteres, haciendo el alineamiento manual de la matriz de datos. Este analisis arroja un
arbol filogenético (Figura 1) con 10 clados principales (A-J) que agrupan a las especies
incluidas del Grupo Piptadenia y de otros miembros de la tribu Mimoseae incluidos en el
analisis: Calliandropsis nervosus (Britton & Rose) H.M. Hern. & P.Guinet, Desmanthus
leptophyllus Kunth y Leucaena retusa Benth. (clado Dichrostachys), asi como Neltuma
glandulosa var. torreyana (L.D. Benson) Pusalkar (clado Neltuma). En el clado A,
Pityrocarpa schumanniana (Taub.) L.P.Queiroz & L.M.Borges se separa del resto de las
especies del Grupo Piptadenia y como un linaje independiente de los otros representantes
de Pityrocarpa con un bajo valor de soporte de probabilidad posterior bayesiana (0.59). El
clado B muestra a Lachesiodendron como un linaje independiente del género Piptadenia,
coincidiendo con los resultados de Ribeiro (2018), ademas se observa la relaciéon de los
representantes de otros clados de la tribu Mimoseae (clado E) con un buen valor de soporte
(0.91). El clado F refleja la estrecha relaciéon de los géneros Anadenanthera y Parkia al
interior del Grupo Piptadenia (Clado Parkia), con un alto soporte (0.98). Los clados Gy H
agrupan a los miembros de los géneros: Naiadendron, Gwilymia, Marlimorimia, Microlobius,
Parapiptadenia, Pityrocarpa y Stryphnodendron “clado MPPPS/Stryphnodendron”,
incluyendo a un representante del género Piptadenia (P. boliviana Benth.), que muestra
una relacion entre Piptadenia y Parapiptadenia con un alto valor de soporte (0.98). Los
resultados del analisis coinciden con estudios previos (Simon et al. 2016; Ribeiro et al.
2018; Sauter 2019; De Lima, et al. 2022), lo que confirma la segregacion de dos géneros
recientes de Stryphnodendron (Gwilymia y Naiadendron) dentro del clado G. Como parte
del clado MPPPS/Stryphnodendron, en el clado H, los resultados confirman la relacion del
género monotipico Microlobius con Gwilymia, recuperada previamente (Simon et al. 2016;
Ribeiro et al. 2018; Sauter 2019) y la segregacion del reciente género Marlimorimia (Borges
et al. 2022), para el cual se incluye la especie tipo. Dentro del Clado C, con un buen valor
de soporte (0.9) se agrupan Adenopodia, Mimosa (Clados D e |) y Piptadenia (Clado J)

formando el clado Mimosa.
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Figura 1. Filogenia del Grupo Piptadenia basada en la region del ADN de cloroplasto matK
Arbol de consenso de mayoria 50% de un analisis bayesiano (102 taxa). Los valores de
probabilidad posterior se muestran sobre los nodos. Los principales clados reconocidos se
identifican con las letras A-J.
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4.2. Estimacion de tiempos de divergencia y reconstruccion de estados

morfolégicos ancestrales

4.2.1. Anilisis filogenéticos y cronologia de divergencia en Mimosa.

La filogenia obtenida a partir de nuestro analisis bayesiano combinado de datos moleculares
(Tabla 3) y morfoldgicos (Tabla 4), recupera al género Mimosa como un grupo monofilético.
De acuerdo con los resultados de nuestro analisis del reloj molecular (Figura 2), Mimosa se
origino en el Oligoceno tardio, y es un género estimado en 24.05 [21.96- 25.81] m.a. (Nodo
5). Los miembros de M. sect. Mimadenia (Nodo 6) se recuperan como las especies
existentes mas antiguas con una divergencia estimada en 16.36 [14.57-18.34] m.a, y M.
sect. Calothamnos (tratada mas adelante como M. sect. Mimosa emend.) (nodo 18) como
la seccién mas recientemente divergente del género Mimosa, con una divergencia estimada
en 4.0 [1.47-6.95] m.a.

42



Tabla 4. Lista de caracteres morfoldgicos con sus estados codificados usados en los

andlisis filogenéticos. Se marcan en negritas los caracteres que fueron usados en la

reconstruccion de estados ancestrales.

Caracter

Estados

Comentarios de la
codificacion de estados

Forma de las ramas jévenes
en corte transversal

0)Circular a estriada
1)Acostillada

Se considerd la parte mas
joven de la rama

Aguijones 0)Ausencia Se tomé en cuenta el estado
1)Presencia mas comun.

Espinas estipulares 0)Ausencia No se observé ambigledad
1)Presencia en los estados de caracter.

Posicion de los aguijones en
el tallo

0)Infraestipulares
1)Irregularmente dispersos en
los entrenudos

2)En hileras a lo largo de las
costillas

No se observo ambigledad
en los estados de caracter.

1)Diplostémonas

Braquiblastos 0)Ausencia No se observo ambigledad
1)Presencia en los estados de caracter.

Nectarios en la hoja 0)Ausencia No se observo ambigledad
1)Presencia en los estados de caracter.

Tipo de inflorescencia 0)Capitulo No se observé ambigledad
1)Espiga en los estados de caracter.
2)Racimo

Tipo de flores 0)Trimeras Se tomo en cuenta el estado
1)Tetrameras mas comun.
2)Pentameras

Estambres 0)Haplostémonas No se observo ambigledad

en los estados de caracter.

Relacion de longitud de
I6bulos de la corola/ Longitud
total de corola en antesis

0)Hasta 1/2
1)Mas de 1/2

No se observé ambigledad
en los estados de caracter.

Relacién de longitud de la
bractea/Longitud de la corola
en antesis

0)Hasta 1/2
1)Mas de 1/2

No se observé ambigledad
en los estados de caracter.

Glandula apical en la antera 0)Ausencia No se observo ambigledad
1)Presencia en los estados de caracter.

Estaminodios 0)Ausencia Se consideraron como
1)Presencia estaminodios todos los

estambres no desarrollados

Extension apical 0)Ausencia No se observé ambigledad

del conectivo en 1)Presencia en los estados de caracter.

forma de mucrén

Fruto 0)Sésil Se lcc.msideré como un fruto

estipitado a aquellos con un
1)Estipitado estipite > 2 mm.

Forma del fruto O)Linear Se consideraron las formas
1)Oblongo de acuerdo con las
2)Eliptico proporciones: > 6:1 (Linear)
3)Tetragonal y <6:1 (Oblongo)
4)Obovado
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Margen del fruto 0)Ausencia No se observd
persistente 1)Presencia ambigledad en
los estados de
caracter.
Dehiscencia del 0)Valvas enteras No se observo
fruto 1)Valvas divididas ambigiedad en
en artejos los estados de
caracter.

Las especies del Viejo Mundo constituyen un caso particular en la historia evolutiva de
Mimosa. Los resultados estiman el nodo corona para estas especies (M. mossambicensis
Brenan distribuida en Africa, M. rubicaulis subsp. himalayana Ohashi presente en Pakistan,
India y Nepal, M. onilahensis R. Vig. y M. volubilis Villiers endémicas de Madagascar) en

6.66 [2.18-11.96] m.a., a finales del Mioceno (Figura 2). El cronograma muestra que el
género es muy diverso en México y en Centroamérica y Sudamérica (Nodos 7-18), con sus
principales centros de diversidad y el mayor nimero de especies en Brasil y México. La
Tabla 5 muestra las edades de los nodos seleccionados para la reconstruccién de los

estados morfoldgicos ancestrales, con un intervalo de credibilidad del 95%.

4.2.2. Reconstruccion de los estados morfologicos ancestrales

De acuerdo con nuestros resultados sobre la reconstruccion de los estados ancestrales de
los caracteres morfolégicos evaluados (Tabla 4), se sefalan los estados plesiomérficos y
derivados basados en el ancestro comun mas reciente (ACMR) representado en el Nodo 5
(Figuras 3-10). Para los nectarios foliares (Figura 3), todos los representantes del grupo
externo, asi como sus posibles ancestros presentan nectarios (Nodos 1-4). Los miembros
mas tempranamente divergentes de Mimosa, representados por M. sect. Mimadenia y su
ancestro estimado en 16.36 [14.57-18.34] m.a, durante el Mioceno temprano (Nodo 6),
exhiben nectarios en la base del peciolo y/o en el raquis primario de la hoja (Figura 11C).
Los resultados para los braquiblastos (Figura 4) muestran que el estado ancestral mas
probable para Mimosa es la ausencia de braquiblastos. Esto es consistente con el ACMR
(Nodo 5). En el caso del numero de estambres (Figura 5) se sugiere que las flores
diplostémonas son el estado de caracter ancestral; estan presentes en todas las especies
del grupo externo y son el estado de caracter mas probable de los ancestros
correspondientes (Nodos 1-4). Estas flores también se observan como el estado de caracter

mas probable (96%) en el ACMR de todo el género Mimosa (Nodo 5) y en el ancestro de
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los representantes incluidos de M. sect. Mimadenia en el nodo 6 (94%) (excepto para M.
myriadenia (Benth.) Benth., que presenta flores haplostémonas y que no se incluyo en los
analisis). Los resultados muestran que las flores haplostémonas son el estado derivado
caracteristico de las secciones Mimosa y Calothamnos propuestas por Barneby en 1991
(Figura 11D).

Los estaminodios son un caracter homoplasico (Figura 6), y surgieron independientemente
en el género varias veces. La presencia de estaminodios es rara y parece estar ausente en
casi todas las especies de Mimosa evaluadas (con la excepcion del Nodo 18 y la especie
M. malacophylla A.Gray), incluyendo el grupo externo y los ancestros seleccionados en los
nodos 1-16, donde es mas probable que este caracter esté ausente. El ancestro del nodo
17 sugiere una probabilidad del 54% de tener estaminodios. Los resultados indican la

ausencia de estaminodios como estado ancestral y su presencia como estado derivado.

Los resultados de la reconstruccién del tipo de flor (Figura 7) sugieren las flores pentdmeras
como el estado plesiomorfico del caracter, mostrado en el ancestro comun mas reciente del
género (Nodo 5), estimado en 24.05 [21.96-25.81] m.a. Para el caracter tipo de
inflorescencia (Figura 8), el estado plesiomorfico es la presencia de espigas (Figura 11B,
F), representado por el ACMR (Nodo 5) como su estado mas probable. Los capitulos
observados en representantes de M. sect. Mimadenia se sugieren como un estado derivado
y como el estado mas probable (34%) de su ancestro (Nodo 6) hace 16.36 [14.57-18.34]

m.a. Con base en los resultados de reconstruccion de la dehiscencia del fruto (Figura 9), el
estado ancestral para Mimosa es el fruto dividido en artejos (craspedio, Figura 11A, G). Los
resultados muestran que los nodos 1-3, que pertenecen a ancestros del grupo externo,
muestran una probabilidad >50% de mostrar valvas divididas en artejos y una incertidumbre
del 16% en el ancestro (Nodo 3) de los géneros Lachesiodendron, Piptadenia, y
Stryphnodendron, asi como Mimosa. EI ACMR de Mimosa (Nodo 5), datado en 24.05
[21.96-25.81] m.a, tenia frutos con las valvas divididas en artejos como estado mas
probable (77%). Finalmente, los resultados de la reconstruccion de la forma del fruto (Figura
10) sugieren que el estado ancestral mas probable es un fruto oblongo, que es considerado
aqui como el estado plesiomérfico en el género Mimosa, representado por el ACMR (Nodo

5). Este ultimo derivado de ancestros piptadenioides con fruto linear.
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Tabla 5. Clados reconocidos en los analisis de datos combinados de acuerdo con la

clasificacion de Barneby (1991). Se muestra del lado derecho la media en m.a. de acuerdo

con los resultados obtenidos (Figura 2) y el rango de 95% de credibilidad).

CLADOS RECONOCIDOS EN LA

RECONSTRUCCION DE ESTADOS DE CARACTER
Y SU CORRESPONDIENTE CLASIFICACION SEGUN

BARNEBY (1991) PARA M/IMOSA

EDAD MEDIA EN M.A.
[INTERVALO 95% DE
CREDIBILIDAD]

Mimosa ser. Lepidotae

1 Grupo externo 30.8 [25.22-36.47]
2 Grupo externo 28.28 [23.22-34.67]
3 Grupo externo 27.06 [23.25-32.29]
4 Grupo externo 17.67 [7.2-28.48]
5 Género Mimosa Nodo corona 24.05 [21.96-25.81]
6 Nucleo Sect. Mimadenia 16.36 [14.57-18.34]
7 Nucleo Sect. Batocaulon 15.61 [10.77-21.18]
8 Sect. Batocaulon | Bimucronatae- 13.55 [8.85-18.4]
Acantholobae-Andinae
9 Sect. Batocaulon | Leucaenoideae-Leiocarpae- 12.83 [7.61-17.17]
Rubicaules
10 | Sect. Batocaulon | Boreales 6.73[2.83-10.72]
11 Sect. Batocaulon | Acanthocarpae-Distachyae 5.86 [2.86-8.76]
12 | Sect. Batocaulon | Acanthocarpae 3.90[1.87-6.29]
13 | Sect. Batocaulon | Distachyae 5.07 [1.46-7.48]
14 | Sect. Batocaulon- Calothamnos-Habbasia- 18.79 [15.35-22.47]
Mimosa
15 | Sect. Batocaulon | Leiocarpae-Viejo Mundo 10.07 [3.57-17 .4]
16 | Nucleo Sect. Habbasia 9.22 [5.06-12.92]
17 | Nucleo Sect. Mimosa 11.45 [8.0-14.74]
18 | Nucleo Sect. Calothamnos = M. sect. 4.0 [1.47-6.95]
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Figura 2. Cronograma derivado del analisis de reloj molecular bayesiano basado en los
las regiones trnDo-trnT+rpS16+19 caracteres morfolégicos, usando un modelo de reloj
molecular bayesiano no correlacionado. Arbol de maxima credibilidad del clados. Los
numeros rojos indican los 18 nodos seleccionados para la reconstruccion de estados
ancestrales. La edad media de los nodos se muestra en color negro.
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Figura 3. Cronograma que muestra la reconstruccion de estados ancestrales para el
caracter: Nectarios foliares. Los graficos indican en color la probabilidad de los estados de
caracter de los ancestros seleccionados de 1 a 18 indicados con numeros negros. Los
valores de probabilidad de los estados se muestran debajo de los nodos correspondientes.
El color de las ramas indica el estado del caracter de la especie.
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Figura 4. Cronograma que muestra la reconstruccion de estados ancestrales para el
caracter: Braquiblastos. Los graficos indican en color la probabilidad de los estados del
caracter de los ancestros seleccionados de 1 a 18 indicados con numeros negros. Los
valores de probabilidad de los estados se muestran debajo de los nodos
correspondientes. El color de las ramas indica el estado del caracter de la especie.
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Figura 5. Cronograma que muestra la reconstruccion de estados ancestrales para el
caracter: Estambres. Los graficos indican en color la probabilidad de los estados del
caracter de los ancestros seleccionados de 1 a 18 indicados con numeros negros. Los
valores de probabilidad de los estados se muestran debajo de los nodos correspondientes.
El color de las ramas indica el estado del caracter de la especie.
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Figura 6. Cronograma que muestra la reconstruccion de estados ancestrales para el
caracter: Estaminodios. Los graficos indican en color la probabilidad de los estados del caracter
de los ancestros seleccionados de 1 a 18 indicados con numeros negros. Los valores de
probabilidad de los estados se muestran debajo de los nodos correspondientes. El color de las
ramas indica el estado del caracter de la especie.
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Figura 7. Cronograma que muestra la reconstruccion de estados ancestrales para el
caracter: Tipo de flores. Los graficos indican en color la probabilidad de los estados del caracter
de los ancestros seleccionados de 1 a 18 indicados con numeros negros. Los valores de
probabilidad de los estados se muestran debajo de los nodos correspondientes. El color de las
ramas indica el estado del caracter de la especie.
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Figura 8. Cronograma que muestra la reconstruccion de estados ancestrales para el
caracter: Tipo de inflorescencia. Los graficos indican en color la probabilidad de los estados
del caracter de los ancestros seleccionados de 1 a 18 indicados con numeros negros. Los
valores de probabilidad de los estados se muestran debajo de los nodos correspondientes.
El color de las ramas indica el estado del caracter de la especie.
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Figura 10. Cronograma que muestra la reconstruccion de estados ancestrales para el
caracter: Forma del fruto. Los graficos indican en color la probabilidad de los estados del
caracter de los ancestros seleccionados de 1 a 18 indicados con numeros negros. Los
valores de probabilidad de los estados se muestran debajo de los nodos correspondientes.
El color de las ramas indica el estado del caracter de la especie.
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Figura 11. Caracteres morfolégicos del género Mimosa. A. Mimosa goldmanii,
braquiblastos y fruto oblongo en craspedio. B. Mimosa benthamii, rama con espigas
fasciculadas axilares. C. Mimosa revoluta, nectario foliar. D. Mimosa albida, flor
haplostémona. E. Mimosa polyantha, flor diplostémona. F. Mimosa polyantha, flores
dispuestas en espiga. G. Mimosa mollis, frutos oblongos y craspedio. H. Mimosa
acantholoba var. acantholoba, frutos elipticos con valvas enteras. |. Mimosa lacerata, frutos
oblongos con valvulas enteras. Fotos de V. Velazquez-Castaneda.
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4.3. Relaciones filogenéticas y taxonomia de género Mimosa

4.3.1. Modelos evolutivos

La matriz de datos alineada para cada una de las regiones del ADN incluye 1773 caracteres
para la region trnD-trnT; y 940 caracteres para la region rpS16. En el caso de los datos
morfoldgicos se incluyen un total de 19 caracteres analizados con un total de 126 taxa

terminales.

Se presentan los resultados de los modelos evolutivos de las secuencias de las matrices
correspondientes a cada region de ADN a analizar; gen 1= trnDo-trnT, gen2: rpS16 (Tabla
6).

El alineamiento contiene 126 secuencias con 2713 columnas, 1474 patrones distintos, 448

parsimoniosamente informativos, 567 sitios unicos, 1698 sitios constantes.

Tabla 6. Resultados de los modelos evolutivos bajo los criterios de Akaike y de Inferencia

Bayesiana de las secuencias trnD2-trnT'y rpS16.

Region AlC BIC
trnD>-trnT TVM+F+1+G4 K3Pu+F+I1+G4
rps16 GTR+F+1+G4 TIM3+F+I1+G4
Valor LnL: -7457.823 LnL: -7475.646

4.3.2. Analisis filogenéticos con datos combinados (moleculares y morfolégicos).

Se presentan a continuacién los resultados de los analisis de datos concatenados usando

las regiones de ADN trnDx-trnT + rpS16 del cloroplasto mas los 19 caracteres morfoldgicos.

El modelo seleccionado para los datos moleculares fue: GTR+G. Para los datos

morfoldgicos se selecciond el modelo MK estados (Lewis 2001).
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Figura 12. Filogenia de Mimosa basada en secuencias de ADN del cloroplasto trnDy-trnT
+ rpS16 + caracteres morfoldgicos. Arbol de consenso mediante Inferencia Bayesiana.
Del lado izquierdo sobre los nodos se muestran los valores de soporte de ramas de
probabilidad posterior bayesiana. Los principales clados reconocidos se identifican con
numeros senalando con circulos rojos aquellos nodos para los que se propone una nueva
delimitacion taxonémica. El color de ramas indica la seccidon, de acuerdo con la
clasificacién de Barneby (1991). El color de los taxa indica la clasificacion de las secciones
propuestas en este estudio. Las letras senalan los grupos monofiléticos reconocidos
taxonémicamente a nivel de género y seccion.
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De acuerdo con los resultados del analisis concatenado de Inferencia Bayesiana usando
las regiones trnDo-trnT + rpS16 + caracteres morfoldgicos (Figura 12), el género Mimosa
se recupera como un grupo monofilético (Clado A) con un valor alto de soporte de
probabilidad posterior bayesiana (1.0). Se recuperan 21 clados principales (Clados 1-21).
De acuerdo con los grupos monofiléticos recuperados y considerando la clasificaciéon a
nivel de Seccién, asi como los caracteres morfolégicos, se reconocen solamente cuatro
secciones para el género: 1) Mimosa sect. Mimadenia Barneby (Clado B); 2) M. sect.
Batocaulon DC., 3) M. sect. Habbasia DC. y 4) M. sect. Mimosa. Mimosa sect.
Calothamnos Barneby se recupera como un linaje perteneciente a M. sect. Mimosa (Clado
C).

Mimosa sect. Mimadenia se recupera como grupo monofilético (Clado B1) con un valor
de soporte de ramas 1.0. Mimosa sect. Batocaulon se muestra como un grupo polifilético,
los taxa incluidos de esta seccidén se rescatan en 13 clados (Clados 2-14) que se
establecen de acuerdo con el reconocimiento de grupos monofiléticos con un ancestro en
comun, representados por los nodos sefialados y segun la ubicacion de la especie tipo
ligadas a las series taxondémicas de los taxa analizados, de acuerdo con Barneby (1991).
Un caso particular, es el Clado 15 donde se agrupan taxa de M. sect. Batocaulon y los
representantes de M. sect. Habbasia, sefialando a estas secciones taxondmicas
reconocidas por Barneby (1991) como grupos parafiléticos; por lo tanto, los resultados del
analisis de Inferencia Bayesiana no permiten una nueva delimitacion taxonémica a nivel

de seccién, debido en parte, al escaso muestreo taxondmico.

Las secciones Mimosa y Calothamnos son rescatadas en conjunto como un grupo
monofilético (Clado C) con un alto valor de soporte (1.0). De acuerdo con Barneby (1991),
las especies agrupadas en el clado 20 pertenecen a lo que él reconocié como M. sect.
Calothamnos. Sin embargo, de acuerdo con los resultados, es posible reconocer a los

taxa del clado 20 como parte de M. sect. Mimosa.
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Figura 13. Filogenia de Mimosa basada en secuencias de ADN del cloroplasto trnD,-trnT
+ rpS16 + caracteres morfolégicos. Arbol de Maxima Verosimilitud. Del lado izquierdo sobre
los nodos se muestran los valores de soporte de ramas de UFBootstrap. Los principales
clados reconocidos se identifican con numeros sefalando con circulos rojos aquellos nodos
para los que se propone una nueva delimitacion taxonémica. El color de ramas indica la
seccion, de acuerdo con la clasificacion de Barneby (1991). El color de los taxa indica la
clasificacion de las secciones propuestas en este estudio. Las letras sefalan los grupos
monofiléticos reconocidos taxonédmicamente a nivel de género y seccion.
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De acuerdo con los resultados del analisis concatenado de Maxima Verosimilitud usando
las regiones trnD,-trnT + rpS16 + caracteres morfolégicos (Figura 13), el género Mimosa
se recupera como un grupo monofilético (Clado A) con un valor de soporte de UFBootstrap
de 100. Se reconocen 21 clados principales (Clados 1-21), que son monofiléticos y estan
basados en su morfologia y en la clasificacion infragenérica a nivel de seccion. De acuerdo
con la recuperacién de estos clados, se reconocen solo cuatro secciones del género: 1)
Mimosa sect. Mimadenia Barneby (Clado B1); 2) M. sect. Batocaulon DC., 3) M. sect.
Habbasia DC. y 4) M. sect. Mimosa. M. sect. Calothamnos Barneby se muestra como un
linaje perteneciente a M. sect. Mimosa (Clado C). Estos resultados son congruentes con

los del analisis de Inferencia Bayesiana.

Mimosa sect. Mimadenia se confirma como grupo monofilético (Clado B1) con un valor de
soporte de ramas 100. Para las especies incluidas de M. sect. Batocaulon se recuperan 13
clados (Clados 2-13 y 15), que son sefialados de acuerdo con el reconocimiento de grupos
monofiléticos, basados en un ancestria en comun, representada por los nodos sefialados.
En estos clados se considera la ubicaciéon de la especie tipo de las series taxonémicas
representadas por los taxa analizados, de acuerdo con la clasificacion de Barneby (1991).
Un caso particular, es el Clado 14 donde se agrupan taxa de la sect. Batocaulon y de la
sect. Habbasia sefialando a estas secciones taxondmicas reconocidas por Barneby (1991)
como grupos parafiléticos, coincidiendo con la agrupacion recuperada en el analisis de

Inferencia Bayesiana.

Mimosa sect. Mimosa y M. sect. Calothamnos se recuperan como un grupo monofilético en
el Clado C, con valor de soporte de 100. De acuerdo con Barneby (1991), las especies
agrupadas en clado 19 pertenecen a lo que él reconocié como M. sect. Calothamnos. No
obstante, de acuerdo con los resultados, aqui se reconoce a los taxa del clado 19 dentro

de M. sect. Mimosa.
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Figura 14. Filograma del analisis de Inferencia Bayesiana usando las regiones trnD,-trnT
+ rpS16 + caracteres morfoldgicos. Los principales clados reconocidos se identifican con
numeros sefalando con circulos rojos aquellos nodos para los que se propone una nueva
delimitacion taxonémica. El color de las ramas indica la seccion infragenérica de los taxa
de acuerdo con la clasificacion de Barneby (1991). Las letras senalan los grupos
monofiléticos reconocidos taxonédmicamente a nivel género y seccion.
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Figura 15. Filograma del analisis de Maxima Verosimilitud usando las regiones trnDo-trnT
+ rpS16 + caracteres morfolégicos. Los principales clados reconocidos se identifican con
numeros sefalando con circulos rojos aquellos nodos para los que se propone una nueva
delimitaciéon taxondémica. El color de las ramas indica la seccion infragenérica de los taxa
de acuerdo con la clasificacion de Barneby (1991). Las letras sefialan los grupos
monofiléticos reconocidos taxondmicamente a nivel género y seccion.
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El género Mimosa ha sido objeto de varias clasificaciones taxondmicas posteriormente a su
descripcion por Lineo en 1753. Una de las primeras clasificaciones para Mimosa fue
realizada por Bentham (1875), donde clasifico 278 especies del género Mimosa, conocidas
hasta entonces, 270 de América y ocho especies del Viejo Mundo (dos de Asia y seis de
Africa). Dividié a Mimosa en dos secciones: 1) Habbasia DC.: caracterizada por tener flores
diplostémonas, donde incluyé un total de 148 especies en 11 series y 2) Eumimosa Benth.:
caracterizada por tener flores haplostémonas, donde incluyé 130 especies en 12 series.
Tradicionalmente, desde tiempos de Bentham, las secciones se han dividido en series y
algunas de éstas en subseries, basadas principalmente en caracteres como la forma
biolégica, las caracteristicas de las hojas, el tipo de inflorescencia, la morfologia floral y en

algunas caracteristicas de la legumbre (Grether et al. 1996; Velazquez-Castaneda 2019).

Posteriormente, Robinson (1898), dividié al género en tres secciones: Eumimosa Benth.,
Habbasia DC. y Astatandra B.L.Rob., esta ultima monotipica, representada por Mimosa
tequilana S.Watson, Unica especie conocida hasta entonces, con flores bisexuales y
estaminadas en la misma inflorescencia. Mas tarde, Britton & Rose (1928), segregaron
varios géneros de Mimosa, como son: Pteromimosa Britton, Neomimosa Britton & Rose,
Leptoglottis DC., Lomoplis Raf., Mimosopsis Britton & Rose, Acanthopteron Britton y
Haitimimosa Britton. Actualmente estos géneros se encuentran incluidos en la sinonimia de
Mimosa, ya que muchos autores de revisiones posteriores a Britton & Rose (1928),
concluyen que las especies segregadas en esos géneros comparten los caracteres
diagnésticos de Mimosa y por lo tanto pertenecen a este ultimo género (Velazquez-
Castafieda 2019).

Finalmente, la clasificacion actual del género propuesta por Barneby (1991), incluye 477
especies para el continente americano y esta basada en el sistema de clasificaciéon de
Bentham (1875). En su clasificacién taxondémica Barneby (1991), incrementé tanto el
numero de grupos infragenéricos como el niumero de especies. Los principales cambios
respecto al sistema de Bentham (1875), fueron el establecimiento de M. sect. Mimadenia,
la division de M. sect. Habbasia en dos secciones: M. sect. Habbasia y M. sect. Batocaulon,
la inclusion del género Schrankia, como la serie Quadrivalves dentro de la sect. Batocaulon,
ademas de un reordenamiento importante en series y subseries de las especies con flores
haplostémonas de la sect. Eumimosa de Bentham, que dividié en dos secciones: M. sect.

Mimosa y M. sect. Calothamnos, clasificando al género en cinco
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secciones, 41 series y 37 subseries, las especies del Viejo Mundo se ubicaron dentro de M.
sect. Batocaulon serie Rubicaules como las clasifico Bentham en 1875 (Simon et al., 2011;

Velazquez-Castafieda 2019).

Después del trabajo de Barneby (1991), no se ha realizado una nueva propuesta de
clasificacion de Mimosa a nivel mundial, Unicamente se han descrito nuevas especies bajo
su sistema de clasificacion y se han hecho algunos cambios nomenclaturales a nivel
infragenérico. Uno de los cambios a destacar, fue el trabajo de Grether (2000), quien realizé
modificaciones en algunas series, elevando el estatus de Lactifluae (Barneby) R. Grether y
Teledactylae (Barneby) Britton & Rose ex R.Grether de subseries a series dentro de M.
sect. Mimosa. De acuerdo con los resultados del analisis filogenético de Inferencia
Bayesiana (Figura 12), en este trabajo se proponen nuevos cambios al sistema de

clasificacion de Barneby (1991), a nivel seccion, series y subseries.

Las modificaciones a la clasificacion de Barneby (1991), que se proponen en este trabajo
para el género Mimosa incluyen en la M. sect. Batocaulon, una nueva serie (serie
Honduranae), la fusion de las series Acanthocarpae y Distachyae = Acanthocarpae emend.,
Yy nuevas circunscripciones para las series: Acantholobae, Boreales, Leiocarpae y
Leucaenoideae. Adicionalmente, la fusidon de las secciones Mimosa y Calothamnos =
Mimosa emend. V.Velazquez & R.Grether. Las especies anteriormente reconocidas por
Barneby (1991) como M. sect. Calothamnos, se incluyen en la nueva circunscripcion de M.
sect. Mimosa a nivel de serie conservando el nombre propuesto por Bentham (1875),
aumentando el numero de especies a 33 y designando un nuevo lectotipo = serie Lepidotae
emend. Ademas, se confirma el reconocimiento de las series Lactifluae y Teledactylae
propuestas por Grether (2000), con una nueva circunscripcién para la primera, asi como la
fusién de las subseries Pudicae y Affines de la serie Mimosa = serie Mimosa subser.
Pudicae emend. En esta nueva circunscripcion de M. sect. Mimosa se reconocen seis series
y 34 subseries. De acuerdo con las modificaciones aqui propuestas el género Mimosa se

clasifica ahora en cuatro secciones, 44 series y 34 subseries (Tabla 7).
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Tabla 7. Modificaciones a la clasificacion del género Mimosa en este trabajo.

Género
Mimosa Barneby 1991 Este trabajo Referencia
Seccion | | M. sect. Mimadenia M. sect. Mimadenia Este trabajo p. 105
4 series 4 series
1. Myriadeniae 1. Myriadeniae Barneby (1991), p. 27
Series 2. Glanduliferae 2 Glanduliferae Barneby (1991), p. 36
3 Revolutae 3. Revolutae Barneby (1991), p. 56
4 Nothacaciae 4. Nothacaciae Barneby (1991), p. 59
Seccién Il | M. sect. Batocaulon M. sect. Batocaulon Este trabajo, p. 106
25 series 25 series (1 serie
nueva)
- 1. Honduranae ser. Este trabajo, p. 107
nov.
1. Distachyae 2. Acanthocarpae Este trabajo, p. 116
2. Acanthocarpae emend.
3. Andinae 3. Andinae Barneby (1991), p. 84
4. Acantholobae 4. Acantholobae Este trabajo, p. 112
emend.
5. Boreales 5. Boreales emend. Este trabajo, p. 114
6. Leiocarpae 6. Leiocarpae Este trabajo, p. 121
emend.
7. Bimucronatae 7. Bimucronatae Barneby (1991), p. 160
8. Leucaenoideae 8. Leucaenoideae Este trabajo, p. 109
) emend.
Series 9. Rubicaules 9. Rubicaules Barneby (1991), p. 176
10. Fagaracanthae 10. Fagaracanthae Barneby (1991), p. 180
11. Bahamenses 11. Bahamenses Barneby (1991), p. 187
12. Farinosae 12. Farinosae Barneby (1991), p. 190
13. Ephedroideae 13. Ephedroideae Barneby (1991), p. 194
14. Echinocaulae 14. Echinocaulae Barneby (1991), p. 195
15. Paucifoliatae 15. Paucifoliatae Barneby (1991), p. 197
16. Glandulosae 16. Glandulosae Barneby (1991), p. 227
17. Stipellares 17. Stipellares Barneby (1991), p. 234
18. Auriculatae 18. Auriculatae Barneby (1991), p. 254
19. Caesalpiniifoliae 19. Caesalpiniifoliae Barneby (1991), p. 256
20. Ceratoniae 20. Ceratoniae Barneby (1991), p. 258
21. Cordistipulae 21. Cordistipulae Barneby (1991), p. 265
22. Campicolae 22. Campicolae Barneby (1991), p. 280
23. Filipedes 23. Filipedes Barneby (1991), p. 283
24. Quadrivalves 24. Quadrivalves Barneby (1991), p. 290
25. Plurijugae 25. Plurijugae Barneby (1991), p. 303
Seccion | M. sect. Habbasia M. sect. Habbasia Este trabajo, p. 126
11 9 series 9 series
Series 1. Setosae 1. Setosae Barneby (1991), p. 350
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Series y
Subseries

M. sect. Calothamnos*

Serie Lepidotae
emend.

Este trabajo, p. 132

2. Pachycarpae 2. Pachycarpae Barneby (1991), p. 366
3. Habbasia 3. Habbasia Barneby (1991), p. 427
4. Bipinnatae 4. Bipinnatae Barneby (1991), p. 446
5. Neptunioideae 5. Neptunioideae Barneby (1991), p. 473
6. Rondonianae 6. Rondonianae Barneby (1991), p. 480
7. Rojasianae 7. Rojasianae Barneby (1991), p. 481
8. Pseudocymosae 8. Pseudocymosae Barneby (1991), p. 485
9. Piresianae 9. Piresianae Barneby (1991), p. 486

1. Serie Modestae 2. Serie Modestae Barneby (1991), p. 763

2. Serie Myriophyllae | 3. Serie Myriophyllae Barneby (1991), p. 492

3. Serie Mimosa 4. Serie Mimosa Barneby (1991), p. 506
5.

1. Serie Mimosa

Serie Lactifluae

Este trabajo, p. 134

subser. emend.
Lactifluae

2. Serie Mimosa 6. Serie Teledactylae Grether (2000), pagina 35
subser.
Teledactylae

3. Serie Mimosa 1. Serie Mimosa Barneby (1991), p. 524
subser. Castae subser. Castae

4. Serie Mimosa 2. Serie Mimosa Barneby (1991), p. 522
subser. subser.
Pectinatae Pectinatae

5. Serie Mimosa 3. Serie Mimosa Barneby (1991), p. 533
subser. subser.
Mimosa Mimosa

6. Serie Mimosa 4. Serie Mimosa Barneby (1991), p. 559
subser. subser.
Pedunculosae Pedunculosae

7. Serie Mimosa 5. Serie Mimosa Barneby (1991), p. 516
subser. subser.
Polycarpae Polycarpae

8. Serie Mimosa 6. Serie Mimosa Barneby (1991), p. 577
subser. subser.
Bolivianae Bolivianae

9. Serie Mimosa 7. Serie Mimosa Barneby (1991), p. 578
subser. subser.
Dolentes Dolentes

10. Serie Mimosa 8. Serie Mimosa Barneby (1991), p. 591
subser. subser.
Lundianae Lundianae

11. Serie Mimosa 9. Serie Mimosa Barneby (1991), p. 594
subser. subser.
Trichocephalae Trichocephalae
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12. Serie Mimosa 10. Serie Mimosa Barneby (1991), p. 597
subser. subser.
Ramosissimae Ramosissimae

13. Serie Mimosa 11. Serie Mimosa Barneby (1991), p. 603
subser. Serrae subser. Serrae

14. Serie Mimosa 12. Serie Mimosa Barneby (1991), p. 604
subser. subser.
Sparsae Sparsae

15. Serie Mimosa 13. Serie Mimosa Barneby (1991), p. 612
subser. subser.
Obstrigosae Obstrigosae

16. Serie Mimosa 14. Serie Mimosa Este trabajo, p. 128
subser. subser.
Pudicae Pudicae

17. Serie Mimosa emend.

subser. Affines

18. Serie Mimosa 15. Serie Mimosa Barneby (1991), p. 644
subser. subser.
Morongianae Morongianae

19. Serie Mimosa 16. Serie Mimosa Barneby (1991), p. 646
subser. subser.
Bipennatulae Bipennatulae

20. Serie Mimosa 17. Serie Mimosa Barneby (1991), p. 652
subser. subser.
Simplicissimae Simplicissimae

21. Serie Mimosa 18. Serie Mimosa Barneby (1991), p. 654
subser. subser.
Polycephalae Polycephalae

22. Serie Mimosa 19. Serie Mimosa Barneby (1991), p. 686
subser. subser.
Dicerasteae Dicerasteae

23. Serie Mimosa 20. Serie Mimosa Barneby (1991), p. 687
subser. subser.
Discobolae Discobolae

24. Serie Mimosa 21. Serie Mimosa Barneby (1991), p. 690
subser. subser.
Hirsutae Hirsutae

25. Serie Mimosa 22. Serie Mimosa Barneby (1991), p. 705
subser. subser.
Brevipedes Brevipedes

26. Serie Mimosa 23. Serie Mimosa Barneby (1991), p. 716
subser. subser.
Thomistae Thomistae

27. Serie Mimosa 24. Serie Mimosa Barneby (1991), p. 718
subser. subser.
Pogocephalae Pogocephalae

28. Serie Mimosa 25. Serie Mimosa Barneby (1991), p. 728

subser.
Microcarpae

subser.
Microcarpae
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29. Serie Mimosa 26. Serie Mimosa Barneby (1991), p. 737
subser. subser.
Lanatae Lanatae

30. Serie Mimosa 27. Serie Mimosa Barneby (1991), p. 738
subser. subser.
Macrocalycinae Macrocalycinae

31. Serie Mimosa 28. Serie Mimosa Barneby (1991), p. 741
subser. subser.
Reptantes Reptantes

32. Serie Mimosa 29. Serie Mimosa Barneby (1991), p. 753
subser. subser.
Ramentaceae Ramentaceae

33. Serie Mimosa 30. Serie Mimosa Barneby (1991), p. 754
subser. subser.
Axillares Axillares

34. Serie Mimosa 31. Serie Mimosa Barneby (1991), p. 758
subser. subser.
Dryandroideae Dryandroideae

35. Serie Mimosa 32. Serie Mimosa Barneby (1991), p. 760
subser. subser.
Dutranae Dutranae

36. Serie Mimosa 33. Serie Mimosa Barneby (1991), p. 761
subser. subser.
Widgrenianae Widgrenianae

37. Serie Mimosa 34. Serie Mimosa Barneby (1991), p. 762
subser. subser.
Diffiisae Diffiisae
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Tabla 8. Clados reconocidos, indicando las secciones y series de Mimosa, de acuerdo con

la clasificacion de Barneby (1991) y este estudio con base en el analisis de inferencia

bayesiana. Se marcan en negritas los clados con una nueva delimitacion taxonémica a nivel

infragenérico (Figura 12).

Clados Barneby 1991 Este estudio

A Género Mimosa Género Mimosa

B1 Sect. Mimadenia ser. Glanduliferae- Sect. Mimadenia ser. Glanduliferae-
Myriadeniae-Revolutae Myriadeniae-Revolutae

2 Sect. Batocaulon ser. Rubicaules Sect. Batocaulon ser. Honduranae

ser. nov.

3 Sect. Batocaulon ser. Rubicaules- Sect. Batocaulon ser.
Leucaenoideae-Leiocarpae Leucaenoideae emend.

4 Sect. Batocaulon ser. Acantholobae- Sect. Batocaulon ser.
Leucaenoideae-Plurijugae Acantholobae emend.
Sect. Batocaulon ser. Bahamenses Sect. Batocaulon ser. Bahamenses
Sect. Batocaulon ser. Andinae- Sect. Batocaulon ser. Andinae-
Bimucronatae-Leiocarpae Bimucronatae-Leiocarpae

7 Sect. Batocaulon ser. Boreales Sect. Batocaulon ser. Boreales

emend.

8 Sect. Batocaulon ser. Acanthocarpae- Sect. Batocaulon ser.
Boreales-Distachyae-Plurijugae Acanthocarpae emend.

9 Sect. Batocaulon ser. Leiocarpae- Sect. Batocaulon ser. Leiocarpae
Rubicaules-Viejo Mundo. emend.

10 Sect. Batocaulon ser. Rubicaules- Sect. Batocaulon ser. Rubicaules-
Quadrivalves Quadrivalves

11 Sect. Batocaulon ser. Plurijugae Sect. Batocaulon ser. Plurijugae

12 Sect. Batocaulon ser. Paucifoliatae Sect. Batocaulon ser. Paucifoliatae

13 Sect. Batocaulon ser. Quadrivalves Sect. Batocaulon ser. Quadrivalves

14 Sect. Batocaulon ser. Cordistipulae Sect. Batocaulon ser. Cordistipulae

15 Sect. Batocaulon-Sect. Habbassia Sect. Batocaulon-Sect. Habbassia

C Sect. Mimosa-Sect. Calothamnos Sect. Mimosa emend.
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16 Sect. Mimosa ser. Mimosa subser. Sect. Mimosa ser. Mimosa subser.
Affines-Pudicae Pudicae emend.

17 Sect. Mimosa ser. Mimosa subser. Sect. Mimosa ser. Mimosa subser.
Affines-Mimosa-Castae Affines-Mimosa-Castae

18 Sect. Mimosa ser. Mimosa subser. Sect. Mimosa ser. Mimosa subser.
Pudicae -Polycephalae-Hirsutae-ser. Pudicae -Polycephalae-Hirsutae-ser.
Modestae Modestae

19 Sect. Mimosa ser. Mimosa subser. Sect. Mimosa ser. Mimosa subser.
Bolivianae-Polycarpae-Pectinatae Bolivianae-Polycarpae-Pectinatae

20 Sect. Calothamnos Sect. Mimosa ser. Lepidotae

emend.
21 Sect. Mimosa ser. Mimosa subser. Sect. Mimosa ser. Lactifluae

Lactifluae

emend.
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Capitulo 5. DISCUSION

5.1. Clados: Mimosa, Parkia y Stryphnodendron, incluido el género Lachesiodendron

(Grupo Piptadenia)

De acuerdo con los resultados del analisis bayesiano, aqui realizado con base en las
secuencias del gen matK del ADN del cloroplasto (Figura 1) y considerando la historia
taxondmica y filogenética del Grupo Piptadenia, se reconoce a este grupo como un conjunto
de géneros estrechamente relacionados. Asimismo, destacan las relaciones de cuatro
subgrupos: 1) Adenopodia, Mimosa y Piptadenia (Clado C) reconocido recientemente como
clado Mimosa; 2) Microlobius, Parapiptadenia, Pityrocarpa, Stryphnodendron, Naiadendron,
Gwilimia, y Marlimorimia (Clados G y H) reconocido como clado Stryphnodendron; 3)
Anadenathera, Parkia y Vachellia (no incluida en el andlisis) (Clado F) este ultimo,
reconocido como clado Parkia; y 4) el género Lachesiodendron se recupera como un linaje

independiente del Grupo Piptadenia al interior del Clado B.

5.1.1. Tribu Mimoseae

Los resultados de este analisis sugieren que los miembros de los clados Mimosa,
Stryphnodendorn y Parkia, incluyendo al género Lachesiodendron (Grupo Piptadenia) se
encuentran estrechamente relacionados con otros grupos de la tribu Mimoseae (clados
Dichrostachys y Neltuma), por lo que todavia no es factible reconocer, al menos al Grupo
Piptadenia a nivel de subtribu, como parte de la tribu Mimoseae, como se ha sefalado
anteriormente (Luckow et al. 2003). También se confirma que el Grupo Piptadenia no es
monofilético al estar relacionado con los géneros segregados de Acacia subg. Aculeiferum,
incluidos en el analisis (Acaciella, Mariosousa, Parasenegalia y Pseudosenegalia;
Acaciella) que forman parte del clado Calliandra (Hernandez 2024) y el grado Senegalia
(Maslin et al. 2024); estos resultados apoyan la hipétesis de Guinet (1969, 1990), que
sugiere la relacion de estos linajes de Acacia s.l. con miembros del Grupo Piptadenia, ya

que comparten las asociaciones polinicas con exina areolada y tectum ondulado (irregular).
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5.1.2. Relaciones Adenopodia-Mimosa-Piptadenia: Clado Mimosa

De acuerdo con nuestros resultados (Figura 1), el género Adenopodia se relaciona
estrechamente con Mimosa y Piptadenia s. str., formando un conjunto parafilético con un
buen valor de soporte (Clado C). Esta relacion es congruente con la historia taxonémica de
estos géneros: Adenopodia fue descrito en 1851, a partir de una especie de Mimosa (M.
spicata E. Mey.). En 1928, Britton & Rose publicaron Pseudoentada, a partir de una especie
de Inga (I. patens Hook. & Arn.). Aunque Pseudoentada fue reconocido en la primera
delimitacion del Grupo Piptadenia (Lewis & Elias 1981), Brenan (1986), lo consideré como
sinbnimo de Adenopodia e integro a algunas especies de Entada subg. Acanthentada, en
una nueva delimitacion de Adenopodia con A. spicata (E. Mey.) C. Presl como especie tipo.
Los resultados confirman a estos tres géneros relacionados filogenéticamente con un alto
valor de soporte de ramas (0.90) y coinciden con el clado Mimosa, reconocido en la nueva
circunscripcion de la tribu Mimoseae (Ringelberg et al. 2022; Bruneau et al. 2024; Borges
et al. 2024a).

Los miembros del clado Mimosa se trataban anteriormente como parte del Grupo Piptadenia
propuesto por Lewis & Elias (1981). No obstante, a lo largo de los ultimos afios, todos los
géneros de este grupo informal han sido recuperados como tres clados monofiléticos en la
nueva circunscripcion de la tribu Mimoseae, que es equivalente a la antigua subfamilia
Mimosoideae, mas el género Lachesiodendron como un linaje independiente en este grupo
(Bruneau et al. 2024; Borges et al. 2024a).

La monofilia de Mimosa ha sido ampliamente confirmada en estudios filogenéticos recientes
(Bessega et al. 2008; Savassi-Coutinho 2009; Simon 2008; Bessega & Fortunato 2011;
Sarkinen et al. 2011; Simon et al. 2011; Santos-Silva 2013; Velazquez-Castafieda 2019;
Veldzquez-Castaneda et al. 2024); no obstante, nuestros resultados sugieren que los
representantes de Mimosa sect. Mimadenia (Clado |) podrian separarse del resto de los
miembros del género incluidos en este analisis (Clado D), aunque seria necesario un
muestreo completo de esta seccién que incluye 16 especies. En este trabajo a pesar de
estos resultados, se mantiene a M. sect. Mimadenia como parte del género Mimosa, debido,
a que el género ha sido recuperado ampliamente como un grupo monofilético (incluyendo
los analisis filogenéticos (Figuras 12 y 13). Este linaje en Mimosa es considerado en este

estudio como un grupo morfolégicamente intermedio por sus caracteristicas morfolégicas
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unicas en sus especies, como la presencia de nectarios en la base el peciolo o el raquis de
la hoja compartidos con los géneros Adenopodia y Piptadenia, asi como la presencia de
una extensioén del conectivo en forma de mucrén que parece ser una reminiscencia de las
glandulas en las anteras derivada ancestros piptadeinoides, que esta ausente en el resto
de las especies del género. Asimismo, diversos estudios filogenéticos (Jobson & Luckow
2007; Simon et al. 2016; Ribeiro et al. 2018) sugieren fuertemente la monofilia de Piptadenia
s. str., después de segregar algunas especies a los géneros Pityrocarpay Lachesiodendron.
Sin embargo, la monofilia de Piptadenia puede ser cuestionada de acuerdo con los
resultados de este analisis (Figura 1) y considerando su compleja historia taxonémica desde
Bentham (1875), ya que este género ha sufrido varios cambios en su delimitacion desde su
descripcion original y se muestra como un grupo parafilético en nuestros resultados. Las
especies de Piptadenia incluidas en el analisis se agrupan en dos clados (Clados C y G),
relacionando a P. boliviana con los miembros del clado MPPPS/Stryphnodendron y al resto
de las especies de Piptadenia con Adenopodia y Mimosa. Estos resultados sugieren que
Piptadenia es un conjunto polifilético como se ha demostrado previamente (Jobson &
Luckow 2007), revelando su complejidad taxonémica y la necesidad de una nueva

delimitacién del género, que se ha propuesto muy recientemente (Borges et al. 2024a).

La relacion de estos tres géneros puede ser sustentada por algunas sinapomorfias
morfoldgicas. Adenopodia, Mimosa y Piptadenia presentan hojas bipinnadas con glandulas
en la base del peciolo o al menos en algunos de sus miembros, como ocurre en M. sect.
Mimadenia. Estos géneros comparten inflorescencias en forma de espigas, aunque en
Mimosa se presentan también racimos y capitulos. De igual manera Adenopodia, Mimosa
y Piptadenia comparten flores pentameras, aunque muchas especies de Mimosa tienen
flores tetrameras, aun en M. sect. Mimadenia (Brenan 1986; Martinez-Bernal et al. 2008;
Ribeiro 2018). Sin embargo, algunos caracteres pueden ser compartidos con otros

miembros de los clados Parkia y Stryphnodendron.

La estrecha relacion entre Mimosa y Piptadenia s. str., previamente reconocida, tanto por
sus caracteres morfolégicos (Lewis & Elias 1981; Barneby 1991; Jobson & Luckow 2007)
como por analisis filogenéticos moleculares (Jobson & Luckow 2007; Simon et al. 2016;

Ringelberg et al. 2022; Borges et al. 2024a), se recupera en nuestro analisis (clado C).
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Destaca la cercania entre las especies de Piptadenia s. str. (clado J) “Eupiptadenia clade”
de Jobson & Luckow (2007) y las de M. sect. Mimadenia (clado I). Sin embargo, Mimosa se
distingue por el fruto dividido en artejos (craspedio) y el margen persistente (Barneby 1991;
Jobson & Luckow 2007). En estado vegetativo, la mayoria de especies de Piptadenia son
glabras y todas tienen nectarios extraflorales (Ribeiro et al. 2018), mientras que en Mimosa
estos dos caracteres son variables (Barneby 1991). En el clado Mimosa reconocido
actualmente, Piptadenia es el género hermano de Adenopodia y Mimosa (Borges et al.
2024a).

Los géneros Adenopodia y Mimosa comparten el fruto dividido en artejos, que puede
sefialar su relacion. En Adenopodia persisten las suturas de los artejos (Brenan 1986),
mientras que, en Mimosa, todas las especies mantienen el margen del fruto persistente,

aun cuando algunas tienen fruto con las valvas enteras (Barneby 1991).

5.1.3. Relaciones Gwilymia-Marlimorimia-Microlobius-Naiadendron-Parapiptadenia-
Pityrocarpa-Stryphnodendron “clado MPPPS” incluida Piptadenia boliviana: Clado
Stryphnodendron

Recientemente, Borges et al. (2024b), con base en datos moleculares, senalan a este
conjunto de géneros como el clado Stryphnodendron de la nueva circunscripcion de la tribu
Mimoseae (Bruneau et al. 2024). La definicion del clado Stryphnodendron incluye siete
géneros: Gwilymia, Marlimorimia, Microlobius, Naiadendron, Parapiptadenia, Pityrocarpa y

Stryphnodendron.

La relacion cercana entre estos géneros, ya ha sido mostrada en estudios filogenéticos
previos (Jobson & Luckow 2007; Simon et al. 2016; Ribeiro et al. 2018; Sauter 2019;
Ringelberg et al. 2022; Borges et al. 2024b) y es recuperada en nuestro analisis (Clado G)
con un alto valor de soporte de ramas (1). Sin embargo, Piptadenia boliviana (no incluida
en analisis anteriores del Grupo Piptadenia) se agrupa en este estudio con los miembros
del clado MPPPS/Stryphnodendron, revelando nuevamente la complejidad para delimitar al
género Piptadenia. Por su morfologia, esta especie comparte las ramas inermes (Bentham
1875; Simon et al. 2016) con los miembros de este clado y se muestra mas relacionada con

las especies de Parapiptadenia, con las que comparte el margen del fruto levemente
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engrosado y su area de distribucion en Bolivia y Brasil (Bentham 1875; Brenan 1963; Lima
& Lima 1984; Ribeiro et al. 2018).

Anteriormente, Simon et al. (2016) y Ribeiro et al. (2018), reconocieron a los géneros
Microlobius y Stryphnodendron como los géneros mas estrechamente relacionados dentro
del clado MPPPS, ahora equivalente al clado Stryphnodendron. No obstante, esta relacion
habia sido recuperada con bajos valores de soporte, ambos comparten la presencia de
tricomas rojizos granulares, pero ésta no es una sinapomorfia putativa. Sin embargo, los
resultados del analisis aqui presentado (Figura 1, clados G y H) muestran a Naiadendron
duckeanum = S. duckeanum como un linaje independiente; un conjunto de ocho especies
de Stryphnodendron caracterizadas morfolégicamente, por sus foliolos alternos y la
ausencia de tricomas en la base de los foliolos (excepto S. porcatum) que conforman un
linaje con muy altos valores de soporte y un grupo de tres especies que hasta hace poco
eran reconocidas como parte del género Stryphnodendron, ahora segregadas y
reconocidas como el género Gwilymia: Gwilymia coriacea (Benth.) A.G.Lima, Paula-
Souza & Scalon = S. coriaceum; Gwilymia paniculata (Poepp. & Endl.) A.G.Lima, Paula-
Souza & Scalon = S. paniculatum 'y Gwilymia racemifera (Ducke) A.G.Lima, Paula-Souza &
Scalon = S. racemiferum, caracterizadas por hojas con 2-4 pares de foliolos grandes (Simon
et al. 2016) de (2) 2.3-5 (7) cm, relacionadas con Marlimorimia, Microlobius y Pityrocarpa
(Clado H). Los resultados confirman estos linajes con los géneros anteriormente

reconocidos por de Lima et al. (2022) y Borges et al. (2024b).

Recientemente, Pseudopiptadenia y Parapiptadenia han sido reconocidos como grupos
hermanos (Simon et al. 2016, Ribeiro et al. 2018); morfolégicamente estos géneros
comparten las semillas aladas, comprimidas, sin pleurograma, lo que contrasta con otros
géneros de este clado. Los resultados muestran a las especies recién segregadas del
género Pseudopiptadenia, ahora como género Marlimorimia (Ma. bahiana'y Ma. contorta) y
Pityrocarpa (Pi. Inaequalis), como un grupos relacionados con Gwilymia, Microlobius,
Naiadendron y Stryphnodendron con bajo soporte y una conclusién sobre esta ultima
relacibn es preliminar, ya que resultados previos indican a Parapiptadenia como
monofilético (Simon et al. 2016; Ribeiro et al. 2018; Sauter 2019). Adicionalmente, se ha
segregado recientemente el género Marlimorimia a partir del género Pseudopiptadenia y

que se ve relacionado en este clado.
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El género Pityrocarpa se caracteriza por especies arboreas o arbustivas inermes, que tienen
una glandula puntiforme en las anteras, frutos moniliformes, constrefiidos y semillas con
testa blanca (Bentham 1875; Britton & Rose 1928; Jobson & Luckow 2007); el género fue
propuesto por Britton & Rose (1928) a partir de la sect. Pityrocarpa del género Piptadenia
de Bentham (1875), quien desde entonces sugiridé una relacién entre Pseudopiptadenia y
Pityrocarpa, ya que incluyé a Piptadenia inaequalis en la sect. Pityrocarpa. Esta especie fue
reconocida por Brenan (1955) como Monoschisma inaequale (Benth.) Brenan y transferida
al género Pseudopiptadenia (Ps. inaequalis) por Rauschert en 1982; esta historia
taxondémica y los resultados, permiten confirmar la transferencia de esta especie al género
Pityrocarpa = Pityrocarpa inaequalis (Rauschert) L.P.Queiroz & Marc.F.Simon (Borges et
al. 2022). En forma adicional y de acuerdo con andlisis filogenéticos previos (Simon et al.
2016, Ribeiro et al. 2018), Pseudopiptadenia brenanii G.P. Lewis & M.P. Lima era otra
especie que podria ser transferida al género Pityrocarpa, por compartir con
Pseudopiptadenia inaequalis y Pseudopiptadenia schumanniana los frutos constrefidos
entre las semillas y las ramas inermes (Britton & Rose 1928; Simon et al. 2016). Los
resultados confirman estas hipotesis, ya que forman un subclado dentro del clado H con
altos valores de soporte. Sin embargo, la reciente transferencia de Ps. schumanniana al
género Pityrocarpa (Borges et al. 20022), debe ser analizada ampliamente para esclarecer
sus relaciones de parentesco, ya que nuestros resultados la ubican en el clado A y la
separan del resto de los miembros de la tribu Mimoseae, incluyendo al Grupo Piptadenia
(clado B) como un linaje independiente del género Pityrocarpa. Estos resultados no permiten
recuperar a Pityrocarpa como un género monofilético y resaltan la desapariciéon del género
Pseudopiptadenia con la reciente segregacion de sus especies a los géneros Marlimorimia

y Pityrocarpa.

5.1.4. Relaciones Anadenanthera-Parkia-Vachellia: Clado Parkia

El género Anadenanthera fue establecido por Spegazzini en 1923, a partir de la segregacion
de Piptadenia colubrina Benth. y P. peregrina Benth. del género Piptadenia sect. Niopa
Benth. Anadenanthera es un pequefio grupo con estas dos especies, que se caracterizan
morfolégicamente por ser arboles inermes, sus hojas con un nectario en la base del peciolo,
el fruto recto y las semillas planas, de color marrén oscuro, con margenes marcados y sin
endospermo (Brenan 1955). El género Parkia comprende ca. 35 especies, que se

caracterizan por ser arboles de ca. 3 hasta 50 m de alto. Fue establecido por R. Brown en
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1826 y ubicado en el orden Mimoseae [=tribu Mimoseae], sefialando a este género como el
mas cercano a la tribu Caesalpinieae, por la estivacion imbricada del caliz, considerando
que las Mimoseae suelen tener estivacion valvada. En forma adicional, Bentham (1842)
sugirié una conexion entre Parkia e Inga, debido a los estambres fusionados y al polen
asociado en poliades; ademas, Elias (1981), propuso que Parkia quizas, podria ser un
género especializado de la tribu Ingeae [=tribu Mimoseae]. Sin embargo, nuestros
resultados del analisis filogenético no revelan una relacién directa entre las especies
muestreadas de Inga y Parkia. Los géneros actualmente reconocidos en su conjunto como
“Clado Inga” dentro de la tribu Mimoseae, tienen estambres monadelfos normalmente
unidos en un tubo estaminal y asociaciones polinicas en poliades de 16, 18, 20, 24, 32 (35)
monades (lganci et al. 2024). El género Parkia, tiene caracteristicas florales muy
particulares, llega a tener tres tipos de flores: estériles (1060-1325, en posicion basal de la
inflorescencia), secretoras de néctar (1090-3240 en posicion media de la inflorescencia) y
fértiles (120-160, en posicién apical de la inflorescencia), incluyendo los ejes de
inflorescencia compuestos, a veces muy alargados; los pedunculos resistentes y a veces
largos, colgantes o erectos; con olores florales fétidos, pero no poseen flores con estambres
monadelfos. Las flores fértiles tienen los flamentos connados en la base, mientras que las
secretoras de néctar poseen la corola y androceo adnados. Finalmente, las flores estériles
tienen filamentos que a menudo presentan anteras diminutas no funcionales y gineceo
ausente. Sin embargo, las asociaciones en poliades si se comparten entre los géneros el
Clado Inga y el género Parkia que presenta asociaciones de 16, 28 y 32 monades (Hopkins
et al. 2024).

La relacion entre Anadenanthera y Parkia se recupera en nuestro analisis filogenético
(Clado F) con un buen valor de soporte (0.98). Esta agrupaciéon se ha encontrado en
estudios filogenéticos anteriores (Simon et al. 2016; LPWG 2017; Ribeiro et al. 2018;
Ringelberg et al. 2022; Hopkins et al. 2024). Aqui, es interesante analizar la taxonomia de
estos dos géneros, basada en sus caracteres morfoldgicos, ya que existen diferencias entre
ellos y en la actualidad, su relacién es confirmada solo por los estudios filogenéticos
basados en datos moleculares. Parkia, rara vez posee nectarios en el peciolo y en el raquis
de la hoja; ademas, su biologia floral es altamente especializada, presenta hasta tres tipos
de flores: las fértiles, las secretoras de néctar y otras con estaminodios (Hopkins 1986). A

pesar de esto, Anadenanthera y Parkia comparten caracteres morfolégicos que pueden
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sustentar su relacion al interior del clado Parkia, como el habito arbéreo y el polen agrupado

en poliades.

Recientemente, Hopkins et al. (2024), con base en datos moleculares, sefialan a este
conjunto de especies incluido en los analisis como el clado Parkia de la nueva
circunscripcion de la tribu Mimoseae (Bruneau et al. 2024). La definicion del clado Parkia
incluye tres géneros: Anadenanthera, Parkia y Vachellia. Los géneros Vachellia y Parkia
son de distribucién pantropical, mientras de Anadenanthera esta confinada al continente

americano compartiendo morfolégicamente los nectarios extraflorales.

5.1.5. Género Lachesiodendron

El género monotipico Lachesiodendron se recupera como un linaje independiente en la tribu
Mimoseae (clado B), sin mostrar una relacion clara con los otros miembros del Grupo
Piptadenia. Morfolégicamente se caracteriza por ser un arbol de (2-)3-20 m de alto o
raramente un arbusto de ca. 1.5 m de alto, por la presencia de un par de espinas recurvadas
en los nudos del tallo, por sus hojas alternas, bipinnadas, dispuestas en espiral y con
nectarios en el peciolo, en el apice del raquis primario y en el apice del raquis de cada
pinna; la inflorescencia en forma de espiga con flores sésiles y pentameras, el caliz
campanulado con 5 |I6bulos cortos y erectos, 10 estambres de color verde amarillento, libres
hasta la base. Se reconoce como un género segregado de Piptadenia, por la combinacién
de espinas estipulares pareadas y curvadas hacia abajo, espigas axilares, solitarias o en
fasciculos de 2-3, sus flores relativamente grandes, de 10-13 mm de largo (incluidos los
estambres) con la corola cilindrica mucho mas larga que el caliz y legumbres oblongas con
valvas coriaceas y lisas (Ribeiro et al. 2018). Un caracter del polen que se considera para
separar a Lachesiodendron del resto del Grupo Piptadenia, es la ornamentacién rugulada
de la exina, que no habia sido r5.eportada en ningun otro taxon del Grupo Piptadenia (Ribeiro
et al. 2018). Sin embargo, Medina-Acosta et al. (2018), registran una ornamentacién
rugulada-microverrugada de la exina en algunas especies de Mimosa, semejante a lo ya

reportado por Ribeiro et al. (2018) en Lachesiodendron.

Las filogenias mas recientes de Stryphnodendron y Lachesiodendron, en las que se
analizan una mayor cantidad de datos moleculares y morfolégicos, sefialan que este ultimo

género se encuentra mas estrechamente relacionado con: Microlobius, Parapiptadenia,
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Pityrocarpa, Pseudopiptadenia y Stryphnodendron (clado MPPPS/Stryphnodendron)
(Simon et al. 2016: Ribeiro et al. 2018). La relacion de Lachesiodendron con los géneros de
este clado es soportada morfolégicamente por la presencia de espigas axilares geminadas
y un ovario estipitado largo, compartida con Parapiptadenia y Stryphnodendron. Con el
género Pityrocarpa, Lachesiodendron comparte las inflorescencias axilares fasciculadas,
pero se diferencia por las espinas estipulares y las legumbres con margenes rectos y valvas
planas, coriaceas, en comparacion con las legumbres constrefidas entre las semillas y con
valvas sublefosas y verrucosas de Pityrocarpa (Ribeiro et al. 2018). Lachesiodendron
puede estar relacionado con algunas especies de Mimosa por la disposicion del polen en
poliades elipsoidales, de 8 granos, arreglados en dos tétradas tetraédricas opuestas o
rotadas (Lima et al. 2008; Santos-Silva 2013; Medina et al. 2018; Ribeiro et al. 2018).

5.2. Estimacion de tiempos de divergencia y reconstruccion de estados morfolégicos

ancestrales

5.2.1. Tiempos de divergencia y origen del género Mimosa

Recientemente se ha sugerido, con base en la descripcion del fruto fésil descrito como
Leguminocarpum olmensis Centeno-Gonzalez, Martinez-Cabrera, Porras-Muzquiz et
Estrada-Ruiz, que el norte de México fue un sitio de radiacion temprana de leguminosas y
que esta familia fue abundante durante el Paleégeno en Norteamérica (Centeno-Gonzalez
et al. 2021). El registro fésil de mediados del Plioceno de Veracruz, México, incluye tétradas
y poliadas de Mimosa (Graham 1992; Grether 1997), siendo las primeras comparables a M.
pigra L. (Graham 1993; Grether 1997). En el presente estudio se utilizd una calibracion
secundaria reportada por Simon (2008). Cabe senalar que existe un fruto fésil encontrado
en México, descrito del Oligoceno como Mimosa tepexana Magalldn-Puebla et Cevallos-
Ferriz (Magallén-Puebla & Cevallos-Ferriz 1994). Este fésil no se considera un verdadero
ancestro de Mimosa (Simon 2008). En nuestro estudio, este fruto fosil no se utilizé para una
calibracion del analisis del reloj molecular, ya que es dificil relacionarlo con especies
existentes del género; Magallon-Puebla & Cevallos-Ferriz (1994) relacionan M. tepexana
con los frutos de varias especies como M. affinis B.L.Rob., M. arenosa (Willd.) Poir., M.
albida Humb. & Bonpl. ex Willd., M. ervendbergii A.Gray, M. goldmanii B.L. Rob., M.
leucaenoides Benth., M. orthocarpa Spruce ex Benth., M. palmeri Rose, M. polyantha
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Benth., y M. sinaloensis Britton & Rose, entre otras. Estas especies se situan en clados
diferentes recuperados en nuestro estudio, con tiempos de divergencia que no se

corresponden con el Oligoceno, para el que esta datada M. tepexana.

Con respecto al género Mimosa, Barneby (1991) y Simon et al. (2011) indican a Brasil como
el principal centro de diversidad, seguido de México. Segun el cronograma propuesto por
Simon et al. (2011), Mimosa se origind en Sudamérica porque las especies de M. sect.
Mimadenia se recuperan como las mas tempranamente divergentes y se distribuyen
principalmente en Sudamérica en paises como Brasil, Bolivia, Ecuador y Peru (Barneby
1991). La especie mas antigua distribuida en Brasil que se incluye en sus analisis es M.
lepidophora Rizzini, que tiene un habito arborescente o arbustivo. Anteriormente, las formas
de vida arborescentes, arbustivas y lianas fueron reportadas como estados plesiomorficos,
mientras que las formas de vida sufruticosas y herbaceas erectas, trepadoras y rastreras
son estados derivados en Mimosa (Barneby 1991; Sauter 2019). El gran numero de
especies presentes en Sudamérica (incluido Brasil) puede deberse a que la mayoria son
plantas herbaceas, lo que constituye una estrategia evolutiva que ha hecho posible la

diversificacion del género en las regiones neotropicales (Sauter 2019).

Con base en los resultados del andlisis del reloj molecular (Figura 2), M. revoluta (Kunth)
Benth. (arbol o arbusto) y M. watsonii B.L.Rob. (liana) (Nodo 6) tienen el mismo tiempo de
divergencia. Esto se describe de manera similar en la filogenia del género reportada por
Simon et al. (2011). M. watsoniiy M. guilandinae (DC.) Barneby (esta ultima no esta incluida
en nuestro andlisis), son lianas y se presentan en México y Centroamérica (Barneby 1991;
Grether 1997; Martinez-Bernal et al. 2008). Por lo tanto, la hipotesis de que Mimosa pueda
tener un origen mexicano/centroamericano no deberia descartarse debido a la distribucion
de estas especies de M. sect. Mimadenia. La mayoria de las especies mexicanas son
arboreas y arbustivas (Barneby 1991; Grether 1997; Martinez-Bernal & Grether 2006;
Grether et al. 2007; Martinez-Bernal et al. 2008; Lopez-Mendoza 2018). Este estado se
considera plesiomérfico (Barneby 1991; Sauter 2019). Nuestros resultados sugieren la
realizacién de analisis filogenéticos fechados para el género, con un muestreo mas
completo de M. sect. Mimadenia, ya que los tiempos de divergencia de esta seccion son
similares en las especies distribuidas en México/Centroamérica y Sudamérica, tanto en este
estudio como en Simon et al. (2011). El analisis también sugiere una evolucion gradual y

un gran numero de linajes tras el descenso paulatino de la temperatura durante el Mioceno
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medio (Holbourn et al. 2013) y hasta la actualidad, ya que nuestros resultados indican que

se pueden encontrar especies con una edad media inferior a 1 m.a. (Figura 2).

Los resultados sugieren que la edad de M. sect. Mimadenia es mas antigua que la estimada
por Simon et al. (2011) en 14.3 [9.4-20.0] m.a., y la edad de M. sect. Calothamnos [= M.
sect. Mimosa ser. Lepidotae emend. V.Velazquez & R.Grether] es mas reciente que la edad

sugerida por Simon et al. (2011) estimada en 6.9 [4.4-9.6] m.a.

De acuerdo con la hipotesis filogenética de Barneby (1991) y el cronograma propuesto por
Simon et al. (2011), el segundo clado en divergir fue un conjunto de especies de M. sect.
Batocaulon que se presenta comunmente como arboles y arbustos. Los resultados (Figura
2) coinciden y sugieren un primer posible ancestro comun para las especies de las
secciones Batocaulon, Habbasia, Calothamnos y Mimosa estimado en 21.18 [17.98-24.17]
m.a y un segundo ancestro (Clado 14) en 18.79 [15.35-22.47] m.a. durante el Mioceno
inferior, edad Burdigaliense. El nodo 7 muestra el ancestro de la mayoria de las especies
de M. sect. Batocaulon; esta datado en 15.61 [10.77-21.18] m.a. Posteriormente, M. sect.
Mimosa diverge con un predominio de especies sufruticosas y herbaceas (Nodo 17) en una
fecha estimada de 11.45 [8.0-14.74] m.a y M. sect. Habbasia (Nodo 16) se estima en 9.22
[5.06-12.92] m.a, divergiendo ambas secciones durante el Tortoniense del Mioceno
superior, y mas recientemente M. sect. Calothamnos tratada aqui mas adelante como un
linaje dentro de la seccion Mimosa a nivel serie (Lepidotae emend.) durante el

Zancliamiense del Plioceno inferior.

Un aspecto importante de las especies del Viejo Mundo es su escasez en Africa continental
(4 spp.) y Asia (3 spp.), a diferencia de las especies de Mimosa en Madagascar (32 spp.),
la gran mayoria de las cuales son endémicas (Villiers 2002). Estas especies estan
emparentadas con M. arenosa var. leiocarpa (DC.) Barneby, con la que comparten un
ancestro estimado en 10.07 [3.57-17.04] m.a. (Nodo 15). Mimosa arenosa (Willd.) Poir. se
distribuye desde el oeste y sur de México hasta Brasil, lo que sugiere la dispersion del
género desde las Américas hasta el Viejo Mundo (Africa, Madagascar y Asia) al menos
hace 6.66 [2.18-11.96] m.a. (Figura 2). Esta distribuciéon soélo puede ser resultado de la
dispersion a larga distancia, ya que un evento de vicarianza no es posible; debido a que la
separacion de estos continentes se produjo hace ca. 100 m.a (Simon et al. 2011, Sauter

2019). Sitenemos en cuenta esta distribucién disjunta y las Américas como centro de origen
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del género, un mayor nimero de especies en Madagascar en contraste con Africa
continental es una violacion a la teoria de la biogeografia de islas propuesta por MacArthur
& Wilson (1967). Sin embargo, este caso no es exclusivo del género Mimosa, ya que se ha
expuesto en otros grupos de leguminosas, ademas de helechos arborescentes y
vertebrados (Janssen et al. 2008; Masters et al. 2020; Simon et al. 2011). Nuestros
resultados no reflejan suficiente informacién para proponer hipétesis solidas sobre posibles
escenarios biogeograficos, debido al limitado muestreo de especies del Viejo Mundo.
Adicionalmente, los estudios con un enfoque de diversificacion para las leguminosas de la
isla de Madagascar son escasos (Maters et al. 2020), pero presentamos algunas posibles

explicaciones para este enigma.

La riqueza de especies endémicas de Madagascar, en relacion con su superficie, es Unica
en el mundo (Wilme et al. 2006). Recientemente, se ha propuesto una alta diversidad de
mimosoides presentes en la isla durante el limite Mioceno-Plioceno (Masters et al. 2020),
que coincide con el intervalo estimado de la llegada de Mimosa al Viejo Mundo y del
ancestro de las especies: M. mossambicensis y M. rubicaulis subsp. himalayana estimado
en 4.92 [1.17-9.48] m.a. Las especies de Madagascar incluidas en nuestro analisis estan
datadas en 3.0 [0.48-6.48] m.a. Nuestra hipdtesis es que Mimosa tuvo al menos unos pocos
colonizadores malgaches procedentes de Africa a finales del Mioceno o principios del
Plioceno, seguido de una rapida diversificacion in situ en la isla de Madagascar. Estos
antepasados pudieron dispersarse a través de puentes terrestres desde plataformas, ahora
sumergidas en el Canal de Mozambique, durante un periodo humedo a principios del
Plioceno (Masters et al. 2020; Antonelli et al. 2022). Los nichos disponibles que compartian
condiciones similares, y unidos a las oscilaciones climaticas, el cambio de gradientes
altitudinales, las precipitaciones y el aislamiento insular, podrian facilitar la especiacion en

Madagascar a partir de ancestros africanos en un intervalo de tiempo relativamente corto.

5.2.2. Reconstruccion de estados morfoldgicos ancestrales

Los resultados sugieren homoplasia en los caracteres evaluados, la rapida pérdida de
algunos caracteres como los nectarios extraflorales, la adquisicion independiente de
estados de caracteres como la presencia de estaminodios, y la tendencia a mantener
estados de caracteres plesiomoérficos, por ejemplo, craspedio y frutos oblongos. Nuestros

hallazgos sugieren una tendencia a la reduccion de partes florales, incluidos los estambres
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y los Iébulos de la corola. Nuestra reconstruccion de los estados ancestrales muestra los
tiempos hipotéticos de cambio de estado de los caracteres para los caracteres estudiados
y las especies. Segun los cambios de estado de los caracteres, en nuestros analisis, las
especies pertenecientes a M. sect. Batocaulon son las mas polimérficas del género,
mostrando el mayor grado de homoplasia, lo que coincide con las hipotesis morfolégicas
propuestas por Barneby (1991). Nuestros resultados (Figuras 3-10) muestran que algunos
ancestros seleccionados presentan incertidumbre en algunos caracteres (Nodos 3, 4, 8, 9,
10, 11, 12y 13). Los caracteres evaluados en la reconstruccion de los estados morfologicos

ancestrales se discuten a continuacion.

Nectarios foliares: La reconstruccién de este caracter (Figura 3), sugiere que el ancestro
comun mas reciente de Mimosa (Nodo 5) tenia una alta probabilidad (76%) de presentar
nectarios foliares. De este ancestro se derivan dos linajes de Mimosa: uno con nectarios
foliares, que dio lugar a M. sect. Mimadenia, ampliamente recuperada como monofilética
(Simén 2008; Bessega & Fortunato 2011; Simoén et al. 2011; Velazquez-Castaneda 2019;
Velazquez-Castaneda 2024), caracterizada por la presencia de nectarios (este estado de
caracter apoya a esta seccion como monofilética Fig. 11C) y otro linaje que perdio
rapidamente esta condicion, del que derivan el resto de especies del género que no
presentan nectarios, incluyendo a sus ancestros (Nodos 7-18). Este ultimo linaje muestra
gue la ausencia de nectarios en la hoja es una condicién derivada, una sugerencia
previamente realizada por Barneby (1991) y Simon et al. (2011) y ahora confirmada en este
estudio con una alta probabilidad (65-100%).

La presencia de este caracter en Mimosa no sugiere una ventaja evolutiva en la historia del
género ni una adaptacion a un tipo de ambiente o a un tipo de vegetacién. Tampoco sugiere
una asociacion simbidtica, por lo que se puede deducir que Mimosa no forma grandes
asociaciones con hormigas para su proteccion (Barneby 1991), y esto no podria explicar su

éxito evolutivo, ya que la condicidn se perdio al principio de la historia evolutiva del género.

Braquiblastos: Los resultados (Figura 4) sugieren una temprana adquisicién de este
caracter en las especies de M. sect. Mimadenia como se observa en M. revoluta (Nodo 6)
a 16.36 [14.57-18.34] m.a, y su presencia en especies con divergencia muy reciente, <2
m.a, como M. calcicola B.L.Rob., M. montana Kunth, M. polyantha, M. similis Britton & Rose,

M. texana (A.Gray) Small (Fig. 11B), y la especie que reconocemos como M. pueblensis
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R.Grether (Grether 1987; Velazquez-Castafieda 2019; Velazquez-Castafieda 2024),
indican la homoplasia de este caracter a lo largo de la historia evolutiva de Mimosa. La
presencia de braquiblastos en el género Mimosa (Fig. 11A) esta ligada principalmente a
ambientes secos. Esto permite a las especies del género una ventaja ecoldgica en estos
ambientes y una gran capacidad de resiliencia a la deforestacion y al fuego, factor
importante para mantener su presencia en estos ecosistemas, combinado con otros
factores como sus interacciones biolégicas con hongos micorrizicos arbusculares
(Camargo-Ricalde & Dhillion 2003; Chimal-Sanchez et al. 2019), bacterias de los géneros
Rhizobium, Bulkholderia y Ensifer (Bontemps et al. 2016), y el cambio de su fenologia
(Grether 1997).

Estambres: Los resultados (Figura 5) indican que algunos miembros de M. sect.
Batocaulon (M. tejupilcana R.Grether & Mart.-Bern. y M. antioquensis var. isthmensis
R.Grether), presentan flores haplostémonas, lo cual es caracteristico de las especies de las
secciones Mimosa y Calothamnos (Nodos 17 y 18), mostrando que este caracter es
homoplasico y adquirido varias veces en la historia evolutiva del género. Nuestros
resultados muestran que M. antioquensis Killip ex Rudd es la especie mas antigua en el
analisis con reduccion de estambres a flores haplostémonas; sin embargo, este estado de
caracter fue adquirido en una etapa de divergencia temprana en M. sect. Mimadenia (M.
myriadenia). También observamos que M. tejupilcana (sect. Batocaulon) estimada en el
Pleistoceno con un tiempo de divergencia de 1.13 [0.08-2.41] m.a., muestra esta reduccién
de estambres. En cuanto a las flores haplostémonas, predominan los estambres
antisépalos, esto concuerda con Ramirez-Domenech & Tucker (1990). Nuestros analisis
sugieren que las especies con divergencia mas reciente, particularmente las de las
secciones Mimosa y Calothamnos propuestas por Barneby (1991), tienden principalmente
a reducir tanto el numero de estambres como el numero de I6bulos de la corola, lo cual es
poco comun en las especies de las secciones Mimadenia, Batocaulon y Habbasia, donde

predominan las flores diplostémonas (Fig.11E).

Estaminodios: De acuerdo con nuestros resultados (Figura 6), este caracter podria haber
sido adquirido por primera vez en la historia evolutiva de Mimosa durante el Plioceno, edad
Zancleana, 5.06 [1.2-9.51] m.a que es el tiempo estimado para la especie: M. malacophylla.
El nodo 18 incluye un ancestro con una alta probabilidad de presencia de este caracter

(92%). En cuanto a los representantes de acuerdo con Barneby (1991) de M. sect.
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Calothamnos (excepto M. ctenodes Barneby, M. sect. Mimosa) se consideran la seccion
mas joven del género Mimosa, estimado en 4.0 [1.47-6.95] m.a (aqui propuesta como sect.
Mimosa serie Lepidotae). Con base en los resultados, la presencia de estaminodios podria
ser una novedad evolutiva. Sin embargo, segun Burkart (1964) y Barneby (1991), los

estaminodios solo estan presentes en algunas especies de esta seccion.

Tipo de flores: Nuestros resultados (Figura 7), muestran que este caracter es homoplasico
y sugieren una tendencia a la reduccion tanto de los estambres como de los I6bulos de la
corola en una fase temprana de la divergencia del género, representada por el ancestro de
M. sect. Mimadenia, 16.36 [14.57-18.34] m.a, junto con la especie M. watsonii. Los
resultados sugieren que las flores pentameras dieron lugar a las flores tetrameras y que el
estado mas reciente en el género son las flores trimeras; estas ultimas se adquirieron a
partir de un ancestro con flores pentameras a finales del Mioceno 6.28 [14.57-18.34] m.a,
segun la estimacion de divergencia de la especie M. hexandra Micheli (Nodo 8).
Anteriormente, Grether (1997) y Simon et al. (2011) apuntan a una tendencia a la reduccion

de las partes florales, que fue evaluada en nuestro analisis.

Tipo de inflorescencia: De acuerdo con nuestros resultados (Figura 8), los racimos se
muestran como un estado Unico en la especie M. arenosa en el Nodo 15, derivado de un
ancestro hipotético que mostraba inflorescencias en capitulos como el estado mas probable
(44%) hace 10.07 [3.57-17.4] m.a. Sin embargo, los racimos no son un estado de caracter
diagnéstico de M. arenosa, ya que los racimos estan presentes en M. myriadenia y M.
lawranceana Britton & Killip (no incluidas en el analisis), que pertenecen a la sect.
Mimadenia, asi como en especies de diferentes series de las secciones Batocaulon y
Mimosa (Barneby 1991).

Cabe senalar, que las conclusiones para la reconstruccion de este caracter, con particular
énfasis en el presente estudio, pueden ser limitadas debido al muestreo taxondmico de
nuestros analisis; los racimos fueron adquiridos en una fase temprana de divergencia en el
género, por algunas especies de M. sect. Mimadenia. Anteriormente, Grether (1997), en su
revision del género para Mesoamérica, sugirid que los racimos preceden a las espigas, y

que las espigas a su vez preceden a los capitulos en la historia evolutiva del género Mimosa.
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Dehiscencia del fruto: Nuestros resultados para la reconstruccion de este caracter (Figura
9) apoyan las hipétesis morfolégicas de Barneby (1991), quien propuso que el fruto
arquetipico de Mimosa tenia valvas divididas en artejos y que los frutos con valvas enteras
son una especializacion del género, incluyendo frutos curvos y pequefios. Basandonos en
nuestros resultados, la dehiscencia del fruto es un caracter homoplasico que se observa en
los representantes de M. sect. Mimadenia, estimados en el Mioceno, 16.36 [14.57-18.34]
m.a., como M. watsonii que muestra un fruto divido en artejos (craspedio); esta es una

condicion plesiomorfica que se ha mantenido en la mayoria de las especies de Mimosa.

Esto esta posiblemente relacionado con una estrategia evolutiva asociada con la dispersién
de las semillas. Sin embargo, las valvas enteras estan presentes en M. revoluta, que
también pertenece a M. sect. Mimadenia. Esto lleva a la conclusién de que, en el curso de
la historia evolutiva del género, las valvas enteras se adquirieron tempranamente. Los
resultados, sugieren que las valvas enteras se tratan de una condicion derivada que se
mantiene en algunas especies, principalmente en los miembros de M. sect. Batocaulon (Fig.
111). La especie con valvas enteras que tiene el mayor tiempo de divergencia segun nuestro
muestreo de taxa después de M. revoluta es M. quadrivalvis L. (sect. Batocaulon), que se
estima en 7.85 [1.71-14.6] m.a durante el Mioceno tardio. Por lo tanto, podemos inferir
basandonos en nuestros resultados que los frutos con valvas enteras aparecieron de
manera independiente mucho mas tarde en la historia evolutiva de Mimosa. El resto de las
especies de la serie Quadrivalves que se incluyeron en nuestros analisis: M. rupertiana
B.L.Turner, M. candollei R.Grether, y M. robusta R.Grether, también se caracterizan por la
presencia de frutos con valvas enteras. Otras especies pertenecientes a M. sect.
Batocaulon que presentan el estado derivado (valvas enteras) se muestran en el clado 8 y
son miembros de la serie Acantholobae. Una de ellas es M. acantholoba (Humb. & Bonpl.
ex Willd.) Poir. (Fig. 11H), que tiene un tiempo de divergencia similar; 7.73 [2.57-12.96] m.a.
Las especies de la serie Boreales se agrupan en el Clado 10. Todas se caracterizan por la
presencia de frutos divididos en artejos, con la excepcion de M. purpusii Brandegee y M.
zygophylla Benth., cuyo tiempo de divergencia se estima en 5.22 [1.68-9.34] m.a. Esto
refleja homoplasia para este caracter y complejidad taxonémica para la clasificacion

infragenérica de Mimosa, basada en su morfologia.

La mayoria de los miembros de la serie Acanthocarpae se agrupan en el Nodo 12. Este es

un linaje en el que se encuentran principalmente frutos con valvas enteras y se estima en
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3.9[1.87-6.29] m.a. Dos especies con valvas enteras, de esta misma serie, se agrupan con
la mayoria de los representantes de la serie Distachyae, que se caracterizan por frutos
divididos en artejos, en el Nodo 13 y se estima en 5.07 [2.86-7.48] m.a. (aqui propuestos
como un solo grupo a nivel serie de acuerdo con los andlisis filogenéticos, Figuras 12y 13).
Los frutos con valvas enteras han evolucionado en linajes separados, en los que se han
producido cambios en la forma especializada del fruto, por ejemplo, frutos tetragonales en
representantes de la serie Quadrivalves y frutos elipticos en miembros de la serie
Acantholobae. Las especies del Viejo Mundo (Nodo 15) estimadas en 6.66 [2.18-11.96] m.a
presentan frutos con valvas divididas en artejos, conservando el estado de sus ancestros
(Nodo 15). Todas las especies que representan las secciones Habbasia, Mimosa vy
Calothamnos de acuerdo con Barneby (1991), agrupadas en los Nodos 16-18, muestran
frutos divididos en artejos, excepto M. albolanata Taub. (serie Pachycarpae). Segun los
resultados de nuestro andlisis del reloj molecular (Figura 2), estas secciones taxonémicas
son las mas jovenes de Mimosa, por lo que el fruto dividido en artejos (craspedio) es un
estado de caracter plesiomérfico que se ha mantenido a lo largo de la historia evolutiva del
género. El fruto divido en artejos posee una alto valor ecoldgico y evolutivo. De acuerdo a
los resultados, los linajes con mayor éxito evolutivo en Mimosa son los que conservan el
fruto en craspedio, este estado de caracter les permite a las especies dispersar las semillas
en diferentes estaciones del afio, aumentando la tasa de supervivencia y germinacién de

las semillas.

Forma del fruto: Nuestros resultados para la reconstruccion de este caracter (Figura 10)
sugieren que es homoplasico y que el estado oblongo es una plesiomorfia que se ha
mantenido a lo largo de la historia evolutiva del género en todas las secciones (Figura 11A,
G).

La forma lineal del fruto en Mimosa parece ser un estado derivado del fruto oblongo,
adquirido como estado mas probable segun nuestros resultados hace 15.61 [10.77-21.18]
m.a. durante el Mioceno medio, representado por el ancestro seleccionado del Nodo 7
(33%). Sin embargo, nuestro muestreo de especies indica que M. arenosa es la especie
existente y con divergencia mas temprana con frutos lineales, lo que sugiere que este
estado puede haber sido adquirido al menos 10.07 [3.57-17.4] m.a, y que puede derivar de
un ancestro con frutos oblongos como estado de caracter mas probable (Nodo 15). Sélo las

especies de M. sect. Batocaulon serie Acantholobae exhiben un fruto eliptico (Fig. 11H),
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que, segun nuestros resultados, se adquirié de un ancestro con una alta probabilidad (82%)
de tener frutos lineales (Nodo 8), hace 7.73 [2.57-12.96] m.a., la edad estimada para M.
acantholoba var. acantholoba. Los resultados sugieren que las especies de M. sect.
Batocaulon serie Quadrivalves presentan el fruto tetragonal como caracter diagnéstico, pero
muestran esta serie como parafilética y la adquisicion de esta forma a partir de un fruto
ancestral oblongo, con una edad estimada de 7.85 [1.71-14.6] m.a. para M. quadrivalvis.
Una posible novedad evolutiva en M. sect. Habbasia es la presencia de un fruto obovado
en M. dormiens Humb. & Bonpl. ex Willd. (serie Habbasia) adquirido 4.85 [1.33-8.56] m.a.,
derivado de un ancestro que, segun nuestros resultados, presentaba el fruto oblongo como
estado mas probable (Nodo 16). Las especies agrupadas en los Nodos 17 y 18,
representantes de las secciones Mimosa y Calothamnos con base en la clasificacion de
Barneby (1991), exhiben en su mayoria frutos oblongos, aunque una observacién
interesante que hicimos durante este estudio es que tienden hacia una reduccion en el

namero de artejos (Fig. 11A).

En el género Mimosa se ha sugerido que las especies genéticamente estables (diploides)
muestran una distribucidon mas restringida y una morfologia estable (Morales et al. 2010).
Este ultimo hallazgo puede explicar en gran medida el alto grado de homoplasia en los
caracteres evaluados y en la morfologia del género, asi como la falta de resolucién en
algunos clados, ya que previamente se ha informado de un gran nimero de especies
poliploides en Mimosa (Dahmer et al. 2011; Morales et al. 2010, 2012, 2014, 2018, 2020).
Algunas de ellas, se incluyen en este analisis, por ejemplo, M. biuncifera Benth., M.
candollei, M. goldmanii, M. incana (Spreng.) Benth., M. pigra var. dehiscens (Barneby)
Glazier & Mackinder, M. pudica, M. robusta, M. scabrella Benth., M. somnians Humb. &

Bonpl. ex Willd., y M. velloziana Mart.

Anteriormente, se han sugerido tres tasas de diversificacion distintas para el género
asociadas a las condiciones del nicho climatico, considerando a Mimosa como el quinto
género mas grande de leguminosas, predominantemente en bosques tropicales
estacionalmente secos (el bioma suculento propuesto por Schrire et al. (2005), con clados
recientes en sabanas sudamericanas, asi como en bosques humedos tropicales, bosques
secos subtropicales y bosques submontanos de roble y pino (Koenen et al. 2013). Los
resultados de reconstruccion de estados ancestrales no aportan pruebas suficientes para

considerar que algunos caracteres morfolégicos analizados estén particularmente
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asociados a cualquier tasa de diversificacion en el género. En esta tesis se propone por
primera vez, que una rapida diversificacion en Mimosa esta asociada a paralelismos
morfolégicos (estados plesiomorficos mantenidos) ligados a valores intermedios de
conservadurismo filogenético de nicho (CNF), que han dado lugar a una elevada riqueza
de especies. Destaca una variedad en la especificidad de nicho relacionada con los
regimenes de precipitacién dentro de algunos subclados, que han influido fuertemente en
la evolucion y distribucion del género dentro de los continentes, de acuerdo con la

filoregionalizacion de las mimosoideas propuesta por Ringelberg et al. (2023).

Finalmente, con base en los resultados, podemos inferir que el ancestro comun mas
reciente de Mimosa se caracterizaba hipotéticamente por la presencia de nectarios en las
hojas (76% de probabilidad), flores con dos verticilos de estambres (diplostémonas) (96%)
y frutos divididos en artejos (craspedio) (77%). Algunos caracteres ancestrales se han
mantenido en la historia evolutiva del género, en clados de divergencia temprana y también
en clados con especies de divergencia muy reciente; estos caracteres incluyen la ausencia
de braquiblastos, la presencia de flores diplostémonas, la ausencia de estaminodios y la
presencia de frutos oblongos divididos en artejos (craspedio). Han surgido novedades
evolutivas como la ausencia de nectarios en la base y el raquis de la hoja, flores

haplostémonas y tetrameras, estaminodios e inflorescencias en capitulos.

5.3. Relaciones filogenéticas y taxonomia del género Mimosa

5.3.1. Anadlisis filogenéticos y sus implicaciones taxonémicas

Con base en los clados reconocidos (Tabla 7) en el andlisis de Inferencia Bayesiana (Figura
12) se proponen aqui, algunos cambios en la delimitacion taxondmica de grupos a nivel
infragenérico, tomando en cuenta la especie tipo a nivel de series y subseries y la prioridad
de los nombres, conforme al Codigo Internacional de Nomenclatura para Algas, Hongos y
Plantas (Greuter & Rankin 2018). Los taxa no incluidos en los andlisis se mantienen dentro
de la delimitacién taxonémica propuesta en la clasificacion de Barneby (1991). Para
aquellos clados en los que se propone una nueva delimitacién taxonémica, se incluye la
especie tipo, el nombre correcto y la sinonimia, una diagnosis o descripcion de la serie 0

subserie y las especies incluidas en estas nuevas propuestas.
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Clado A—Género Mimosa: Los resultados de los analisis filogenéticos realizados,
recuperan a Mimosa como un grupo monofilético con altos valores de soporte estadistico.
Estos resultados han sido recuperados ampliamente por estudios previos (Bessega et al.
2008; Savassi-Coutinho 2009; Simon 2008; Bessega & Fortunato 2011; Sarkinen et al.
2011; Simon et al. 2011; Santos-Silva 2013; Velazquez-Castaneda 2019; Velazquez-
Castafeda et al. 2024). Adicionalmente, los resultados son congruentes con los obtenidos
en los andlisis filogenéticos realizados con cada marcador empleado y los analisis con datos

combinados que incluyen los datos morfoldgicos.

Recientemente, un estudio filogenémico publicado por Ringelberg et al. (2022), basado en
997 genes nucleares, el género Mimosa ha sido ubicado dentro de un clado llamado “Clado
Mimosa” en el que se sefiala a este género estrechamente relacionado con los géneros
Adenopodia y Piptadenia (Ringelberg et al. 2022). Mimosa es reconocido taxonémicamente
y filogenéticamente en este estudio (Clado A), por presentar el margen del fruto persistente
como caracter diagndstico (Barneby 1991; Simon et al. 2011) y por ser un género de plantas
sensitivas, ya que presentan tignomastia, un mecanismo para plegar las hojas cuando
reciben un estimulo mecanico; esto se debe a un movimiento del agua hacia las vacuolas
del pulvinulo que responde como un mecanismo de defensa de la planta o para evitar la
evaporacion de agua. De acuerdo con los resultados se reconocen Unicamente cuatro
secciones del género Mimosa: M. sect. Mimadenia (Clado 1B), M. sect. Batocaulon, M. sect.
Habbasia y M. sect. Mimosa (Clado C); M. sect. Calothamnos reconocida por Barneby
(1991), esta inmersa dentro de M. sect. Mimosa con la que comparte un ancestro, y esto
permite reconocer a esta ultima seccidon como monofilética con un alto grado de soporte de

ramas.

M. sect. Mimadenia: Presencia de nectarios extraflorales en la base del peciolo y el raquis

de la hoja y una extension del conectivo de las anteras en forma de mucron.

Clado 1B—Sect. Mimadenia ser. Glanduliferae-Myriadeniae-Revolutae: Mimosa sect.
Mimadenia fue tratada por Bentham (1842, 1875) como una serie dentro de Mimosa sect.
Habbasia sensu Bentham (Mimosa sect. Habbasia ser. Glanduliferae), junto con las otras
especies de flores diplostémonas que ocasionalmente tienen tricomas setiformes. Barneby

(1991), infirié, basandose en caracteristicas morfolégicas, que este grupo seria el mas
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estrechamente relacionado con el género Piptadenia. La proximidad morfologica entre
estos dos géneros ya habia sido mencionada por (Lewis & Elias 1981, Savassi-Coutinho
2009). La sect. Mimadenia es reconocida como un grupo monofilético con altos valores de
soporte de ramas. Se caracteriza morfoldgicamente por presentar nectarios peciolares en
la base de la hoja (Barneby 1991; Simon et al. 2011) y por la extension del conectivo en
forma de mucrén de acuerdo con los caracteres morfolégicos analizados en este estudio.
Las especies de esta seccidn propuesta por Barneby (1991) son consideradas como un
grupo morfolégicamente intermedio entre el resto de las especies de Mimosa y los géneros
Adenopodia y Piptadenia que son considerados sus ancestros directos (Ringelberg et al.
2022), en los que se asemejan por la forma de sus nectarios extraflorales y por conservar
en las anteras una extension del conectivo en forma de mucron (Glanduliferae y
Myriadeniae); probablemente derivada de la glandula apical que presentan las anteras de

los géneros Adenopodia y Piptadenia.

De manera adicional, el craspedio de M. sect. Mimadenia es particularmente similar al fruto
presentado en Adenopodia en especial las especies de la serie Glanduliferae (Barneby,
1991), lo que puede sustentar la cercania entre estos géneros. Debido a que esta seccion
taxondmica es reconocida ampliamente como un grupo monofilético debido a sus
relaciones de parentesco altamente soportadas y autoapomorfias morfoldégicas no se

propone una nueva delimitacién para los taxa agrupados en este clado.

M. sect. Batocaulon: Flores diplostémonas (3)4-5 meras (rara vez haplostémonas); rara

vez con estaminodios, corola rosada o blanca, tricomas simples o setiformes.

La sect. Batocaulon principalmente agrupa especies con flores diplostémonas, es
reconocida en 13 clados principales y se recupera como una seccidon no monofilética,
incluyendo varias series propuestas en la clasificacién de Barneby (1991), que de acuerdo
con los resultados se recuperan como grupos parafiléticos, reflejando la necesidad de una
nueva clasificacion taxonémica a nivel de series al interior de la seccion Batocaulon.
Mimosa sect. Batocaulon, de acuerdo con Barneby (1991), es equivalente a M. sect.
Habbasia de Bentham (1875), pero con una nueva delimitacion y la inclusion de especies
nuevas y del género Schrankia (Barneby 1991; Turner 1994a, 1994b, 1994c; Grether 2000).

Adicionalmente, se incluyen especies con flores haplostémonas de M. ser. Plurijugae como
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M. tejupilcana (Clado 8). De acuerdo con Barneby (1991), las series de M. sect. Batocaulon
han sufrido en gran medida una radiacién independiente en Norteamérica y Sudamérica,
en donde solo unas pocas especies se extienden en ambas regiones del continente. Debido
a esto, Barneby considerd practico proporcionar claves separadas para tres regiones

geograficas: a) Norteamérica, b) Las Antillas y ¢) Sudamérica.

Clado 2—Sect. Batocaulon serie Honduranae, ser. nov.: El clado 2 formado por las
especies americanas, M. ervendbergii y M. hondurana, es recuperado con soporte de 1.0
en los resultados del analisis de Inferencia Bayesiana (Figura 12) y también es apoyado por
el analisis de Maxima Verosimilitud con un valor de UFBootstrap de 94 (Figura 13, clado 6).
Mimosa ervendbergii A.Gray fue reconocida por Grether (1987) con distribucion en el este
y sur de México a Costa Rica; Bentham (1875), ubic6 a M. costaricensis Benth. (= M.
ervendbergii) en M. serie Rubicaules y, por otra parte, incluyé a M. ervendbergii en M. serie

Asperatae. Mimosa hondurana Britton se conoce del sur de México a Nicaragua.

De acuerdo con Barneby (1991), estas dos especies forman parte de M. serie Rubicaules,
que es un grupo de cuatro especies americanas mas M. rubicaulis y otras 8 a 10 especies
africanas y asiaticas. Los representantes de esta serie se distribuyen en cuatro clados en
nuestros resultados principales, correspondientes al analisis de Inferencia Bayesiana
(Clados 2, 3, 9 y 10). De acuerdo con el analisis de reloj molecular (Figura 2), la serie
Honduranae aqui propuesta, se estima con un tiempo de divergencia de 4.37 [1.04-8.02]

m.a.

Tratamiento taxonémico:
Serie Honduranae V.Velazquez & R.Grether, ser. nov.
Mimosa sect. Batocaulon ser. Honduranae V.Velazquez & R.Grether, ser. nov.

Especie tipo: Mimosa hondurana Britton
M. sect. Habbasia ser. Rubicaules Benth. Trans. Linn. Soc. London 30: 419. 1875, ex

parte.
M. XXXV. Watsoniae Britton & Rose, N. Amer. Fl. 23: 149, in clave. 1928, ex parte.
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M. hondurana Britton

M. ervendbergii A.Gray

Diagnosis. Flowers with stamen filaments fused at the base (0.1-0.2 mm) around the stipe
of the ovary. Fruits 1-4 per capitulum, stipitate, the stipe 2-10 mm, valves divided in

compressed articles, 5-8.5 (10) mm long.

Diagnosis. Flores con estambres de filamentos fusionados en la base (0.1-0.2 mm)
alrededor del estipite del ovario. Frutos 1-4 por capitulo, estipitados, el estipite de 2-10 mm,

valvas divididas en artejos comprimidos, de 5-8.5 (10) mm de largo.
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Figura 16. Representantes de la nueva serie Honduranae V.Velazquez & R.Grether,
propuesta en este trabajo para M. sect. Batocaulon. A. Mimosa ervendbergii (G. Aguilar M.
3481) B. Mimosa ervendbergii (R. Torres C. 11090) C. Inflorescencia Mimosa ervendbergii
(G. Aguilar M. 3481) D. Frutos Mimosa ervendbergii (R. Torres C. 11090) E. Mimosa
hondurana (R. Grether 2365) F. Mimosa hondurana (T. B. Croat & D. P. Hannon 65016) G.
Inflorescencias Mimosa hondurana (R. Grether 2365) H. Frutos Mimosa hondurana (T. B.
Croat & D. P. Hannon 65016).
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Clado 3—Sect. Batocaulon serie Leucaenoideae emend.: De acuerdo con los resultados
(Figura 12), M. malacophylla (Rubicaules) se relaciona filogenéticamente con especies de
M. serie Leucaenoideae (M. leucaenoides 'y M. martindelcampoi) y M. serie Leiocarpae (M.
puberula); Barneby (1991) clasificd a esta ultima especie en la serie Leiocarpae de manera
provisional, debido a que no observo ejemplares con frutos. Los resultados de Inferencia
Bayesiana muestran a estas tres series como grupos parafiléticos. Un caso particular es el
de M. puberula, que fue colectada en México después de casi 170 afos, de haber sido
descrita por Bentham (1846); esta especie se muestra separada filogenéticamente de las
Leiocarpae y de las Distachyae, caracterizadas por frutos divididos en artejos y por flores
agrupadas en espigas; esto pone de manifiesto el alto grado de homoplasia y su dudosa
clasificacion infragenérica, basada unicamente en caracteres morfoldgicos, hecha por
Bentham (1875) y Barneby (1991). Mimosa serie Leucaenoideae fue propuesta por Barneby
(1991), retomando el grupo monotipico Leucaenoides de Britton & Rose (1928), y en la que
clasificé a tres especies. Este clado es la base para una nueva circunscripcion de la serie
Leucaenoideae.

Tratamiento taxonémico:
Serie Leucaenoideae Barneby emend. V.Velazquez & R.Grether
Mimosa sect. Batocaulon ser. Leucaenoideae Barneby emend. V.Velazquez & R.Grether.

Especie tipo: Mimosa leucaenoides Benth.

M. sect. Habbasia ser. Leptostachyae Benth., Trans. Linn. Soc. London, 30: 412. 1875, ex
parte.

M. sect. Habbasia ser. Rubicaules Benth., Trans. Linn. Soc. London 30: 419. 1875, ex
parte.

M. XII. Distachyae Britton & Rose, N. Amer. Fl. 23: 147, in clave. 1928, ex parte.

M. XVII. Malacophyllae Britton & Rose, N. Amer. Fl. 23: 148, in clave. 1928.

M. XXII. Leucaenoides Britton & Rose, N. Amer. Fl. 23: 145, in clave. 1928.

Mimosa sect. Batocaulon ser. Leiocarpae Barneby, Mem. New York Bot. Gard. 65: 119.
1991, ex parte.

Mimosa sect. Batocaulon ser. Leucaenoideae Barneby, Mem. New York Bot. Gard. 65:
174. 1991, ex parte.

Mimosa sect. Batocaulon ser. Rubicaules Benth., in: Barneby, Mem. New York Bot. Gard.
65: 176. 1991, ex parte.
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M. malacophylla A.Gray
M. puberula Benth.
M. leucaenoides Benth.

M. martindelcampoi Medrano

Description. Trees or shrubs erect or climbing, 2-4.5 m, with tomentose to pubescent
stems, rarely glabrous; branches ribbed with prickles along the ribs (M. malacophylla) or
circular, unarmed (M. martindelcampoi), rarely with prickles; stipules subulate, 1-6 mm long,
leaves with 2-10 pairs of pinnae and 2-15(40) pairs of leaflets per pinna, obovate or oblong.
Inflorescences in spikes or capitula; flowers 4-5-merous, diplostemonous, rarely with a

sterile stamen (M. malacophyila). Fruit sessile or stipitate, valves divided in 1-8 articles.

Descripcion. Arboles o arbustos erectos o trepadores, de 2-4.5 m, con tallos tomentosos a
pubescentes, rara vez glabros; ramas acostilladas con aguijones dispuestos a lo largo de
las costillas (M. malacophylla) o circulares inermes (M. martindelcampoi), rara vez con
aguijones; estipulas subuladas, de 1-6 mm de largo, hojas con 2-10 pares de pinnas y 2-
15(40) pares de foliolos por pinna, obovados u oblongos. Inflorescencias en espigas o
capitulos; flores 4-5 meras, diplostémonas, rara vez con un estambre estéril (M.

malacophylla). Fruto sésil o estipitado, dividido en 1-8 artejos.

96



Figura 17. Representantes de la serie Leucaenoideae Barneby emend. V.Velazquez &
R.Grether propuesta en este trabajo para M. sect. Batocaulon. A. Mimosa leucaenoides (R.
Grether 2451) B. Inflorescencias Mimosa leucaenoides (R. Grether 2451) C. Mimosa
leucaenoides (E. Ventura & K. Lopez 6261) D. Frutos Mimosa leucaenoides (E. Ventura &
K. Lopez 6261) E. Mimosa malacophylla (H. et al. s.n.) F. Inflorescencias Mimosa
malacophylla (H. et al. s.n.) G. Mimosa martindelcampoi (R. Grether 2829) H. Frutos
Mimosa martindelcampoi (R. Grether 2829) I. Mimosa martindelcampoi (S. L. Camargo-

Ricalde 527) J. Inflorescencias Mimosa martindelcampoi (S. L. Camargo-Ricalde 527).
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Clado 4—Sect. Batocaulon serie Acantholobae emend.: Mimosa acantholoba y M.
platycarpa (Acantholobae) se caracterizan por presentar un fruto estipitado, de forma
eliptica con las valvas enteras. Nuestros resultados recuperan a esta serie como un grupo
monofilético con un alto valor de soporte de ramas en el analisis de Inferencia Bayesiana
(Figura 12), junto con M. torresiae (Leucaenoideae) y M. leptocarpa (Plurijugae); Britton &
Rose (1928) clasificaron a M. leptocarpa, junto con M. acantholoba y M. platycarpa, en el
género Neomimosa. Simon et al. (2011), sugirieron a la serie Acantholobae como un grupo
monofilético que se muestra parcialmente resuelto, cercano a M. torresiae y M. leptocarpa,
dentro del clado B. Aqui se propone una nueva circunscripcion taxonémica para esta serie

con la inclusion de estas dos ultimas especies.

Tratamiento taxonémico:

Serie Acantholobae Barneby emend. V. Velazquez & R. Grether

Mimosa sect. Batocaulon ser. Acantholobae Barneby, Mem. New York Bot. Gard. 65: 105.
1991, emend. V. Velazquez & R. Grether.

Especie tipo: Neomimosa eurycarpa (B.L.Rob.) Britton & Rose = Mimosa eurycarpa

B.L.Rob. = M. acantholoba var. eurycarpa (B.L.Rob.) Barneby.

M. sect. Habbasia ser. Leptostachyae Benth., Trans. Linn. Soc. London 30: 417. 1875, ex
parte.

M. sect. Habbasia ser. Acanthocarpae Benth., Trans. Linn. Soc. London 30: 424. 1875, ex
parte.

M. XXIX Argillotrophae Britton & Rose, N. Amer. Fl. 23: 148, in clave. 1928. Especie unica:
M. argillotropha B.L.Rob. = M. leptocarpa Rose

Neomimosa Britton & Rose, N. Amer. Fl. 23: 172. 1928, ex parte.

M. sect. Batocaulon ser. Leucaenoideae Barneby, Mem. New York Bot. Gard. 65: 174. 1991,

ex parte.

M. torresiae R.Grether

M. leptocarpa Rose

M. acantholoba (Humb. & Bonpl. ex Willd.) Poir.
M. platycarpa Benth.

98



Description. Trees or shrubs erect or climbing (1-)2-3(7) m, branches ribbed, rarely circular
to striate (M. platycarpa), armed with prickles disposed on the internodes or along the ribs,
rarely unarmed (M. torresiae); stipules linear-lanceolate or subulate, 1.5-6 mm long, leaves
with (1)2-6(12) pairs of pinnae, with (6)7-22(26) pairs of leaflets per pinna, obliquely linear,
oblong or elliptic. Inflorescences in capitula, rarely in spikes (M. platycarpa) axillary or
clustered in racemes; flowers diplostemonous (4)5-merous, sessile or pedicellate, rarely
haplostemonous (M. leptocarpa), glabrous. Fruit stipitate, the stipe 0.5-1.4 cm long, flat and

elliptic or oblong, valves entire or divided in (3)6-8(10) articles, glabrous or setose.

Descripcion. Arboles o arbustos erectos o trepadores (1-)2-3(7) m, ramas acostilladas rara
vez circulares a estriadas (M. platycarpa), armadas con aguijones dispuestos en los
entrenudos o a lo largo de las costillas, rara vez inermes (M. forresiae); estipulas linear-
lanceoladas o subuladas, de 1.5-6 mm largo, hojas con (1)2-6(12) pares de pinnas, con
(6)7-22(26) pares de foliolos por pinna, oblicuamente lineares, oblongos o elipticos.
Inflorescencias en capitulos, rara vez en espigas (M. platycarpa) axilares o agrupadas en
racimos; flores diplostémonas (4)5 meras, sésiles o pediceladas, rara vez haplostémonas
(M. leptocarpa), glabras. Fruto estipitado, el estipite de 0.5-1.4 cm de largo, plano y eliptico

u oblongo, valvas enteras o divididas en (3)6-8(10) artejos, glabras o setosas.
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Figura 18. Representantes de la serie Acantholobae Barneby emend. V. Velazquez & R.
Grether, propuesta en este trabajo para M. sect. Batocaulon. A. Mimosa acantholoba (M.
Elorsa C. 5133) B. Mimosa acantholoba (R. Grether 1113) C. Inflorescencias Mimosa
acantholoba (M. Elorsa C. 5133) D. Frutos Mimosa acantholoba (R. Grether 1113) E.
Mimosa leptocarpa (M. Munoz 12621) F. Frutos Mimosa leptocarpa (M. Mufioz 12621).

Clado 7—Sect. Batocaulon serie Boreales emend. Dentro de este clado se agrupan
algunas de las especies de la serie Boreales, delimitada por Barneby (1991), mientras que
otras se encuentran en el clado 8 (Figura 12), mostrando a esta serie como un grupo
parafilético. De acuerdo con los resultados, se recupera un grupo monofilético con altos
valores de soporte de ramas, lo que apoya una nueva circunscripcion de la serie Boreales.
Estos resultados fueron consistentes en todos nuestros analisis, incluyendo los realizados
de manera individual con cada marcador de ADN del cloroplasto trnD.-trnT y rpS16. Las

otras especies: M. calcicola, M. depauperata, M. emoryana, M. monancistra, M. similis y M.
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texana, clasificadas por Barneby (1991) dentro de esta serie, no son rescatadas dentro del

clado Boreales, en el que se ubica la especie tipo de esta serie: M. borealis.

Tratamiento taxonémico:

Serie Boreales Barneby emend. V. Velazquez & R. Grether

Mimosa sect. Batocaulon ser. Boreales Barneby, Mem. New York Bot. Gard. 65: 110. 1991,
emend. V. Velazquez & R. Grether.

Especie tipo: M. borealis A.Gray.

M. XXV. Boreales Britton & Rose, N. Amer. Fl. 23: 145, in clave. 1928, ex parte.

M. borealis A.Gray.

M. purpusii Brandegee

M. turnerii Barneby

M. unipinnata B.D.Parfitt & Pinkava
M. zygophylla Benth.

Description. Shrubs (0.4)1-2 m high, erect, rarely prostrate (M. purpusii), young branches
always circular to striate, armed with infrastipular, solitary or irregular along internodes
prickles, 1.5-7 mm long, often attached to an infrastipular aculei or irregularly disposed on
the internodes; stipules linear, subulate to setiform, (0.5)1.5-4 mm long, leaves bipinnate,
rarely pinnate, with (0)1-2(4) pairs of pinnae and (1)2-6(10) pairs of leaflets per pinna,
oblong, to oblong-elliptic. Inflorescences always in capitula globose, subglobose or
hemispherical,, solitary or in fascicles of 2-3, sometimes arising in brachyblasts; flowers
diplostemonous, (4)5-merous, sometimes the ovary densely puberulent. Fruits linear or
linear-oblong, 1-6 per capitulum, valves divided in (2)3-8(9) articles or with entire (M. purpusii

and M. zygophylla), sessile or rarely stipitate, the stipe 3-4.5 mm long.

Descripcion. Arbustos de (0.4)1-2 m de alto, erectos, rara vez rastreros (M. purpusii),
ramas jovenes siempre circulares a estriadas, armadas con armadas con aguijones
infraestipulares solitarios o irregulares a lo largo de los entrenudos de 1.5-7 mm de largo;
estipulas lineares, subuladas a setiformes, de (0.5)1.5-4 mm de largo, hojas bipinnadas,
rara vez pinnadas, con (0)1-2(4) pares de pinnas y (1)2-6(10) pares de foliolos por pinna,

oblongos, a oblongo-elipticos. Inflorescencias siempre en capitulos globosos, subglobosos
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o, solitarios o en fasciculos de 2-3, que surgen a veces en braquiblastos, flores
diplostémonas, (4)5 meras, en ocasiones el ovario densamente puberulento. Frutos lineares
o linear-oblongos, 1-6 por capitulo, valvas divididas en (2)3-8(9) artejos o enteras (M.

purpusiiy M. zygophylla), sésiles o rara vez estipitados, el estipite de 3-4.5 mm de largo.

Figura 19. Representantes de la serie Boreales Barneby emend. V. Velazquez & R. Grether
propuesta en este trabajo para M. sect. Batocaulon. A. Mimosa purpusii (E. M. Martinez
21619) B. Mimosa purpusii (A. Martinez-Bernal 420) C. Inflorescencias Mimosa purpusii (E.
M. Martinez 21619) D. Frutos Mimosa purpusii (A. Martinez-Bernal 420) E. Mimosa
zygophylla (M. Luckow 3124) F. Mimosa zygophylla (R. Grether 2950) G. Inflorescencias
Mimosa zygophylla (M. Luckow 3124) H. Frutos Mimosa zygophylla (R. Grether 2950).

Clado 8—Sect. Batocaulon serie Acanthocarpae emend. Dentro de este clado
monofilético, se incluyen taxa que habian sido clasificados en cuatro series: Acanthocarpae,
Boreales, Distachyae y Plurijugae. Este clado de la serie Acanthocarpae esta parcialmente
resuelto al interior. En este conjunto de especies se recuperan cambios taxonomicos,

previamente propuestos por Velazquez-Castafieda (2019) como la resolucién del complejo
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M. aculeaticarpa de Barneby (1991), para el que se distinguen como especies diferentes a
M. biuncifera y M. rhodocarpa, se reubica en este grupo a M. texana, y se reconoce a M.
pueblensis R. Grether, por sus frutos de valvas enteras, caracteristicos de esta serie; las

dos ultimas fueron clasificadas por Barneby (1991) en la serie Boreales.

Este clado se reconoce como un grupo monofilético que resuelve la ubicacion taxonémica
de muchos de los taxa y que incluye a M. tejupilcana, clasificada previamente dentro de la
serie Plurijugae (Grether & Martinez-Bernal 1996), por poseer flores haplostémonas. Los
resultados sugieren la ubicacion taxonémica de M. mollis dentro de la nueva delimitacién
propuesta en este trabajo para la serie Acanthocarpae. Con base en los resultados (Figura
12), y tomando el criterio del reconocimiento de clados en los que se ubica la especie tipo
a nivel de serie, las series Acanthocarpae y Distachyae se muestran como grupos
parafiléticos no resueltos, y estrechamente relacionados entre si, de manera consistente en
nuestros analisis. Ademas, el ancestro comun de ambas series es reconocido en el clado
8, de manera que todos o algunos de los miembros de estas series pueden ser propuestos
como un grupo monofilético, seleccionando el nombre mas antiguo: serie Acanthocarpae
con una nueva delimitacién taxonémica. Anteriormente, Velazquez-Castafieda (2019) habia
propuesto la reubicacion taxondmica de M. calcicola y M. similis hacia la serie Distachyae
y se afirmé el reconocimiento de M. similis como una especie distinta de M. monancistra,
ya que Barneby (1991), la habia considerado como un sinénimo, pero mas tarde, Grether
et al. (2007) en la Flora del Bajio, la reconocieron como especie distinta, que se distingue
de M. monancistra por un menor numero de pinnas y foliolos separados por segmentos del
raquis secundario de 1.5 a 3 mm de largo y por presentar inflorescencias en capitulos
globosos, laxos, axilares y agrupados en ramas racemiformes cortas. Asimismo, M.
depauperata es una especie que filogenéticamente se ha separado de la serie Boreales, de
manera constante en los analisis previos y que fue reconocida por Velazquez-Castafieda
(2019) como una serie incierta; los resultados muestran a esta especie como parte del

conjunto de taxa del clado 8, resolviendo la incertidumbre de su ubicacion taxonémica.

Tratamiento taxonémico:

Serie Acanthocarpae Benth. emend. V.Velazquez & R. Grether

Mimosa sect. Batocaulon ser. Acanthocarpae Benth. emend. V.Velazquez & R. Grether. M.
sect. Ameria ser. Acanthocarpae Benth., J. Bot. (Hooker) 4: 408. 1842.—M. sect. Habbasia
ser. Acanthocarpae Benth., Trans. Linn. Soc. London 30: 424. 1875, ex parte.
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Especie tipo: M. acanthocarpa Willd. (lectotipo designado por Barneby (1991) = M.

aculeaticarpa Ortega.

Mimosa sect. Batocaulon ser. Plurijugae Karsten M. sect. Eumimosa serie Plurijugae
Karsten, Fl. Columb. 2: 61. 1863, ex parte

M. sect. Habbasia ser. Leptostachyae Benth., Trans. Linn. Soc. London 30: 412. 1875. ex

parte.

M. XXV. Boreales Britton & Rose, N. Amer. Fl. 23: 145, in clave. 1928, ex parte.
M. XII. Distachyae Britton & Rose, N. Amer. Fl. 23: 145, in clave. 1928, ex parte.
M. XI. Spirocarpae Britton & Rose, N. Amer. Fl. 23: 145, in clave. 1928.

M. XIX. Polyancistrae Britton & Rose, N. Amer. Fl. 23: 145, in clave. 1928.

M. XXIV. Monancistrae Britton & Rose, N. Amer. Fl. 23: 145, in clave. 1928.

M. XXXI. Molles Britton & Rose, N. Amer. Fl. 23: 146, in clave. 1928.

Mimosopsis Britton & Rose, N. Amer. Fl. 23: 174. 1928.Especie Tipo: Mimosopsis prolifica

(S. Watson) Britton & Rose = Mimosa prolifica S.Watson = Mimosa grahamii A.Gray var.

prolifica (S. Watson) Barneby.

Acanthopteron Britton in: Britton & Rose, N. Amer. Fl. 23: 179. 1928. Especie Unica: A.
laceratum (Rose) Britton = Mimosa lacerata Rose.

M. sect. Batocaulon ser. Boreales Barneby, Mem. New York Bot. Gard. 65: 67. 1991 ex

parte.

M. sect. Batocaulon ser. Distachyae Barneby, Mem. New York Bot. Gard. 65: 67. 1991.

M.

. mollis Benth.

S TS XX

costenya McVaugh

. aspera M.E.Jones

emoryana Benth.

. distachya Cav.
. polyantha Benth.
. Similis Britton & Rose

. calcicola B.L.Rob.

monancistra Benth.

. guatemalensis (Hook. & Arn.) Benth.
. huetamensis sp. nov. ined.
. sotoi R.Grether & V.W.Steinm.
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. Spirocarpa Rose

. tejupilcana R.Grether & Mart.-Bern.

. egregia Sandwith

. benthamii J.F.Macbr.

. luisana Brandegee

. dysocarpa Benth.

palmeri Rose

adenantheroides (M. Martens & Galeotti) Benth. var. hystricosa R.Grether ined.
. aculeaticarpa Ortega

galeottii Benth.

grahamii A. Gray

. minutifolia B.L.Rob.

. nanchititlana R.Grether & Barneby

. pringlei S.Watson

. rhodocarpa (Britton & Rose) R.Grether
zimapanensis Britton & Rose

. pueblensis R.Grether

S TSI ERERER

. texana (A. Gray) Small
M. biuncifera Benth.

M. depauperata Benth.

M. lacerata Rose

M. barrancana Gentry

M. moniliformis (Britton & Rose) R.Grether & Barneby
M. gentryi Barneby

M. rhododactyla B.L.Rob.
M. pauli Barneby

M. guirocobensis Gentry
M. xochipalensis R.Grether
M. rosei B.L.Rob.

Description. Trees or shrubs (0.4) 2-9 m, branches circular to striate or ribbed, armed with
1-2 infrastipular prickles straight or recurved, (0.5) 1-10 (12) mm long, rarely 1 infrapetiolar
prickle (0. 5) 2-12 (15) mm, disposed on the internodes or along the ribs, branches rarely

with brachyblasts; stipules erect, subulate-setiform, linear, ligulate, linear-subulate, linear-
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lanceolate or filiform, (0. 5) 1-10 (12) mm long, leaves with 1-26 (30) pairs of pinnae, with

(2) 3-24 (25) pairs of linear-oblong, oblong-elliptic, lanceolate, elliptic, oblong, obovate
leaflets, with mucronate, rarely acute apex. Inflorescences in globose capitula or in spikes,
rarely in racemes; flowers diplostemonous, 4-5 merous, sessile, (8) 10 stamens, filaments
free to base or shortly fused at the base, ovary stipitate, stipe 0.5-1 mm long. Fruit linear,
linear-oblong, oblong, straight or recurved, rarely constricted between seeds or with spirally
coiled valves, 1-10 per inflorescence, with entire valves and (3) 4-8 (9) seeds, margin rarely
lacerate, or a craspedium with (1) 2-8 (11) articles, sessile or shortly stipitate, stipe (0. 5) 1-
4 (6) mm, 20-60 (75) mm long, 3-10 (12) mm wide.

Descripcion. . Arboles o arbustos (0.4) 2-9 m, ramas circulares a estriadas o acostilladas,
armadas con 1-2 aguijones Infraestipulares rectos o recurvados, de (0.5) 1-10 (12) mm de
largo, rara vez 1 aguijon infrapeciolar de (0.5) 2-12 (15) mm, dispuestos en los entrenudos
o alolargo de las costillas, ramas rara vez con braquiblastos; estipulas erectas, subuladas-
setiformes, lineares, liguladas, linear-subuladas, linear-lanceoladas o filiformes de (0.5) 1-
10 (12) mm largo, hojas con 1-26 (30) pares de pinnas, con (2) 3-24 (25) pares de foliolos
linear-oblongos, oblongo-elipticos, lanceolados, elipticos, oblongos, obovados, con apice
mucronado, rara vez agudo. Inflorescencias en capitulos globosos o en espigas, rara vez
en racimos; flores diplostémonas, 4-5 meras, sésiles, (8) 10 estambres, filamentos libres
hasta la base o cortamente fusionados en la base, ovario estipitado, estipite de 0.5-1 mm
de largo. Fruto linear, linear-oblongo, oblongo, recto o recurvado, rara vez constrefido entre
las semillas o con valvas enrolladas en espiral, 1-10 por inflorescencia, con valvas enteras
y (3) 4-8 (9) semillas, margen rara vez lacerado, o fruto dividido en (1) 2-8 (11) artejos, sésil
o cortamente estipitado, el estipite de (0.5) 1-4 (6) mm, de 20-60 (75) mm largo, 3-10 (12)

mm ancho.
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Figura 20. Representantes de la serie Acanthocarpae Benth. emend. V.Velazquez & R.
Grether propuesta en este trabajo para M. sect. Batocaulon. A. Mimosa aculeaticarpa (1. N.
Gbémez-Escamilla 404) B. Mimosa aculeaticarpa (S. A. Montafo-Arias 120) C.
Inflorescencias Mimosa aculeaticarpa (I. N. Gémez-Escamilla 404) D. Frutos Mimosa
aculeaticarpa (S. A. Montafio-Arias 120) E. Mimosa distachya var. oligacantha (R. Grether
1342) F. Mimosa distachya var. distachya (A. L. Reina G. 99-437 y T. R. Van Devender) G.
Inflorescencias Mimosa distachya var. oligacantha (R. Grether 1342) H. Frutos Mimosa
distachya var. distachya (A. L. Reina G. 99-437y T. R. Van Devender).

Clado 9—Sect. Batocaulon serie Leiocarpae Benth. emend. V.Velazquez & R.Grether
Bentham (1875), incluyd en su revisién taxonémica a las especies de Mimosa de Africa
continental y Madagascar en M. sect. Habbasia serie Rubicaules. Sin embargo, los
resultados reflejan a las especies del Viejo Mundo como un linaje emparentado con algunas
especies americanas de la serie Lejocarpae, con las que comparten un ancestro comun,
que se reconoce en este clado. Recientemente, Velazquez-Castafieda et al. (2024), han
propuesto que las especies del Viejo Mundo derivan de un ancestro compartido con las

Leiocarpae, a finales del Mioceno.
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En el estudio filogenético de Simon et al. (2011) la serie Leiocarpae es recuperada como
un grupo polifilético en los clados “B, D y N” con base en el estudio de la regiéon del
cloroplasto trnDx-trnT. Mas tarde, Santos-Silva (2013), en su estudio filogenético de la serie
Leiocarpae, sugirio ampliar el conjunto de datos moleculares para el estudio de la serie y
con base en los marcadores del ADN del cloroplasto matK-trnK, trnD-trnT y trnL-trnF mas
la region nuclear ITS, confirmé que la serie Leiocarpae es un grupo polifilético recuperado

en tres clados principales: “hapaloclada-dichroa”, Leiocarpeae s. str. y gemmulata clade”.

De acuerdo con los resultados del analisis bayesiano (Figura 12), el clado hapaloclada-
dichroa es rescatado dentro del Clado 6: Serie Bimucronatae Barneby emend. V. Velazquez
& R. Grether. El clado considerado como Leiocarpae s. str. por Santos-Silva (2013), incluye
a la especie tipo de la serie: M. arenosa var, leiocarpa (incluida en este estudio) y sefiala
su monofilia al considerar Unicamente a los taxa agrupados en este clado fuertemente
soportado. Finalmente, el “clado gemmulata” incluye a M. tenuiflora y M. shomburgkii

recuperadas en el Clado 15.

Con base en las relaciones de parentesco del Clado 9, recuperado con altos valores de
soporte de ramas, se propone una nueva delimitacion taxondémica para la serie Leiocarpae
en este trabajo, en la que se incluye a las especies del Viejo Mundo representadas en los
analisis y a las Leiocarpae s. str. recuperadas por Santos-Silva (2013). Los resultados
sefialan que las especies del Viejo Mundo son un linaje derivado de un ancestro en comun
compartido con la especie tipo de esta serie (M. arenosa var. leiocarpa) hace 10.07 m.a.
(Figura 12; Velazquez-Castafieda et al. 2024). Cabe senalar, que excluimos en esta
delimitacion, a especies pertenecientes a esta serie que no se agruparon en este clado,
como son M. tenuiflora (Willd.) Poir. y M. schomburgkii Benth., debido a que los resultados

no muestran una ancestria en comun con éstas, que han sido recuperadas en el Clado 15.

Tratamiento taxonémico:
Sect. Batocaulon serie Leiocarpae Benth. emend. V.Velazquez & R.Grether

Mimosa sect. Batocaulon ser. Leiocarpae Benth., J. Bot. (Hooker) 4: 391. 1841. sensu
Barneby, Mem. New York Bot. Gard. 65: 119. 1991, emend. V.Veldzquez & R.Grether.
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Especie tipo: Mimosa leiocarpa DC. = M. arenosa (Willd.) Poir. var. leiocarpa (DC.)

Barneby (lectotipo designado por Barneby, 1991).

M. sect. Habbasia ser. Leptostachyae Benth., Trans. Linn. Soc. London 30: 412. 1875, ex
parte.

M. sect. Habbasia ser. Rubicaules Benth., Trans. Linn. Soc. London 30: 419,1875, ex parte
M. sect. Batocaulon ser. Bimucronatae Barneby, Mem. New York Bot. Gard. 65: 160. 1991,

ex parte.

M. mossambicensis Brenan

M. rubicaulis Lam. subsp. himalayana
M. onilahensis R.Vig.

M. volubilis Villiers

M. arenosa (Willd.) Poir. var. leiocarpa
M. pseudosepiaria Harms

M. bimucronata (DC.) Kuntze

M. acutistipula Benth.

M. ophthalmocentha Martius

M. mensicola Barneby

Description. Trees or shrubs erect or climbing (2) 3-8 (12) m, branches circular to striate or
ribbed, mostly unarmed or rarely armed with prickles disposed along the ribs or with 1-3
infrastipular or along the internodes, (0.5) 1.5-8 (12) mm long; stipules straight, lanceolate
or linear, 1-3 nerved, 1.5-8 mm long X 0.2-1.4 mm wide; leaves with (1) 2-10 (12) pairs of
pinnae, with (1) 5-33 (42) pairs of leaflets. linear-oblong, oblong or obovate, commonly
eglandular, occasionally simple, glandular trichomes on vegetative and reproductive
structures. Inflorescences in spikes, axillary, solitary or in fascicles of 2-5, grouped in
racemes or panicles, or grouped in axillary fascicles of 1-3 (5) capitula; flowers
diplostemonous, 4 (5) merous, sessile or pedicellate, (8) 10 stamens, bisexual or staminate.
Fruit (20) 30-60 (76) mm long X 4-7.5 (9.5) mm wide, linear, linear-oblong, oblong,
sometimes planocompressed, sessile or stipitate, the stipe (1.5) 6.5-9 mm long, valves

unarmed, divided in articles, 6-10 (11) seeds, margin unarmed.
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Descripcion. Arboles o arbustos erectos o trepadores (2) 3-8 (12) m, ramas circulares a
estriadas o acostilladas, mayormente inermes o rara vez armadas a lo largo de las costillas
o con 1-3 aguijones infraestipulares o en los entrenudos, de (0.5) 1.5-8 (12) mm de largo;
estipulas rectas, lanceoladas o lineares, 1-3 nervadas, de 1.5-8 mm largo X 0.2-1.4 mm
ancho; hojas con (1) 2-10 (12) pares de pinnas, con (1) 5-33 (42) pares de foliolos, linear-
oblongos, oblongos u obovados, comunmente eglandulares, ocasionalmente con tricomas
glandulares simples, en las estructuras vegetativas y reproductivas. Inflorescencias en
espigas axilares, solitarias o en fasciculos de 2-5, agrupadas en racimos o paniculas, o
agrupadas en fasciculos axilares de 1-3 (5) capitulos; flores diplostémonas, 4 (5) meras,

sésiles o pediceladas, (8) 10 estambres, bisexuales o estaminadas. Fruto (20) 30-60 (76)
mm largo X 4-7.5 (9.5) mm ancho, linear, linear-oblongo, oblongo, a veces
planocomprimido, sésil o estipitado, el estipite de (1.5) 6.5-9 mm de largo, valvas inermes,

divididas en artejos, 6-10 (11) semillas, margen inerme.

Ty 5

Figura 21. Representantes de la serie Leiocarpae Benth. emend. V.Velazquez & R.Grether
propuesta en este trabajo para M. sect. Batocaulon. A. Mimosa arenosa (S.L Camargo-
Ricalde 285) B. Mimosa arenosa (M. Elorsa C. 7665) C. Inflorescencias Mimosa arenosa
(S.L Camargo-Ricalde 285) D. Frutos Mimosa arenosa (M. Elorsa C. 7665).

Clado 10—Sect. Batocaulon series Rubicaules y Quadrivalves: Barneby (1991)
relaciond a M. sinaloensis con M. ervendbergii, ambas clasificadas en la serie Rubicaules
por presentar un caliz profundamente campanulado. No obstante, nuestros resultados
muestran a M. sinaloensis filogenéticamente relacionada con la especie tipo de la serie

Quadrivalves (M. quadrivalvis). Las relaciones de parentesco se consideran provisionales
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para este par de especies, por lo que en este estudio se mantiene por ahora, a la especie

M. sinaloensis como el unico taxon americano dentro de las Rubicaules y se propone
reconocer a la serie Quadrivalves como un grupo en espera de nueva evidencia, ya que la
especie tipo de esta serie se agrupada en este clado, aislado del resto de las Quadrivalves

incluidas en el Clado 13 (Figura 12).

Clado 13—Sect. Batocaulon serie Quadrivalves: De acuerdo con los resultados del
analisis de Inferencia Bayesiana (Figura 12). En este clado, se agrupan las especies de la
serie Quadrivalves (excepto la especie tipo). Los resultados del analisis filogenético de
Inferencia Bayesiana, asi como el analisis de Maxima Verosimilitud (Figuras 13 y 15)
incluyendo el analisis de reloj molecular (Figura 2), sugieren a esta serie como parafilética

y relacionada con M. sinaloensis (Rubicaules) en el Clado 10.

Este conjunto de taxa puede recuperarse con base en los resultados, como un grupo
monofilético al excluir a la especie tipo (M. quadrivalvis, Clado 10). Anteriormente, Simon et
al. (2011), sugieren a la serie Quadrivalves como un grupo monofilético (Clado G) al incluir
a M. sinaloeneis de la serie Rubicaules. Para este clado, se reconocen especies, que
anteriormente fueron consideradas por Barneby (1991) como variedades de M. quadrivalvis
tales como: M. candollei R.Grether, M. nuttalli (DC. ex Torrey & A.Gray) B.L.Turner, M.
robusta R.Grether y M. rupertiana B.L.Turner. Adicionalmente, se han reconocido a nivel
especifico otras variedades de M. quadrivalvis, no incluidas en el analisis, como: M.
tetragona R.Grether, M. hystricina (Small ex Britton & Rose) B.L.Turner, M. latidens (Small)
B.L.Turner, M. monclovensis R.Grether & Marc.F.Simon, M. paucijuga (Britton & Rose)
B.L.Turner, M. potosina (Britton & Rose) B.L.Turner y M. roemeriana Scheele, (Turner
1994a, 1994b, 1994c; Grether 2000; Grether & Simon 2018).

Las relaciones de parentesco y taxonomia de la serie Quadrivalves son complejas y poco
estables. Las especies rescatadas en este clado, como se menciond, anteriormente eran
consideradas como variedades diferentes de M. quadrivalvis. Los resultados (Figura 12),
confirman a estas especies, al separarlas en un clado distinto de M. quadrivalvis, sugiriendo
a estas especies como divergentes a partir de ancestros distintos, con un valor de soporte
de 1.0 y mostrando a este clado como el verdadero nucleo de las Quadrivalves (pero sin la
especie tipo de la serie). No obstante, debido a que las relaciones entre M. quadrivalvis 'y

M. sinaloensis pueden ser provisionales, no se propone separar a este conjunto de especies
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de la serie Quadrivalves y se resalta la necesidad de incluir a M. tetragona Poir. y algunas

variedades que no fueron incluidas en los analisis para tomar una decisién sobre este grupo.

Este conjunto de especies se caracteriza por presentar un fruto tetragonal. De acuerdo con
la reconstruccion de estados ancestrales para forma del fruto (Figura 10), la adquisicion de
esta forma se obtuvo por primera vez a partir de un fruto ancestral oblongo, con una edad
estimada de 7.85 [1.71-14.6] m.a. para M. quadrivalvis. El origen del fruto tetragonal es
homoplasico y los resultados sugieren que se adquirié de manera independiente, por lo

menos dos veces en el género a partir de un fruto oblongo.

M. sect. Habbasia: Flores diplostémonas, 4(5) meras, corola rosada o blanca, tricomas
basalmente dilatados y setiformes.

De acuerdo con los resultados del analisis filogenético bajo el criterio de Inferencia
Bayesiana (Figura 12), M. sect. Habbasia es recuperada como un grupo parafilético con
miembros de M. sect. Batocaulon (Clado 15). En forma adicional, el muestreo de taxa para
esta seccion es limitado en los andlisis filogenéticos. por lo que no se propone ningun

cambio para esta seccién taxonémica en este trabajo.

M. sect. Mimosa emend.: Flores haplostémonas 4(5) meras, a veces con estaminodios;
tricomas simples, setiformes, medusiformes, barbelados o esteliformes; corola rosada o

blanca, a veces amairilla.

Clado C—M. sect. Mimosa emend.: Bentham (1875), definié dos secciones para el género
Mimosa: Habbasia y Eumimosa. En la sect. Eumimosa (ahora M. sect. Mimosa),
caracterizada por flores haplostémonas, propuso 12 series: Sensitivae, Modestae, Castae,
Pectinatae, Pudicae, Hirsutae, Pedunculosae, Meticulosae, Myriophyllae, Spiciflorae,
Obstrigosae y Lepidotae. De acuerdo con la clasificacion taxondmica de Barneby (1991),

M. sect. Mimosa es equivalente la sect. Eumimosa de Bentham (1875), excluyendo a las
series Lepidotae y Spiciflorae, aun cuando todas las especies de estas dos series tienen
flores haplostémonas. Barneby (1991) establecio solo tres series dentro de esta seccién:

M. serie Myriophyllae, M. serie Mimosa, que a su vez se divide en 37 subseries y M. serie

Modestae. Las Myriophyllae se distinguen por el elevado numero de pinnas por hoja,
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combinado con la dehiscencia valvada de los pequefios frutos persistentes, similares a los
de M. sect. Habbasia ser. Pachycarpae. Las Modestae se caracterizan por el desarrollo de
articulaciones contractiles en el raquis de cada pinna, entre cada par de foliolos. La mayoria
de las especies de la sect. Eumimosa de Bentham (1875) fueron agrupadas por Barneby
(1991) en M. sect. Mimosa y propuso una reorganizacion taxonémica, conservando algunas
series de Bentham con un cambio de estatus a nivel de subseries de la serie Mimosa,
aunque admitid que su reorganizacion podria ser objeto de una nueva circunscripciéon

taxondmica.

De manera adicional, Barneby (1991), sefala que, excluyo a las Spiciflorae, debido a que
pueden tener un perianto tetramero o pentamero, carecen de los tricomas setiformes
caracteristicos de Eumimosa, ademas tienen un habito de crecimiento mas compatible con
los de los grupos de flores diplostémonas; por estas razones, transfiere a las especies de
esta serie a M. sect. Batocaulon serie Plurijugae. Asimismo, considero que las especies de
M. serie Lepidotae de Bentham (1875), se distinguen por su particular indumento de
tricomas plumosos o esteliformes y, con pocas excepciones, por los filamentos amarillos,
asi como por las flores haplostémonas. No obstante, las flores de varias especies conservan
rudimentos del verticilo interno antipétalo de filamentos o estaminodios. Debido a esto,
postulé que las Lepidotae surgieron independientemente de M. sect. Mimosa, directamente
de ancestros con flores diplostémonas y con inflorescencias en espigas, a partir de M. sect.
Batocaulon. Adicionalmente, sugirid que la supresion del conjunto de estambres antipétalos
se produjo de forma independiente en M. serie Lepidotae (= M. sect. Calothamnos Barneby)
y en M. serie Spiciflorae, ambas propuestas por Bentham (1875), una razén mas del por

qué separ6 a estas series de su definicion de M. sect. Mimosa.

No obstante, los resultados de la reconstruccién de estados morfolodgicos ancestrales,
sugieren que las Lepidotae emend. V.Velazquez & R.Grether (Clado 20, Figura 12) o M.
sect. Calothamnos Barneby no derivaron a partir de un linaje de M. sect. Batocaulon, sino
que éste es un linaje dentro de M. sect. Mimosa y contrario a lo que sugirié Barneby (1991),
las especies de este grupo diversificaron a partir de ancestros con inflorescencias en
capitulos y flores haplostémonas (Velazquez-Castafieda et al. 2024). Las flores de Mimosa
sect. Mimosa emend. se caracterizan por tener cuatro pétalos, muy rara vez presentan
flores pentameras (Barneby,1991), incluyendo las especies de M. serie Lepidotae emend.
V.Velazquez & R.Grether (Clado 20, Figura 12).
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Los resultados de los analisis filogenéticos brindan la oportunidad de un cambio de enfoque
en la visualizacion del agrupamiento de los taxa basados en el reconocimiento de grupos
monofiléticos. La nueva delimitacion aqui propuesta, permite un nuevo enfoque para el
reconocimiento taxonémico con base en las relaciones de parentesco y no unicamente en
afinidades morfoldgicas, que no relacionan estrictamente a los taxa y son producto de la
plasticidad del género en respuesta a factores abidticos. Adicionalmente, esta nueva
propuesta esta sustentada por valores altos de soporte de ramas y en la ancestria en comun
de los clados formados. Anteriormente, las secciones Mimosa y Calothamnos habian sido
recuperadas ampliamente como grupos parafiléticos (Bessega et al. 2008; Savassi-
Coutinho 2009; Simon 2008; Bessega & Fortunato 2011; Sarkinen et al. 2011; Simon et al.
2011; Santos-Silva 2013; Velazquez-Castafieda 2019). No obstante, los resultados de los
analisis filogenéticos (Figuras 12 y 13), muestran a estas dos secciones reconocidas por
Barneby (1991), como un solo grupo monofilético. Si bien, es dificil encontrar un modelo de
clasificacion coherente con base en la morfologia, en los sistemas de clasificacién de
Bentham (1875) y de Barneby (1991), los resultados de los analisis de Inferencia Bayesiana
y el analisis de Maxima Verosimilitud permiten proponer un modelo de clasificacion para las
especies delimitadas con base en la ancestria en comun, dando como resultado una nueva
propuesta de clasificacion para M. sect. Mimosa, en la que se considera a M. sect.

Calothamnos como un linaje inmerso, perteneciente a M. sect. Mimosa.

Resulta dificil encontrar afinidades morfologicas, que sustenten claramente las relaciones
monofiléticas de los clados, debido a que el género es morfolégicamente muy inestable en
muchos linajes; las homoplasias morfolégicas se encuentran comunmente en diferentes
clados que incluyen taxa de varias series, reconocidas bajo criterios morfolégicos. En este
trabajo, se considera a estas homoplasias como respuesta a distintos niveles de CNF y a

tiempos de divergencia recientes (Velazquez et al. 2024).

Clado 16—Sect. Mimosa serie Mimosa subser. Pudicae emend. V.Velazquez &
R.Grether: De acuerdo con Barneby (1991), M. sect. Mimosa serie Mimosa subser. Pudicae
esta definida por taxa de las series Pudicae, Pectinatae y Meticulosae de Bentham (1875),
mas dos nuevas especies descritas en su tratamiento taxondmico: M. guaviarensis y M.
huberi (no incluidas en los analisis). Bentham (1875), clasifico a las Pudicae principalmente

por el numero de pinnas y la presencia o ausencia de aguijones. Barneby (1991), considero
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que la clasificacion de Bentham (1875), no era un modelo de clasificacion coherente con el
armamento y numero de pinnas, ya que la morfologia y el nimero de pares de foliolos de
las pinnas es variable, ademas de que las especies agrupadas en esta subserie pueden
estar armadas con aguijones o desarmadas. Para su agrupamiento de la subser. Pudicae,
destaca estos ultimos caracteres, asi como el habito, venacion de los foliolos y forma del
cdliz para incluir a M. xanthocentra y M. verecunda. No obstante, la morfologia en este
conjunto de especies sigue siendo variable y los resultados de los andlisis filogenéticos
permiten la propuesta de una nueva circunscripcion para esta subserie, con la inclusién de
M. affinis, morfolégicamente similar a M. pudica, y muestran a M. xanthocentra
emparentada con M. sect. Mimosa serie Mimosa subser. Hirsutae, con altos valores de
soporte, por lo que esta ultima especie se excluye de las Pudicae en esta nueva propuesta

de circunscripcion taxondémica aqui presentada.

La subserie Affines fue considerada por Barneby (1991), como un grupo altamente
especializado, notable por producir flores y semillas sélo una vez durante su ciclo de vida
(anual) y por presentar capitulos pequenos formados por relativamente pocas flores; M.
affinis y M. disperma se parecen morfoléogicamente a las plantulas de M. pudica, pero
difieren en el niumero de flores y en el aspecto del capitulo. De manera adicional, M. affinis
y M. tequilana son muy similares por sus capitulos casi hemisféricos con pocas flores, pero
difieren por el numero de aguijones, la nervadura de las estipulas y el nUmero de pares de
foliolos, asi como su tamafio y forma. En M. affinis se presentan de 2-3 aguijones
infraestipulares, estipulas 5-7 nervadas, 8-13 pares de foliolos por pinna, de 8-15 x 3-4 mm
y de forma oblonga, mientras que en M. tequilana, se presentan 2-3 (4) aguijones en los
entrenudos y solo uno es infraestipular, las estipulas son mas grandes y con 3 nervaduras,

solo tiene 2 pares de foliolos por pinna, de 15-35 X 10-20 mm y de forma obovada.

Técnicamente, M. sect. Mimosa subser. Affines estaria en sinonimia con la subserie
Pudicae, debido a que la especie tipo de la subserie Affines (M. affinis) queda agrupada en
esta Ultima subserie, de manera que las especies restantes de la subser. Affines
clasificadas por Barneby (1991), son provisionalmente ubicadas en la propuesta de nueva
circunscripcion de la subser. Pudicae, ya que no fueron incluidas en los analisis

filogenéticos.
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Tratamiento taxonémico:

Sect. Mimosa serie Mimosa subser. Pudicae Benth. emend. V.Velazquez & R.Grether
Mimosa sect. Eumimosa subdivision Pudicae DC, Prodr. 2: 426. 1825, ex parte. Mimosa
sect. Mimosa subs. Pudicae Benth., J. Bot. (Hooker) 4: 367. 1841. sensu Barneby, Mem.
New York Bot. Gard. 65: 622. 1991, emend. V.Velazquez & R.Grether.

Especie tipo: M. pudica L.

M. subgen. Astatandra B.L.Rob. Proc. Amer. Acad. Arts 33: 307. 1898, ex parte.

M. lll. Pudicae Britton & Rose, N. Amer. Fl. 23:144. 1928, in clave.

M. V. Polydactylae Britton & Rose, N. Amer. Fl. 23: 145. 1928, in clave.

M. XXXIII. Tequilanae Britton & Rose, N. Amer. R. 23: 146. 1928. in clave.

M. sect. Mimosa ser. Mimosa subser. Affines Barneby, Mem. New York Bot. Gard. 65: 649.
1991.

M. polydactyla Humb. & Bonpl. ex Willd.
M. affinis B.L.Rob.

M. pudica L.

M. huberi Barneby

M. guaviarensis Barneby

M. verecunda Benth.

M. disperma Barneby

M. tequilana S.Watson

M. niomarlei Afr.Fern.

Description: Herbs or suffruticoses, rarely shrubs (0.2) 1-2 (3) m, branches circular to
striate, unarmed or rarely armed along the ribs or with 1-2 (4) infrastipular prickles or irregular
along internodes, (0.5) 1.5-5 (6.5) mm long; stipules erect, lanceolate, linear or linear-
lanceolate, 1-7 (13) nerved, (2.5) 4-11 mm long X (0.25) 1-6 mm wide, leaves with (1)

2-3 (5) pairs of pinnae, with (2) 8-36 (65) pairs of linear, oblong, or obovate leaflets.
Inflorescences in capitula; flowers haplostemonous, 4-merous, sessile, 4 stamens, bisexual
or staminate. Fruit (5.5) 8-20 mm long X (2.7) 3.5-6.5 mm wide, linear or oblong, divided in
articles, 2-4 (5) seeds, 3-10 (+30) fruits per capitulum.
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Descripcion: Hierbas o sufruticosas, rara vez arbustos (0.2) 1-2 (3) m, ramas circulares a
estriadas, inermes o rara vez armadas a lo largo de las costillas o con 1-2 (4) aguijones
infraestipulares o irregulares en los entrenudos, de (0.5) 1.5-5 (6.5) mm de largo; estipulas
rectas, lanceoladas, lineares, o linear-lanceoladas, 1-7 (13) nervadas, de (2.5) 4-11 mm
largo X (0.25) 1-6 mm ancho, hojas con (1) 2-3 (5) pares de pinnas, con (2) 8-36 (65) pares
de foliolos lineares, oblongos, u obovados. Inflorescencias en capitulos; flores
haplostémonas, 4- meras, sésiles, 4 estambres, bisexuales o estaminadas. Fruto (5.5) 8-20
mm largo X (2.7) 3.5-6.5 mm ancho, linear u oblongo, valvas divididas en artejos, 2-4 (5)

semillas, 3-10 (+30) frutos por capitulo.
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Figura 22. Representantes de la serie Mimosa subs. Pudicae Benth. emend. V.Velazquez
& R.Grether propuesta en este trabajo para M. sect. Mimosa A. Mimosa affinis R. Grether
2351 B. Inflorescencias Mimosa affinis R. Grether 2351 C. Frutos Mimosa affinis R. Grether
2351 D. Mimosa pudica R. Grether & H. Quero 1719 E. Inflorescencias Mimosa pudica R.
Grether & H. Quero 1719 F. Frutos Mimosa pudica R. Grether & H. Quero 1719.

Clado 20—Sect. Mimosa serie Lepidotae emend. V.Velazquez & R.Grether: El Clado 20
agrupa a las especies de M. sect. Calothamnos propuesta por Barneby (1991), con altos
valores de soporte de ramas y aqui es tratada como M. sect. Mimosa serie Lepidotae.
Barneby (1991), propuso un nombre nuevo y estatus nuevo para este grupo, que habia sido
considerado como miembro de la sect. Mimosa (Bentham, 1841, 1875; Burkart, 1964).

Posteriormente, Savassi-Coutinho (2009), en sus analisis filogenéticos basados en datos
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combinados de ADN del cloroplasto y nuclear, sugirié que este grupo estaba apoyado como
monofilético a nivel de seccion (M. sect. Calothamnos Barneby). No obstante, los resultados
acerca de la monofilia de este grupo a nivel seccion son cuestionables, debido a que no
son estables y solo resulté ser una seccién monofilética en un analisis basado en el criterio

de parsimonia, con bajos valores de soporte de ramas.

Los resultados de los andlisis filogenéticos de este estudio (Figura 12), muestran que estas
dos secciones juntas son realmente un grupo monofilético altamente soportado por valores
de ramas y morfolégicamente por las flores haplostémonas. Con base en los resultados, se
propone un cambio taxondmico a la clasificacién de Barneby (1991), ya que el clado 20
forma un linaje completamente anidado dentro de M. sect. Mimosa, lo que apoya
fuertemente la inclusién de este grupo a nivel de serie, que ya habia sido nombrada como

M. serie Lepidotae Benth.

Este conjunto de taxa es un grupo con un alto grado de endemismo, se distribuye
principalmente en las regiones del sureste y sur de Brasil, con algunas especies
extendiéndose a Paraguay y al norte de Argentina, generalmente asociados con areas
abiertas como campos rupestres, pero con algunas especies en “Floresta Ombrofila Mista”
(Barneby 1991; Savassi-Coutinho 2009). Dentro del género Mimosa, los aguijones estan
presentes en diversas especies de todas las secciones tradicionalmente reconocidas por
Barneby (1991), excepto en esta serie. Algo caracteristico de esta serie es la presencia de
tricomas ramificados, que es uno de los caracteres diagnésticos del grupo. Las
inflorescencias pueden estar formadas totalmente por flores bisexuales o por flores
bisexuales y flores funcionalmente estaminadas, situadas en la parte basal de la

inflorescencia y algunas especies pueden presentar flores con estaminodios.

Tratamiento taxonémico:

Sect. Mimosa serie Lepidotae Benth. emend. V.Velazquez & R.Grether

Mimosa sect. Eumimosa serie Lepidotae Benth., J. Bot. (Hooker) 4: 386. 1841. M. sect.
Calothamnos Barneby. Mem. New York Bot. Gard. 65: 109. 1991, sinénimo nuevo. Especie

tipo: Acacia lepidota Hook. & Arn. = Mimosa bonplandii Benth. (lectotipo aqui designado).

M. incana (Spreng.) Benth.
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M. flocculosa Burkart

M. leprosa (Benth.) Macbr.

M. scabrella Benth.

M. cylindracea Benth.

M. myuros Barneby

M. furfuracea Benth.

M. barretoi Hoehne

M. peduncularis Bong. ex Benth.

M. calodendron Mart. ex Benth.

M. macedoana Burkart

M, chrysastra Mart.

M. eryocarpa Benth.

M. lepidorepens Burkart

M. bathyrrhena Barneby

M. bonplandii (Gillies ex Hook. & Arn.) Benth.
M. urticaria Barneby

M. daleoides Benth.

M. psittaccina Barneby

M. rocae Lor. & Niederl.

M. berroi Burkart

M. plumosa Micheli

M. involucrata Benth.

M. mogolensis Burkart

M. roseoalba Sav.-Cout. & G.P.Lewis
M. taimbensis Burkart

M. longistipula V.F .Dutra & F.C.P.Garcia

Description. Trees or shrubs (0.2) 1-8 (20) m, branches circular to striate, unarmed, with
branched, stellate or arborescently branched trichomes on stems and leaves. Stipules
deltate, triangular-subulate or linear, 1 (3-5) nerved, 1-20 x 1-3 mm, leaves with 1-10 pairs
of pinnae, 1-34 pairs of leaflets per pinna, oblong, elliptic or obovate. Inflorescences in
spikes or capitula; flowers sessile, 4 (5) merous, haplostemonous, bisexual or some

functionally staminate flowers in the basal part of the inflorescence, with often yellow

120



filaments (white or pink in some species). Fruit linear, oblong, elliptic or obovate, 7-39 X 2-

8 mm, valves divided in articles, rarely entire (M. berroi), compressed.

Descripcion. Arboles o arbustos (0.2) 1-8 (20) m, ramas circulares a estriadas, inermes,
con tricomas ramificados, estrellados o plumosos en los tallos y hojas. Estipulas deltadas,
triangular-subuladas o lineares, 1 (3-5) nervadas de 1-20 x1-3 mm, hojas con 1-10 pares
de pinnas, 1-34 pares de foliolos por pinna, oblongos, elipticos u obovados. Inflorescencias
en espigas o en capitulos; flores sésiles, 4 (5) meras, haplostémonas, bisexuales o algunas
flores funcionalmente estaminadas en la parte basal de la inflorescencia, con filamentos
frecuentemente amarillos (blancos o rosados en algunas especies). Fruto linear, oblongo,
eliptico u obovado, 7-39 X 2-8 mm, valvas divididas en artejos, raro enteras (M. berroi),

comprimido.

Clado 21—Sect. Mimosa serie Lactifluae Barneby (R.Grether) emend. V.Velazquez &
R.Grether.

De acuerdo con los resultados del andlisis filogenético de Inferencia Bayesiana (Figura 12),
este clado es recuperado como monofilético con altos valores de probabilidad posterior
bayesiana (1.0). Este conjunto de especies es un linaje con un origen de 3.41 [0.83-6.23]
m.a., y con una diversificacion reciente estimada desde el Plioceno, hasta la actualidad
(Figura 2).

De acuerdo con Barneby (1991), este linaje de especies muestra una marcada tendencia
hacia pocos y grandes foliolos y considera este conjunto de especies (excepto M.
acapulcensis y M. sousae) a nivel de subserie dentro de M. serie Mimosa. Este grupo fue
propuesto a nivel de serie hace mas de 20 afios, debido a que esta bien delimitado por su
habito arbustivo o arbéreo, asi como por su rango de distribucion geogréfica. Este es un
grupo principalmente mexicano, que se extiende hasta Costa Rica y la mayor diversidad de
especies se encuentra en el Istmo de Tehuantepec, Oaxaca, México (Grether 2000). Aqui
se amplia la circunscripcion de este grupo, incluyendo a M. acapulcensis y M. sousae y a

la especie M. incarum.
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Tratamiento taxonémico:

Mimosa sect. Mimosa serie Lactifluae (Barneby) (R.Grether) emend. V.Velazquez &
R.Grether. M. sect. Mimosa serie Mimosa subser. Lactifluae Barneby, Mem. New York Bot.
Gard. 65: 571. 1991.

Especie tipo: M. lactiflua Delile ex Benth.

M. sect. Eumimosa ser. Castae Benth., Trans. Linn. Soc. London 30: 393. 1875, ex parte.
M. sect. Eumimosa ser. Pectinatae Benth., Trans. Linn. Soc. London 30: 395. 1875, ex
parte.

M. . Sensitivae Britton & Rose, N. Amer. Fl. 23: 144. 1928, in clave.

M. VIII. Psilocarpae Britton & Rose, N. Amer. Fl. 23: 145. 1928, in clave.

M. IX. Michelianae Britton & Rose, N. Amer. Fl. 23: 145. 1928, in clave.

M. X. Xantiae Britton & Rose, N. Amer. Fl. 23: 145. 1928, in clave.

. caerulea Rose

. lactiflua Delile ex Benth.

. goldmanii B.L.Rob.

. psilocarpa B.L.Rob.
sousae R.Grether
acapulcensis B.L.Rob.
sicyocarpa B.L.Rob.

. deamii B.L.Rob.

. tricephala Schltdl. & Cham.
. margaritae Rose

. incarum Barneby

S TS X

. mellii Britton & Rose

Description. Trees or shrubs, rarely herbaceous to suffruticose, 1-6 m, branches circular to
striate, rarely ribbed, unarmed or armed with 1-3 infrastipular prickles or irregular along
internodes. Stipules triangular, linear, lanceolate or subulate, unnerved or 1-6 nerved,
leaves with 1 (2) pairs of pinnae, 2-23 pairs of leaflets per pinna, oblong or elliptic to obovate.

Inflorescences in axillary capitula or grouped in pseudoracemes; flowers 4 (5) merous,

122



haplostemonous, bisexual or staminate. Fruit linear or oblong, sessile or stipitate, stipe 1-10

mm, valves divided in articles, 1-5 seeds.

Descripcion. Arboles o arbustos, raramente hierbas a sufruticosas, 1-6 m, ramas circulares
a estriadas, rara vez acostilladas, inermes o armadas con 1-3 aguijones infraestipulares o
irregulares en los entrenudos. Estipulas triangulares, lineares, lanceoladas o subuladas, sin
nervadura o 1-6 nervadas, hojas con 1 (2) pares de pinnas, 2-23 pares de foliolos por pinna,
oblongos o elipticos a obovados. Inflorescencias en capitulos axilares o agrupadas en
pseudoracimos; flores 4 (5) meras, haplostémonas, bisexuales o estaminadas. Fruto linear

u oblongo, sésil o estipitado, estipite de 1-10 mm, valvas divididas en artejos, 1-5 semillas.

Figura 23. Representantes de la serie Lactifluae (Barneby) R.Grether emend. V.Velazquez
& R.Grether propuesta en este trabajo para M. sect. Mimosa A. Mimosa acapulcensis (R.
Grether 896) B. Mimosa acapulcensis (R. Grether 896) C. Inflorescencias Mimosa
acapulcensis (R. Grether 896) D. Frutos Mimosa acapulcensis (R. Grether 896) E. Mimosa
lactiflua (F. A. Onofre Vivar 68; M. M. Medina-Acosta 2Dr) F. Mimosa lactiflua (F. A. Onofre
Vivar 29) G. Inflorescencias Mimosa lactiflua (F. A. Onofre Vivar 68; Ma. De M. Medina-
Acosta 2D H. Frutos Mimosa lactiflua (F. A. Onofre Vivar 29).
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5.3.2. Analisis filogenéticos: Aspectos evolutivos, geograficos y ecologicos

A continuacion, se discuten los clados mas relevantes obtenidos en los analisis
filogenéticos, considerando sus aspectos evolutivos, geograficos y ecoldgicos. Cabe
destacar, que los clados obtenidos en el analisis de Inferencia Bayesiana se consideran

como resultados principales (Figura 12).

Clado A—Género Mimosa: Los estudios filogenéticos estan revelando que los principales
nichos ecoldgicos, estan mas conservados que lo esperado, lo que implica que no se han
logrado facilmente las adaptaciones a cambios climaticos importantes en todos los linajes
(incluyendo Mimosa). Algunos ejemplos que implican un conservadurismo de nicho tropical,
incluyen disyunciones intercontinentales de grupos de plantas tropicales que son mas
diversos en los tropicos del Neotrépico, pero que también tienen varios linajes en Africa
tropical, Madagascar y Asia, como ocurre en Malpighiaceae (Davis et al. 2002; 2004),
algunos subgrupos dentro de Melastomataceae (Renner et al. 2001), Lauraceae
(Chanderbali et al. 2001) y el género Mimosa (Velazquez-Castafieda et al. 2024), sugiriendo
valores de conservadurismo de nicho filogenético (CNF) importantes a lo largo de la historia

evolutiva de estos grupos.

Otro ejempilo claro, es la expansion de linajes de plantas tropicales alrededor del hemisferio
norte después de la evolucion de la tolerancia a los ambientes frios y altamente estacionales
de este hemisferio. Sélo unos pocos linajes han logrado salir de los tropicos y han tenido
éxito en la zona templada del norte como las violetas (Violaceae), los sauces (Salicaceae)
y algunas especies del género Hypericum L. (Donogue et al. 2008). Esto ultimo, debido a
las complejas modificaciones a nivel celular que implica desarrollar estas adaptaciones,
como los cambios bioquimicos para mantener una capa lipidica fluida para una rapida
transferencia del agua fuera de las células que evite la formacion de cristales de hielo en el
citoplasma, ademas del despliegue de proteinas y azucares especiales para estabilizar las
membranas cuando las células se secan y se condensan. Estos ejemplos, sugieren en
particular una evolucion de nicho, y bajos valores de CNF en representantes de dichos
grupos, mostrando que rara vez, se producen adaptaciones para establecerse hacia nuevas
condiciones ecoldgicas y grandes cambios de nicho con respecto a sus ancestros, para dar

lugar a una especiacion in situ en los nuevos nichos ecoldgicos colonizados.
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Por otro lado, se puede considerar la relacion que desempefia el CNF con la distribuciéon
disyunta y la radiacién de plantas adaptadas a condiciones alpinas, que se originaron en el
hemisferio norte (a menudo en Asia), y que a lo largo de su historia evolutiva se desplazaron
por el hemisferio norte y luego, mucho mas recientemente, se trasladaron hacia América
del Sur, irradiado en los Andes (Valerianaceae, Gentianella, Halenia y Lupinus). No
obstante, se ha sugerido que muchos linajes pertenecientes a estos grupos ya habian
originado adaptaciones a grandes altitudes, antes de divergir en los Andes (Donoghue
2008), lo que indica un alto CNF altitudinal y refleja el papel que desempena el CNF en la

distribucion e historia evolutiva de las plantas.

Recientemente, Ringelberg et al. (2023) han propuesto una filoregionalizaciéon de las
mimosoides considerando los nichos de precipitacion. Velazquez-Castafieda et al. (2024),
sugieren que la rapida diversificacion en Mimosa esta asociada con paralelismos
morfoldgicos (estados plesiomorficos mantenidos) ligados a valores intermedios de CNF, lo
que resulta en una gran riqueza de especies. Destacan una variedad en la especificidad de
nicho relacionada con los regimenes de precipitacion y los gradientes altitudinales, que
crean multiples nichos distintos dentro de algunos subclados, que han influido fuertemente

en la evolucién y distribucién del género.

Las radiaciones evolutivas en mimosoideas mas recientes son ecoldégicamente diversas y
estan geograficamente dispersas. En particular, la rapida diversificacion en Mimosa parece
ser posterior a las radiaciones aridas de grupos de mimosoides e ingoides adaptados a la
sequia reportadas por Ringelberg et al. (2023), asi como al enfriamiento climatico y la
expansioén global de los habitats secos en el Oligoceno y el Mioceno hasta hace 13-8 m.a.
(Arakaki et al. 2011; Ringelberg et al. 2023).

De acuerdo con los resultados de los analisis de Inferencia Bayesiana (Figuras 12y 14) y
Maxima Verosimilitud (Figuras 13 y 15); se observa una fuerte estructuracion geografica en
las relaciones de parentesco, ya que las especies Mimosa de cualquiera de los clados
reconocidos (1-21) tienden a habitar en la misma region geografica. Estos resultados son
congruentes con lo anteriormente reportado por Simon et al. (2011). La estructura
geografica en los resultados, se atribuye principalmente al conservadurismo de nicho
filogenético (CNF), para el cual el clima tiene un efecto principal en la estructura filogenética

y en el recambio filogenético. De manera adicional, se atribuye a la limitacion de dispersion
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geografica (LD), para la cual el efecto principal es el espacio (Donoghue 2008; Simon et al.
2011; Ringelberg et al. 2023). Los factores clave que determinan el CNF y la LD tienen
dimensiones tanto espaciales como temporales, lo que refleja la distribucion espacial de los
linajes y las escalas de tiempo evolutivas sobre las cuales se encuentran las barreras de la
dispersion, ya sea ambientales (CNF) o espaciales (LD). No obstante, para las mimosoides,
los gradientes de disponibilidad de agua, son el principal factor que determina el CNF y, por
lo tanto, la diversificacion de los linajes, ya que “es mas facil” moverse/migrar hacia nichos
ecoldgicos similares (Donoghue 2008; Ringelberg et al. 2023) con respecto a sus ancestros
comunes mas recientes (ACMR), que evolucionar hacia ambientes con disponibilidad de
agua distinta a la que accedieron sus ancestros, ya que esto ultimo, implica desarrollar
nuevas adaptaciones para expandirse hacia nuevos nichos ecolégicos. Esto indicaria que
la mayor parte de los linajes en Mimosa tienen considerables adaptaciones a nichos
ecoldgicos similares a los de sus ancestros y han usado, en su diversificacién corredores
climaticos ya existentes (aun sin la necesidad de un cambio climatico) para dispersarse,
conservando las adaptaciones relevantes de sus ancestros. En este trabajo, se considera
que estas adaptaciones estan estrechamente relacionadas con el alto grado de homoplasia
en los caracteres, tanto en las filogenias, como en los tratamientos taxonémicos; asi como
con la tendencia a conservar estados de caracter plesiomoérficos en este género (Figuras 3-
10).

Adicionalmente, los filogramas de los analisis de Inferencia Bayesiana (Figura 14) y Maxima
Verosimilitud (Figura 15); muestran de manera general en los clados formados (1-21), una
baja tasa de cambio para los taxa analizados con respecto al nodo de divergencia
representado por los ancestros comunes mas recientes. Los resultados de los filogramas
de ambos analisis muestran en la mayoria de los clados una longitud corta de ramas de los
taxa y reflejan una baja tasa de sustitucion de los datos analizados con respecto al tiempo
de divergencia transcurrido. Esta baja probabilidad de cambio, esta relacionada
principalmente con tres factores: 1) edades de divergencia recientes en Mimosa estimadas
en el analisis de reloj molecular (Figura 2), 2) valores intermedios de conservadurismo de
nicho filogenético y 3) la naturaleza de los datos analizados provenientes de ADN del
cloroplasto, en los que anteriormente han sido reportadas bajas tasas de mutacién para la
mayoria de los linajes en mimosoideas (Lavin et al. 2005; Dugas et al. 2015; Wang et al.
2017).
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Aunque los resultados de los analisis filogenéticos muestran en la mayoria de los clados
una baja probabilidad de cambio en los caracteres de acuerdo con los filogramas, el género
Mimosa es considerado el quinto género mas grande de leguminosas (Koenen et al. 2013).
El analisis de tiempos de divergencia (Figura 2), sefiala que es un grupo con un origen a
finales del Oligoceno que ha tenido una gran y rapida diversificacion de especies a pesar
de su divergencia estimada en 24.05 m.a. [21.96-25.81] y muestra que el género aun se
encuentra en plena diversificacion principalmente en el continente americano, ya que
encontramos especies con divergencias estimadas en el Pleistoceno (2.59-0.77 m.a.). Los
resultados de reloj molecular (Figura 2), sehalan una gran acumulacion de linajes en los
ultimos 13 m.a. (Velazquez-Castafieda et al. 2024), y actualmente se siguen describiendo
especies nuevas, hasta ahora, el género Mimosa cuenta con 615 especies (Borges et al.
2024a).

Clado B1—Sect. Mimadenia ser. Glanduliferae-Myriadeniae-Revolutae: Los
representantes de M. sect. Mimadenia, Clado B1 (Figuras 12 y 13), recuperados como las
especies mas tempranamente divergentes del género, estimadas en 16.36 [14.57-18.34]
m.a. (Figura 2), revelan una baja probabilidad de cambio a partir de su origen, de acuerdo
con los filogramas (Figuras 14 y 15). Los taxa incluidos en los analisis se distribuyen
principalmente en Sudamerica, Centroamérica y México. Las especies que presentan

menor tasa de cambio son Mimosa revoluta 'y M. guilandinae.

Simon et al. (2011), sefialan para las especies de M. sect. Mimadenia, dos subclados
geografica y ecoldgicamente distintos, uno que comprende elementos andinos de altitudes
medias a altas y zonas estacionalmente secas (M. revoluta) y un segundo grupo de tierras
bajas extendidas por todo el neotrépico, que incluye varias lianas de selvas tropicales,
matorrales espinosos y sabanas. Por lo anterior, el alto CNF encontrado para las especies

de este clado, esta ligado a un par de gradientes de altitud y de disponibilidad de agua.

Particularmente, Mimosa revoluta es una de las especies del género que alcanza mayores
rangos de altitud (2500-3300 m.), crece en laderas secas, a orillas rocosas de arroyos y en
los margenes de campos y terrazas de milpa, se distribuye en los Andes en Peru y Bolivia,
en latitudes de 7°-18°S. En Peru crece principalmente en la vertiente del Amazonas, pero

cruzando la cresta hacia el oeste en Ancash, Bolivia, al norte y sur de Yungas, en La Pazy
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Cochabamba. Destaca por su fenologia, ya que muestra en la mayor parte del afio, flores
maduras y braquiblastos con frutos curvados con dehiscencia muy parecida a la de algunas
especies M. sect. Batocaulon ser. Andinae (Barneby 1991; este estudio) con las que se
encuentra parcialmente en simpatria, siendo la especie viva mas antigua del género
Mimosa, que presenta braquiblastos, de acuerdo con la reconstruccion del estado ancestral
de este caracter (Figura 4). No obstante, todos los miembros del clado B1, asi como los
miembros no incluidos de esta seccién, conservan los nectarios extraflorales en el peciolo

y el raquis de la hoja como estado plesiomorfico (Figura 3).

M. myriadenia var. punctulata crece en bosques perturbados, en claros de bosques,
plantaciones abandonadas y en la ribera de los rios Uaupés, Solimdes y otros afluentes del
Amazonas en Brasil, en los rios Amazonas y Putumayo en Loreto, Pera y en Ecuador. M.
guilandinae tiene multiples variedades y posee una amplia distribucion en México, Costa
Rica, Panama y Colombia; en particular, la variedad tipica, incluida en los analisis, se
encuentra en bosques perturbados y margenes de canadas, por debajo de 300 m de altitud,
desde la llanura costera atlantica en Guayana Francesa y en Amapa, Brasil. Por otra parte,
M. watsonii es endémica de Centroamérica y el sur de México (Barneby 1991; Grether et
al. 2015). Mimosa guilandinae y M. watsonii suelen estar en altitudes de 20-830 m (Grether
1997), creciendo en bosques de Pinus y selvas altas perennifolias (Barneby 1991; Martinez-
Bernal et al. 2008).

Las bajas tasas de cambio a nivel genético y morfolégico en los representantes de M. sect.
Mimadenia, de acuerdo con los filogramas, pueden estar relacionadas con valores altos de
CNF. Barneby (1991), reconocid 15 especies de M. sect. Mimadenia y los resultados del
analisis de reloj molecular sugieren que las especies de esta seccidon son las mas
tempranamente divergentes del género, un CNF alto explicaria la delimitacion geografica
de cada una de las especies de esta seccion, que en conjunto se han dispersado
ampliamente en su historia evolutiva y estan presentes en el sur de México, Centroamérica
y Sudamérica. De acuerdo con Donoghue (2008), no se adquieren adaptaciones a cambios
de nicho climatico facilmente, lo que supone que las especies mas tempranamente
divergentes de Mimosa, pertenecientes a esta seccion representada en el clado B1, no
hayan desarrollado grandes cambios morfolégicos con respecto a sus ancestros y tiendan
a conservar altos valores de CNF. Esta tendencia a un CNF alto ha resultado en una alta

extincidn y/o una especiacion limitada para la secciéon Mimadenia, o que sugiere que estas
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especies estan especialmente adaptadas a condiciones ecolégicas similares a las de sus

ancestros.

Clado 6—Sect. Batocaulon ser. Andinae-Bimucronatae-Leiocarpae: El Clado 6
reconocido en el analisis filogenético de Inferencia Bayesiana (Figura 12) incluye
representantes de tres series de la Sect. Batocaulon (Andinae, Bimucronatae y Leiocarpae)
estimadas por un ancestro comun en 10.69 [4.97-15.41] m.a. (Figura 2). Particularmente,
este conjunto de especies revela una probabilidad de cambio variable a partir de su origen
con respecto a sus ancestros comunes mas recientes de acuerdo con los filogramas
(Figuras 14y 15).

Anteriormente, Koenen et al. (2013), han sefalado altas tasas de diversificacion para
especies de Mimosa que se presentan en condiciones ecolégicas del cerrado / campos
rupestres; estas especies muestran un conjunto diverso de adaptaciones a gradientes
altitudinales y al fuego, como una corteza engrosada y estipulas gruesas y persistentes que
aparentemente han evolucionado varias veces en paralelo dentro de Mimosa,
especialmente, esta alta tasa de diversificacion corresponde a un conjunto de taxa del Clado
O en la filogenia de Simon et al. (2011), formado por las series Pachycarpae y Setosae de
M. sect. Habbasia, (Barneby, 1991), actualmente consideradas como una sola serie

Pachycarpae (Borges et al. 2023).

Mimosa dichroa se incluye por primera vez en un analisis filogenético orientado al género
(no incluida en los analisis de reloj molecular), anteriormente sélo se ha analizado la region
trnDo-trnT en un analisis de diversificacion por Vasconcelos et al. (2020). Esta especie se
distribuye en Brasil y esta presente en condiciones ecolégicas del cerrado en elevaciones
de 550-700 m, localmente endémica del Planalto brasilefio, conocida solo de la cuenca de
Parana (Barneby, 1991), donde se tienen rangos de precipitacion considerables con
eventos extremos secos y humedos en cualquier época del afo (Zucarelli 2013). Los
resultados de los analisis filogenéticos (Figuras 12 y 13) no muestran a M. dichroa (serie
Leiocarpae) emparentada con M. albolanata perteneciente a la serie Pachycarpae, también
presente en el cerrado. Cabe sefalar que M. dichroa tiene una larga longitud de rama, de
acuerdo con los filogramas, lo que sugiere que existen también altas tasas de cambio para
especies de M. sect. Bafocaulon sujetas a las condiciones ecologicas del cerrado y

presiones ambientales extremas de precipitacion y tolerancia al fuego. Sin embargo, las
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relaciones de parentesco de M. dichroa no son claras, ya que en el analisis de Maxima
Verosimilitud (Figuras 13 y 15), esta especie se agrupa dentro del Clado 8 con la serie

Acanthocarpae emend. V.Velazquez y R.Grether, con bajos valores de soporte de ramas.

Adicionalmente, las especies representantes de la serie Andinae propuesta por Barneby
(1991) incluidas en los analisis filogenéticos (M. montana, M. quitensis y M. weberbaueri),
se encuentran distribuidas en Colombia, Peru y Ecuador, este conjunto de taxa ha sido
estimado con una edad de divergencia en el Plioceno 5.29 [1.05-9.9] m.a. en el caso de M.
quitensis y en el Pleistoceno 1.21 [0.03-3.14] m.a. para las especies M. montana y M.
weberbaueri (Figura 2), lo que puede explicar su baja probabilidad de cambio, debido al
poco tiempo de divergencia. No obstante, estas especies tienen como particularidad estar
presentes en rangos altitudinales de 1350-3500 m, lo que puede indicar adaptaciones a
nichos ecolégicos altitudinales variables y gradientes de precipitacion, que van desde
matorrales (M. quitensis) a laderas rocosas, algunas veces estando en simpatria como M.
weberbaueriy M. montana, o una notable vicarianza por lo accidentado del relieve como M.
andina (no incluida en los analisis) y M. montana, diferenciandose por el numero de pares
de pinnas y foliolos, pero similares en la forma y dehiscencia de fruto (Barneby 1991). Por
otra parte, M. hexandra, también crece en terrenos inundables, muy cerca de la costa,
sujetos a fuertes vientos en el Istmo de Tehuantepec, Oaxaca, México, y presenta una
distribucion disyunta que se extiende en la costa del Atlantico en Brasil y Argentina (Barneby
1991).

Koenen et al. (2013), sugieren adicionalmente, un aumento en la tasa de diversificaciéon
dentro de Mimosa que corresponde a un subclado dentro del Clado C de Simon et al. (2011),
algunas de estas especies estan incluidas en los analisis filogenéticos realizados en este
estudio y se ven agrupadas en el Clado 6. Este aumento en la tasa de diversificacion en los
habitats montanosos, independientemente de su edad geolégica, puede provocar aumentos
en las tasas de especiacion al acelerar el aislamiento de las poblaciones en sistemas
similares a archipiélagos, ya que las montanas imponen barreras al flujo de genes, lo que
lleva a tasas rapidas de especiacion en linajes endémicos, circunstancias que también
pueden resultar en tasas de extincibn mas altas y una rapida rotacion de especies
(Vasconselos et al. 2020). No obstante, en todo este proceso de recambio filogenético en
estos ambientes, se tiende a conservar filogenéticamente en gran medida el nicho ecoldgico

de los ancestros (Donoghue, 2008). El bioma ancestral mas probable para el Clado 6
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(Figura 12), es el bosque tropical estacionalmente seco (Simon et al. 2011; Jord&o et al.
2021) y la mayoria de estos eventos de cladogénesis tuvieron lugar antes del Pleistoceno,
aunque encontramos especies con una divergencia estimada en el Pleistoceno como M.
montana y M. quitensis. Los altos niveles de endemismo observados en los valles secos
interandinos de Peru (Linares-Palomino 2006), Ecuador (Lewis et al. 2006) y Bolivia (Wood
2006) se atribuyen a la prolongada estabilidad tras el levantamiento de los Andes a
mediados del Mioceno, que provoco el aislamiento de estas regiones (Pennington & Lavin
2015).

Particularmente, para el Clado 6 encontramos regimenes de precipitacion variables de
acuerdo con las altitudes de la distribucién de estas especies. Los resultados sugieren
valores altos de CNF relacionados con la altitud para las especies andinas, que sefalan
una baja probabilidad de cambio, con respecto a sus ancestros. En el caso de M. dichroa,
se sugiere un bajo CNF, con una alta probabilidad de cambio, debido a las adaptaciones al
fuego para crecer en el ambiente del cerrado, que es considerado como la sabana mas
hameda del mundo, ya que tiene un suelo con una gran profundidad, que actia como una

esponja y almacena la lluvia durante la estacion humeda (Evans 2020).

Clado 8—Sect. Batocaulon | Acanthocarpae emend.: De acuerdo con los resultados del
analisis de Inferencia Bayesiana (Figura 12), en este clado se agrupan un conjunto de
especies principalmente mexicanas, que son endémicas en su mayoria y algunas que
llegan a extenderse al sur de los Estados Unidos (M. texana), clasificadas en cuatro series
de M. sect. Batocaulon, de acuerdo con Barneby (1991). Aqui se propone para este clado,
un importante cambio en la circunscripcién taxonémica, basado en la ancestria en comun.
Cabe sefalar que, en el analisis de reloj molecular no se incluyen todos los taxa agrupados
en este clado (no incluidas: M. aspera, M. emoryana, M. huetamensis sp. nov., y M.
zimapanensis). No obstante, estas especies forman un clado con los mismos taxa que si
son incluidos en el analisis filogenético (Figura 12). De acuerdo con el analisis de tiempos
de divergencia (Figura 2), este conjunto de especies se recupera con un origen estimado a
finales del Mioceno en 7.18 [4.14-10.7] m.a. Recientemente, Ringelberg et al. (2023),
sugieren para las mimosoides, radiaciones anidadas en el Mioceno tardio y durante el
Plioceno, tanto de Madagascar como en el Amazonas, caso que observamos en este
estudio, también para el género Mimosa. Adicionalmente, algo interesante es que las

especies agrupadas en este clado tienen un menor tiempo de divergencia que las especies
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representantes de Madagascar, lo que sugiere que las especies de Mimosa tienen una alta

radiacion en México y el norte de América.

Las especies que muestran la mas baja tasa de probabilidad de cambio de caracteres para
este clado son: M. aculeaticarpa, M. adenantheroides var. histrycosa, M. distachya var.
oligacantha, M. egregia, M. grahamii var. grahamii, M. guatemalensis, M. pueblensis, M.
rhodocarpa, M. sotoi, M. spirocarpa, M. texana y M. zimapanensis. De acuerdo con los
resultados del analisis de reloj molecular, estas especies estan estimadas a fines del
Plioceno e incluso durante el Holoceno, en un rango de 0.29 a 3.9 m.a. Cabe destacar, que
la mayoria de las especies en este clado se encuentra en una edad media de divergencia
menor a un millén de anos (Figura 2), lo que explica por qué estos taxa muestran una
longitud de ramas muy corta, debido al poco tiempo de divergencia respecto a sus ancestros

comunes mas recientes.

Las especies con una probabilidad relativamente mayor de cambio de caracteres en su
historia evolutiva son: M. dysocarpa, M. palmeri, M. minutifolia, M. depauperata y M.
lacerata. Particularmente para este conjunto de especies, los resultados sugieren un tiempo
de divergencia mayor, en contraste con las especies con una longitud de rama mas corta.
Las edades de divergencia estimadas para este conjunto de especies van de fines del

Mioceno (7.18 m.a.) a fines del Pleistoceno (2.18 m.a.).

Especialmente en este clado se emparentan un conjunto de especies con una morfologia
muy labil tanto en habito, hojas, flores y frutos. Los resultados sugieren que para estas
especies se comparte un ancestro comun, en las que se incluye a las especies de las series
Acanthocarpae y Distachyae, algunos miembros clasificados en la serie Boreales y M.
tejupilcana (Plurijugae) de acuerdo con la propuesta taxondémica de Barneby (1991). Los
taxa incluidos estan distribuidos en rangos altitudinales de 300-3400 m (M. nanchititlana);
asi como en gradientes de precipitacién muy variables. Esto se muestra mas claramente al
encontrar especies en diferentes tipos de vegetacion como matorrales, bosques de
Quercus, bosques de pino-encino, bosque de Juniperus-Quercus, pastizales, vegetacion
rlparia y vegetacion secundaria o sitios perturbados. También en su distribucion, ya que
encontramos taxa con distribuciones restringidas, asi como con distribuciones disyuntas de
algunas especies (Barneby 1991; Martinez-Bernal & Grether 2006; Grether et al. 2007;
Martinez-Bernal et al. 2008; Grether & Steinm. 2014: Grether, 2023).
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La inestabilidad climatica también puede promover pulsos de alta especiacion en areas de
topografia desigual mediante especializaciones en diferentes microclimas en especies de
linajes endémicos (Vasconselos et al. 2020). Los resultados sugieren que para este clado
no se conservan altamente los nichos filogenéticos de los ancestros inmediatos, sino que
encontramos especies en toda una variedad de regimenes de precipitacion y altitud,
incluyendo muchas especies en simpatria. Los modelos de diversificacion evolutiva,
sugieren que los niveles intermedios de CNF y evolucion de nicho dan como resultado una
mayor riqueza de especies. Segun estos modelos, un nivel bajo de CNF da como resultado
un numero menor de especies mas extendidas (Ringelberg et al. 2023). Lo que se observa
analizando ampliamente este clado son ambos casos, prevaleciendo los valores
intermedios de CNF, que reflejan la gran riqueza de especies que se encuentra en plena

diversificacion.

Clado 9—Sect. Batocaulon | Leiocarpae-Rubicaules-Viejo Mundo: Un caso particular,
son las especies del Viejo Mundo agrupadas en el Clado 9 del anadlisis de Inferencia
Bayesiana (Figura 12). Un resultado constante para este conjunto de especies es la
estrecha relacion con M. arenosa var. leiocarpa, también recuperada en el analisis de
Maxima Verosimilitud (Figura 13) y en el analisis de reloj molecular (Figura 2), en la que

destaca la distribucion disyunta y pantropical del género Mimosa.

En la distribucion pantropical, la distancia geogréfica explica una fraccion mucho mayor del
recambio filogenético de las mimosoideas que la distancia climatica. Esta distancia
geografica causada por las barreras oceanicas como el factor mas importante da forma a
la distribucion global de los linajes. Sin embargo, a pesar de la alta LD, la dispersién
transoceanica y las disyunciones en torno a la distribucién, se explican no por la vicarianza,
sino por una dispersion estocastica a larga distancia seguida de diversificacion in situ dentro
de los continentes (Ringelberg et al. 2023). Para Mimosa, esta dispersion a larga distancia
supuso una alta diversificacion in situ dentro de la isla de Madagascar, en la que se origind
un “species-pump effect” (efecto de bombeo de especies) a partir de unos pocos
colonizadores a finales del Mioceno o principios del Plioceno (Velazquez-Castafieda et al.
2024).
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El ancestro comun mas reciente para estas especies se ha estimado en 10.07 [3.57-17 4]
m.a. Las especies del Viejo Mundo estan estimadas en 6.66 [2.18-11.96] m.a., de las cuales
las especies de Madagascar se recuperan con una divergencia aun mas reciente que las
distribuidas en Africa y la India, lo que sugiere una muy rapida diversificacién in situ en la
isla, procedente de ancestros africanos y/o asiaticos, por lo menos hace 3.0 [0.46-6.48]
m.a., que es el tiempo estimado de divergencia de los representantes de Madagascar
incluidos en el analisis (Figura 2), ya que a la fecha, estan reportadas 32 especies de
Mimosa en Madagascar (Villiers 2002) la gran mayoria endémicas. Esta acelerada
diversificacion en un periodo geoldgico corto en Madagascar, supone para Mimosa bajas
tasas de extincion y especializaciones de los linajes endémicos en diferentes microclimas,
asi como eventos ocasionales de hibridacion con las especies estrechamente relacionadas,

que se encuentran en simpatria.

M. arenosa var. leiocarpa se distribuye en Colombia, Venezuela y México, se presenta en
laderas, costas secas y ambientes de matorral y sabana, en altitudes de 10-700 m, mientras
que las especies incluidas del Viejo Mundo, que se distribuyen en Madagascar, se
encuentran también a bajas altitudes, en la periferia de la isla, en matorrales xerdfilos, al
nivel del mar (M. volubilis) o en bosques caducifolios (M. onilahensis) en elevaciones hasta
de 400 m; unas pocas especies alcanzan altitudes de 2500 m, como: M. villersii presente
en vegetacién montafiosa, sobre rocas, pedregales y cerca de arroyos de montana (Villiers
2002). En la India, M. rubicaulis subsp. himalayana alcanza altitudes hasta de 1500 m y
esta presente en un bioma tropical estacionalmente seco (Gamble 1920). Por otra parte, M.
mossambicensis, endémica de Mozambique, se presenta a orillas de rios, también en bajas
altitudes (Brenan 1955), lo que sugiere que para las especies del Viejo Mundo predomina
un CNF con valores intermedios, que se traduce en una gran riqueza de especies en un
tiempo geologico muy corto, especialmente para las especies endémicas de la isla de
Madagascar. Por lo tanto, en la historia evolutiva de este clado se ha mantenido una
conservacion en los nichos ecoldgicos con condiciones similares a los de los ancestros,

tanto en altitudes como en gradientes de precipitacion.

Clado 10—Sect. Batocaulon | Rubicaules-Quadrivalves: De acuerdo con los resultados
del analisis de Inferencia Bayesiana (Figura 12), en este clado, se agrupan un par de
especies muy interesantes que comparten un ancestro comun inmediato, estimado la edad

Tortoniense en 7.85 [1.71-14.6] m.a. (Figura 2). Anteriormente, Barneby (1991), asoci6 a
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M. sinaloensis con M. hondurana, M. ervendbergiiy M. malacophylla en la serie Rubicaules.
En su monografia de especies para el género en el continente americano, considero a estas

especies norteamericanas como un grupo inseparable de la especie asiatica M. rubicaulis.

Cabe seiialar, que en la filogenia propuesta por Simon et al. (2011), basada en la region del
cpDNA trnD»-trnT, la especie M. quadrivalvis se muestra agrupada en un clado con el resto
de las especies de la serie Quadrivalves incluidas en ese analisis (Clado G). Sin embargo,
esta serie propuesta por Barneby (1991), no ha sido recuperada como un grupo monofilético
en los analisis filogenéticos, incluyendo los resultados de Simon et al. (2011) y este estudio
(Figuras 2, 12, y 13). Los resultados obtenidos basados en un analisis concatenado de las
regiones del cpDNA trnD»-trnT + rpS16 + datos morfoldgicos, sugieren que M. sinaloensis
es una especie hermana de M. quadrivalvis, rechazando la delimitacion taxondmica de
Barneby (1991) que incluyé a estas especies las series Rubicaules y Quadrivalves,
respectivamente. Asimismo, los resultados sugieren que los caracteres en los que se basé
Barneby (1991) para la delimitacion de las series Quadrivalves y Rubicaules, asi como para
relacionar las especies norteamericanas, que incluyd en la serie Rubicaules, con las
especies del Viejo Mundo (M. rubicaulis), representan o son homoplasias morfolégicas en
la historia evolutiva del género y no corresponden a una ancestria en comun, por lo que
estas especies no necesariamente estan relacionadas, ya que los taxa restantes de estas
series, incluidos en los analisis, son rescatados en diferentes clados de la filogenia.
Considerando la conservacion de nicho filogenético, la similitud morfoloégica de las
Rubicaules americanas, propuestas por Barneby (1991), con las del Viejo Mundo puede
deberse a sus adaptaciones a nichos ecologicos similares y no a que estén relacionadas
directamente, ya que de acuerdo con los resultados del analisis de reloj molecular (Figura
2) y los analisis filogenéticos (Figuras 12, 13), las especies de Mimosa del Viejo Mundo
estan cercanamente emparentadas a las Leiocarpae y adicionalmente, las Rubicaules
podrian, con nueva evidencia en el futuro, estar limitadas al Viejo Mundo, ya que no se
emparentan con ningun taxon incluido por Barneby (1991) dentro de las Rubicaules del

continente americano.

M. sinaloensis se distribuye en bosque espinoso en la Sierra Madre Occidental, por debajo
de 450 m, conocida sélo de los estados de Sinaloa, Jalisco y Colima, México (Barneby
1991; Villasenor 2016). Por otra parte, M. quadrivalvis es una especie en la que Barneby

(1991), distinguid 15 variedades. Cabe sefalar, que algunas de las variedades de M.
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quadrivalvis, similares por su tallo espinoso y capitulos brevemente pedunculados, se
confunden facilmente con M. diplotricha. Esta especie incluye en la actualidad cinco
variedades (quadrivalvis, jaliscensis, diffusa, urbaniana y floridana) que se distribuyen en
México y el sur Estados Unidos y una endémica de Puerto Rico (M. quadrivalvis var.
urbaniana), en distintos tipos de vegetacion como sabanas, bosques de Quercus,
vegetacion secundaria y en altitudes del nivel del mar (M. quadrivalvis var. quadrivalvis) a
2100 m (M. quadrivalvis var. jaliscensis), presentes en nichos variables con respecto a la
altitud y los regimenes de precipitacion (Barneby 1991; Grether 2023). Para esta especie
(M. quadrivalvis) se propone un CNF bajo con respecto a su ancestro comun mas reciente,
debido a su amplia distribuciéon. Las variedades de esta especie consideradas a la fecha
tienen una distribucién relativamente amplia en su conjunto y son distinguibles solamente
por la longitud de los pedunculos, niumero de pares de pinnas y foliolos, pubescencia en la
venacién del foliolo y por la longitud del fruto, asi como por su distribucion y habitat. En el
analisis filogenético esta incluida la variedad tipica, que se distribuye en bosques de pino-
encino, en sabanas y en las dunas a lo largo y cerca de la costa del Golfo, en tierras bajas,

endémica de Veracruz, México (Martinez-Bernal et al. 2008).

De acuerdo con los modelos de diversificacién evolutiva, se espera un bajo CNF para este
clado pequefio compuesto por dos especies, por su extension geografica y por el numero
bajo de linajes, a pesar de tener un tiempo de divergencia estimado a fines del Mioceno
(Figura 2).

Clado 13—Sect. Batocaulon | Quadrivalves: La divergencia de este conjunto de especies
esta estimada en 6.08 [2.08-10.49] m.a. de acuerdo con el analisis de tiempos de
divergencia (Figura 2) con un origen a fines del Mioceno, edad Messiniense. Algunas
especies incluidas en el analisis son endémicas de México como M. robusta, algunas se
encuentran distribuidas en México y se extienden hasta el norte a los Estados Unidos como
M. rupertiana y M. latidens, otras son endémicas de Estados Unidos como M. nuttallii M.
hystricina 'y M. microphylla o llegan a ser de amplia distribucion como M. candollei. Se
presentan en bosques caducifolios, bancos de rios, sabanas, campos abiertos, bosques de
pino-encino vy sitios perturbados (Barneby 1991; Grether 1997; Grether 2023) en altitudes
bajas, comunmente por debajo de 450 m, aunque su rango altitudinal es desde el nivel del
mar hasta 1000 m (M. candollei).
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De acuerdo con los filogramas (Figuras 14 y 15), estas especies muestran una longitud de
ramas corta, sugiriendo valores altos de CNF, es un clado caracterizado por un fruto
tetragonal, sin cambios morfolégicos significativos desde su origen a fines del Mioceno
hasta la actualidad. Mimosa nuttalli es la especie que refleja una longitud de rama mas
larga, lo que sugiere valores intermedios de CNF, con respecto a la divergencia de su
ancestro inmediato, indicado en el nodo 13. Esta especie no fue incluida en el analisis de
reloj molecular (Figura 2), por lo que desconocemos su tiempo de divergencia. Aunque
Simon et al. (2011) si incluyen esta especie en su analisis de reloj molecular, no muestran
claramente las edades para las especies analizadas. Es interesante sefalar que M. nuttalli
es la especie de este clado mas extendida del género, en Estados Unidos y es la unica
especie de este clado que crece en sitios perturbados (de igual manera, M. latidens y M.
tetragona, no incluidas en el analisis) (Grether 2023), lo que puede explicar mayor

probabilidad de cambio con respecto a su tiempo de divergencia.

Clado C—Sect. Mimosa emend.: De acuerdo con los resultados de los analisis
filogenéticos (Figuras 12y 13), en este clado se agrupan los taxa representantes de M. sect.
Mimosay M. sect. Calothamnos, esta ultima propuesta por Barneby (1991). Con base en los
resultados, el clado C es recuperado como monofilético y es posible reconocerlo
proponiendo una nueva delimitacién taxondémica para M. sect. Mimosa, en la que se
incluyen los taxa de M. sect. Calothamnos, con cambio de estatus, a nivel de serie (M. ser.
Lepidotae) dentro de M. sect. Mimosa. Por lo tanto, aqui se reconocen las relaciones de
parentesco con una nueva delimitacion taxonémica de M. sect. Mimosa, en la que todos
sus taxa divergen de un ancestro en comun con un alto valor de soporte de ramas 1.0
(Clado C, Figuras 12 y 13) y no como lo postulé Barneby (1991), quien sugirié que las
Lepidotae surgieron independientemente de M. sect. Mimosa, directamente de ancestros
de M. sect. Batocaulon con flores diplostémonas y con inflorescencias en espiga. Por el
contrario, nuestros resultados de tiempos de divergencia y de la reconstruccion de estados
ancestrales de caracteres morfolégicos, sugieren que divergen de ancestros con flores
haplostémonas e inflorescencias en capitulos como un linaje inmerso en M. sect. Mimosa 'y

que se originaron en el Plioceno (Figuras, 5y 8).

De acuerdo con los resultados y la delimitacion taxonémica aqui propuesta, M. sect. Mimosa

se confirma como la seccidon taxonomica mas grande del género. En todo este clado
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encontramos una gran riqueza de especies, caracterizada por flores haplostémonas (Figura
5), aunque este estado de caracter no puede ser considerado como diagndstico, debido a
que puede encontrarse en algunos miembros de M. sect. Mimadenia y M. sect. Batocaulon.
Sin embargo, las flores haplostémonas se consideran como el estado derivado en el género
(Simon et al. 2011; Velazquez-Castafieda et al. 2024).

Por otra parte, se ha reportado que es muy comun encontrar simbiosis mutualistas en
algunas especies de Mimosa, entre insectos y flores, en ecosistemas tropicales humedos
(Aguilar & Smith, 2009), donde suelen estar presentes algunas especies de esta seccidn
taxondmica (Simon et al. 2011). Sin embargo, aun no hay evidencia suficiente para
considerar que unicamente la reduccion de partes florales en M. sect. Mimosa como los
estambres antipétalos y la presencia de estaminodios (M. serie Lepidotae) esté ligada a
mecanismos reproductivos particulares que expliquen su éxito evolutivo. En forma
adicional, aunque existen especies que pueden presentarse en forma de arboles y arbustos,
muchas de las especies tienden a presentar habito herbaceo y ciclos de vida anuales, que
facilitan la adaptacion a climas templados. Todos estos aspectos en su conjunto se
consideran en este trabajo como caracteres, que le confieren a esta seccién taxondémica la

mayor riqueza de especies del género.

Las especies del clado C tienen una amplia distribucion que va desde México,
Centroamérica y las Antillas hasta Sudamérica, algunas de ellas son endémicas
especialmente de Brasil, su principal centro de distribucion con aproximadamente 369
especies (Barneby 1991; Simon et al. 2011; Dutra et al. 2020), cabe destacar que diversas
especies se presentan en el cerrado, campos rupestres y regiones montafosas en
Sudamérica. Algunas de ellas tienen una distribucion pantropical como M. pudica, que se
extiende a Estados Unidos, Africa, Asia, Indonesia y Oceania, donde es comunmente
cultivada (Grether 2023).

En un contexto mas amplio, las especies de M. sect. Mimosa pertenecientes a este clado,
tienen una amplia distribucion y han tenido una alta tasa de especiacién en toda una gama
de expansion altitudinal. Estas especies (incluyendo M. serie Lepidotae), se pueden
encontrar en rangos altitudinales que van del nivel del mar como M. daleoides Benth.
(Lepidotae) hasta por arriba de 3000 m (M. polycarpa Kunth). Se presentan en toda una

diversidad de nichos ecoldgicos con distinta disponibilidad de agua y con régimen de
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precipitacion considerablemente variable, desde bosques, campo rupestre, laderas rocosas
0 arenosas, orillas de rios y arroyos, matorrales, pastizales, sabanas, sitios perturbados y

valles.

Muchas especies pertenecientes a M. sect. Mimosa habitan en campos rupestres. El campo
rupestre es un ecosistema asociado a las zonas de mayor altitud del este de América del
Sur, distribuido principalmente en la Cordillera Precambrica de Espinhago. Este tipo de
ecosistema presenta una flora excepcionalmente rica y altamente endémica, que incluye
aproximadamente el 15% de todas las especies de angiospermas encontradas en Brasil
(Vasconselos et al. 2020). Para este conjunto de especies que crecen en las condiciones
ecologicas del campo rupestre, se han reportado altas tasas de diversificacion en algunos
subclados (Koenen et al.. 2013). Si se toman en cuenta los recientes tiempos de divergencia
estimados en el analisis de reloj molecular (Figura 2), para las especies de M. sect. Mimosa,
estas altas tasas de diversificacion implican bajas tasas de extincion en algunos subclados,
por lo tanto, ese trata de un linaje dentro de Mimosa, que se encuentra en plena
diversificacion con altas tasas de especiacion y siendo la seccidn taxondmica con mayor

numero de especies dentro del género.

El origen de esta seccion de acuerdo con su ancestro comun mas reciente (Clado C), se
estima con un tiempo de divergencia en 10.45 [8-14.74] m.a. durante el Mioceno, edad
Tortoniense (Figura 2). A pesar de tener un origen estimado en el Mioceno, la gran mayoria
de las especies incluidas en el analisis filogenético tienen un tiempo de divergencia medio
estimado en menos de 3.5 m.a., su diversificacion en campos rupestres, durante este lapso
de tiempo geoldgico, coincide con una inestabilidad climatica ocurrida en el Pleistoceno.
Esta inestabilidad climatica ha ayudado a promover pulsos de alta especiacién en esas
areas de topografia desigual, mediante especializaciones adaptadas a diferentes

microclimas, en especies de linajes endémicos (Vasconcelos et al. 2020).

Con base en los resultados del analisis de Inferencia Bayesiana (Figura 12), se senalan a
continuacion, los tiempos de divergencia estimados para los clados obtenidos de acuerdo
con el analisis de reloj molecular (Figura 2). Los representantes del Clado 16 (excepto M.
polydactyla) estan estimados con una divergencia a principios del Pleistoceno, edad
Gelasciense, en 2.39 [0.18-5.59] m.a. Los taxa del Clado 17 incluidos en el analisis de reloj

molecular (M. velloziana, M. albida var. albida, M. albida var. strigosa y M. tequilana), se
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datan a finales del Mioceno, con una edad de 6.99 [3.5-10.34] m.a. En el caso de los taxa
del Clado 18, las especies incluidas en el analisis de tiempos de divergencia (M. virgula y
M. hirsutissima) se estiman con la edad mas tempranamente divergente para el Clado C:

7.85 [4.96-10.96] m.a. Los taxa rescatados en el Clado 19 (excepto M. ctenodes), se
estiman en 4.58 [1.93-7.59] m.a., a mediados del Zanclience, durante el Plioceno. En el
caso del Clado 20, reconocido por Barneby (1991), como la M. sect. Calothamnos (M. sect.
Mimosa serie Lepidotae, de acuerdo con nuestros resultados), se estima con una edad de
4.0 [1.47-6.96] m.a., a principios del Plioceno. Las especies agrupadas en el Clado 21 se

estiman con un tiempo de divergencia a fines del Plioceno, en 3.41 [0.83-6.23] m.a.

Los filogramas (Figuras 14 y 15), muestran que los taxa analizados de esta seccion tienen
una muy corta longitud de ramas, en especial los clados 16, 19, 20y 21; en parte, debido a
que los tiempos de divergencia son muy recientes, datan de principios del Plioceno y
algunas especies de los clados 16 y 20 divergen durante el Pleistoceno. Al considerar la
longitud de ramas con respecto al tiempo de divergencia de los clados que conforman el
Clado C, los clados 17 y 18 tienen los taxa con la longitud de ramas mas larga (Figuras 14
y 15), que coincide con un mayor tiempo de divergencia dentro de los representantes de M.

sect. Mimosa estimados a fines del Mioceno (Figura 2).

Dentro del clado 18, encontramos el caso particular de M. hirsutissima para la cual se han
incluido dos variedades en los analisis. Mimosa hirsutissima se extiende mas alla del
cerrado, pero también muestra diversas adaptaciones al fuego, incluidos tallos
decumbentes, que surgen cada afio de un xilopodio y muchos de ellos son sufruticosos. De
acuerdo con el analisis de reloj molecular, esta especie esta estimada en 4.97 [2.48-7.8]

m.a. y observamos una muy alta probabilidad de cambio en la variedad barbigera, con
respecto a la variedad grossa; considerando la distancia genética y que ambas variedades
se estiman con el mismo el tiempo de divergencia, es posible reconocer a estas dos
variedades incluidas en los analisis, a nivel especifico por la longitud de ramas tan distinta.
Recientemente, Méndez et al. (2024) in press., han propuesto elevar a la variedad grossa
a nivel especifico = M. grossa (Barneby). Mimosa hirsutissima var. barbigera es endémica
de Brasil y crece al borde de matorrales cerrados sobre arenisca y en praderas arenosas
en el Planalto Brasilefio y esta confinada a las altitudes medias o altas, de (350) 400-1200
m. En contraste, la variedad grossa (=M. grossa) presente también en Brasil crece en el

cerrado, en altitudes medias, de 500-800 m. Ambas estan adaptadas a nichos ecoldgicos
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de distintos regimenes de precipitacion, pero con tolerancia al fuego. No obstante, M.
hirsutissima var. barbigera ha sido afectada durante su historia evolutiva por procesos de
diversificacion en habitats montafiosos durante el Pleistoceno, en los que se han reportado
eventos de diversificacion in situ (Vasconselos et al. 2020), sugiriendo una evolucion de
nicho y un CNF intermedio para esta variedad y explicando la tasa de cambio reflejada en
la longitud de rama en contraste con M. hirsutissima var. grossa (=M. grossa) con un nicho

ecoldgico mas estable y un CNF alto.

Las especies del clado 20 (Figura 12), se distribuyen principalmente en Brasil (M. leprosa
var. parviceps), pero se extienden de Brasil a Venezuela, Argentina, Costa Rica, (M.
scabrella), Uruguay (M. incana) y Paraguay (M. flocculosa). Considerando todos los
miembros de esta serie (Lepidotae emend.), estan presentes también en Bolivia, (Barneby,
1991). Las especies de este clado pueden crecer en matorrales, tierras bajas o montafiosas,
en altitudes de 20-850 m (M. incana), matorrales perturbados y al borde de carreteras, a
250-400 m (M. flocculosa), habitats montafiosos, a 1750-2020 m (M. leprosa var. parviceps)
y bosques perturbados o bosque de araucarias en las montafas, a 700- 1900 (M. scabrella).
No obstante, su divergencia reciente revela una longitud de ramas muy corta, por lo que no
ha pasado suficiente tiempo para desarrollar cambios o adaptaciones para una evoluciéon

de nicho ecoldgico, por lo tanto, su CNF es alto.

Para la delimitacién de M. sect. Mimosa aqui propuesta, dominan los valores intermedios
de CNF, debido a su gran riqgueza de taxa. Las especies que se presentan en condiciones
ecoldgicas del cerrado, tienden a conservar medianamente los nichos ecoldgicos de sus
ancestros, variando su distribucién en gradientes altitudinales. Lo mismo ocurre con las
especies presentes en campos rupestres en Sudamérica, siendo que en ambas regiones
existe una alta tasa de especiacién y para algunas especies de estos clados, ya se han
reportado altas tasas de diversificacion, de acuerdo con Koenen et al. (2013). No obstante,
algunas de ellas son endémicas de estos ambientes, sugiriendo que para varias especies
del clado C, se conserva un valor muy alto de CNF, limitado su dispersion geografica; como
ocurre en los taxa considerados previamente como M. sect. Calothamnos. En contraste,
podemos encontrar especies con un bajo CNF, como M. pudica con distribucién pantropical.
En este trabajo, se ha considerado que estas adaptaciones estan estrechamente

relacionadas con el alto grado de homoplasia en los caracteres morfoldgicos, observada en
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las filogenias, y se relaciona también con la tendencia a conservar estados de caracter

plesiomorficos en este género (Figuras 3-10).
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Capitulo 6. CONCLUSIONES

Es posible proponer una nueva delimitacién de Parapiptadenia, en la que Piptadenia
boliviana podria ser segregada al género Parapiptadenia de acuerdo con el alto grado de

soporte de ramas en los resultados.

El género Mimosa se origin6 en el Oligoceno tardio y se estima en 24.05 [21.96-25.81] m.a.

De acuerdo a los resultados Mimosa podria tener un origen mexicano/centroamericano
debido a la distribucion y habito mayormente arboreo y arbustivo de M. sect. Mimadenia.

Las especies de Mimosa sect. Mimadenia se recuperan como las especies existentes mas

antiguas con una divergencia estimada en 16.36 [14.57-18.34] m.a.

El origen de Mimosa sect. Batocaulon se estima en 15.61 [10.77-21.18] m.a. con un

predominio de arboles y arbustos.

El origen de Mimosa sect. Mimosa se estima en 11.45 [8.0-14.74] m.a., y la serie Lepidotae
emend. [= M. sect. Calothamnos Barneby] se estima en 4.0 [1.47-6.95] m.a. con un

predominio de especies sufruticosas y herbaceas.

El origen de Mimosa sect. Habbasia se estima en 9.22 [5.06-12.92] m.a.

Los resultados del reloj molecular sugieren una evolucion gradual y acumulacién de linajes
tras el descenso paulatino de la temperatura durante el Mioceno medio y hasta la
actualidad, posterior a las radiaciones aridas de grupos de mimosoides e ingoides
adaptados a la sequia, enfriamiento climatico y la expansién global de los habitats secos

en el Oligoceno y el Mioceno.
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La rapida diversificaciéon en Mimosa esta asociada con paralelismos morfologicos (estados
plesiomérficos mantenidos) ligados a valores intermedios de CNF, lo que resulta en una

gran riqueza de especies.

Se destaca una variedad en la especificidad de nicho relacionada con los regimenes de
precipitacion y los gradientes altitudinales, que crean multiples nichos distintos dentro de

algunos subclados, que han influido fuertemente en la evolucién y distribucion del género.

Mimosa tuvo al menos unos pocos colonizadores malgaches procedentes de Africa a finales
del Mioceno o principios del Plioceno, seguida de una rapida diversificacion in situ en la isla
de Madagascar. Estos antepasados pudieron dispersarse a través de puentes terrestres
desde plataformas, ahora sumergidas en el Canal de Mozambique, durante un periodo

himedo a principios del Plioceno, en los que se mantuvo un alto CNF tropical.

El ancestro comun mas reciente de todo el género Mimosa se caracterizaba
hipotéticamente por la presencia de nectarios en la hoja, flores con dos verticilos de
estambres (diplostémonas) y fruto dividido en artejos (craspedio), y vivid en América
durante el Oligoceno tardio hace 24.05 [21.96-25.81] m.a

El trabajo taxondémico, las relaciones filogenéticas y la reconstruccién de estados
morfolodgicos ancestrales mostré una fuerte homoplasia en los caracteres evaluados. Este
alto grado de homoplasia y la tendencia a conservar plesiomorfias morfolégicas en Mimosa
estan relacionadas con las adaptaciones a gradientes altitudinales y distintos regimenes de
precipitacién, como respuesta a distintos niveles de CNF y como resultado de tiempos de

divergencia recientes.

La historia evolutiva de Mimosa sefiala la rapida pérdida de nectarios extraflorales.

La historia evolutiva de Mimosa senala la adquisicion de estaminodios de manera

independiente.

A lo largo de la divergencia de género Mimosa existe una tendencia a mantener estados de

caracter plesiomorficos como la ausencia de braquiblastos, flores diplostémonas, ausencia
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de estaminodios, el craspedio, los frutos oblongos y una tendencia hacia la reduccion de

partes florales como estambres y I6bulos de la corola.

Durante la historia evolutiva de Mimosa han surgido novedades evolutivas como la ausencia
de nectarios en la base del peciolo y en el raquis de la hoja, inflorescencias en capitulos,

flores haplostémonas, tetrameras y con estaminodios.

Los resultados de los analisis filogenéticos confirman la monofilia del género Mimosa con

altos valores de soporte.

Al reconocer a M. sect. Calothamnos como un linaje anidado dentro de M. sect. Mimosa,

dandole el estatus de una serie, la clasificacion de Mimosa incluye ahora cuatro secciones.

El género Mimosa se encuentra en plena diversificacidn, en el presente y sus especies mas
jévenes derivan de las siguientes secciones taxondmicas: Batocaulon, Habbasia y Mimosa

emend. V.Velazquez & R.Grether.

Se confirma la monofilia de M. sect. Mimadenia soportada con altos valores de probabilidad
posterior bayesiana y UFBootstrap. Morfologicamente esta seccién taxondmica se
reconoce por la presencia de nectarios en la base del peciolo y el raquis de la hoja y por

una extension del conectivo de la antera en forma de mucrén.

Los resultados de los analisis filogenéticos nos llevan a proponer una serie nueva y cambios

en la circunscripcion de cinco series de M. sect. Batocaulon.

La estructura geografica de los resultados, se atribuye principalmente al conservadurismo
de nicho filogenético (CNF), para el cual el clima tiene un efecto fundamental en la

estructura filogenética y en el recambio filogenético.
Durante su diversificacion, los linajes de Mimosa han usado corredores climaticos ya

existentes (aun sin la necesidad de un cambio climatico) para dispersarse, conservando las

adaptaciones relevantes de sus ancestros.
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Capitulo 7. PERSPECTIVAS

A la fecha no se cuenta con avances significativos en genomas completos de los miembros
del conjunto de géneros analizados en este estudio (Wang et al. 2017; Yang et al. 2018;
Souza et al. 2019), lo que ha impedido realizar el analisis de grandes conjuntos de datos
en este grupo y en otros de la tribu Mimoseae (Yang et al. 2018); sin embargo, existen
algunos proyectos que marcan el inicio del camino para la era genémica en un futuro
cercano, como el proyecto "1000 plantas" (1KP; http://www.onekp.com/index.html ) o el
proyecto 10000 genomas, ya dirigido a mas de 300 géneros de leguminosas (Cheng et al.
2018). En los ultimos afios, la familia Leguminosae ha sido considerada como un modelo
en estudios gendmicos (Gepts et al. 2005) y el uso de estas herramientas produce filogenias

con mejores soportes (Shavvon et al. 2017).

En este trabajo, se sugiere realizar un analisis con una mayor cantidad de datos
moleculares y morfolégicos, en el que se ponga a prueba la monofilia de Pityrocarpa y
Pseudopiptadenia, incluyendo mas especies de ambos géneros, ya que la reciente
segregacion de Pseudopiptadenia schumanniana como parte de Pityrocarpa (Pityrocarpa
schumanniana), no se recupera como parte de este ultimo género, dentro del clado H de
este estudio. Esto ultimo pone de manifiesto que aun no estan claros los limites entre estos

dos géneros.

Es necesario incluir un mayor niumero de especies del género Piptadenia en futuros analisis,
ya que la Unica especie no incluida en analisis anteriores (P. boliviana) no permite recuperar
la monofilia del género en este analisis usando la region matK, a pesar de que esta especie
no ha presentado problemas de ubicacién taxonémica desde su descripcién por Bentham
(1875). Ademas, es necesaria una filogenia de Mimosa, que incluya representantes del

género Adenopodia para esclarecer su relacion y poner a prueba la monofilia de Mimosa.

Nuestros resultados sugieren la realizacion de analisis filogenéticos fechados para el
geénero, con un muestreo mas completo de M. sect. Mimadenia para esclarecer el origen
del género Mimosa en Ameérica, ya que los tiempos de divergencia de esta seccion son
similares en las especies distribuidas en México/Centroamérica y en Sudamérica, tanto en
este estudio como en el de Simon et al. (2011). . Asimismo, un muestreo completo de

especies pertenecientes a Africa, Madagascar y Asia, que permita el conocimiento de sus
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relaciones filogenéticas y tiempos de divergencia, en muchos casos desconocidos hasta
ahora.

Asimismo, es necesario analizar mas a detalle variables climaticas a lo largo de la historia
de Mimosa, que permitan analizar estadisticamente los principales factores que determinan
el conservadurismo de nicho filogenético en los subclados de Mimosa a lo largo de su

historia evolutiva.
De manera adicional, los analisis filogenéticos solo han logrado resolver de manera parcial

algunos subclados en la historia evolutiva de Mimosa y es necesario un muestreo mas

completo de especies y el aumento de datos morfoldgicos y moleculares a futuro.
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Anexo 1. Informacion sobre los numeros de acceso al GenBank de los taxa
utilizados en este estudio para los clados Mimosa, Parkia vy

Stryphnodendron, incl., al género Lachesiodendron.

Outgroup: Acacia acatlensis DQ371890.1, Acacia penninervis AF274159.1, Acaciella
angustissima EU025882.1, Acaciella chamelensis HM020734.1, Acaciella glauca
EU812042.1, Acaciella tequilana EU812044.1, Albizia julibrissin AY386855.1,
Calliandra californica AY386844.1, Calliandropsis nervosus AF521816.1, Desmanthus
leptophyllus KX302326.1, Inga punctata AY386922.1, Leucaena retusa AY386858.1,
Lysiloma candidum KX302335.1, Mariosousa russelliana KY858988.1, Mariosousa
salazarii KY858989.1, Mariosousa sericea KX302337.1, Mariosousa usumacitensis
KY858991.1, Parasenegalia visco KY858993.1, Propopis glandulosa var. torreyana
AY386851.1, Pseudosenegalia feddeana KY858983.1, Pseudosenegalia riograndensis
KY858986.1-

Piptadenia Group: Adenopodia patens KX302291.1, Anadenanthera colubrina
AF521813.1, Anadenanthera peregrina AF521814.2, Lachesiodendron viridiflorum
MG001287.1, Gwilymia coriacea AF521863.1, Gwilymia paniculata KT364174.1,
Gwilymia racemifera KT364176.1, Marlimorimia bahiana MG001290.1, Marlimorimia
contorta KX302348.1, Microlobius foetidus KY118205.1, Mimosa aculeaticarpa
AF521843.1, Mimosa acutistipula var. acutistipula KX422258.1, Mimosa adenophylla
var. adenophylla KX422259.1, Mimosa albida var. willdenowii AY944555.1, Mimosa
arenosa var. arenosa KX422260.1, Mimosa artemisiana KX422261.1, Mimosa
bimucronata KX422262.1, Mimosa boliviana KT364209.1, Mimosa candollei
KT364211.1, Mimosa ceratonia KT364208.1, Mimosa gemmulata var. gemmulata
KX422263.1, Mimosa gracilis KT364214.1, Mimosa grandidieri KX302338.1, Mimosa
guilandinae KY045938.1, Mimosa hexandra KX422264.1, Mimosa incarum
KY045880.1, Mimosa lepidophora KX422255.1 , Mimosa lewisii KX422265.1, Mimosa
minarum KT364215.1, Mimosa ophthalmocentra KX422266.1, Mimosa palmeri
KT364212.1, Mimosa pilulifera var. pilulifera KX422267.1, Mimosa pithecolobioides
KY118262.1, Mimosa pseudosepiaria KX422268.1, Mimosa pteridifolia KX422269.1,
Mimosa quitensis AF521844.1, Mimosa scabrella KX422270.1, Mimosa sericantha
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KX422272.1, Mimosa similis HM020739.1, Mimosa ursina KT364210.1, Mimosa
verrucosa KX422274.1, Naiadendron duckeanum DQ790615.1, Parapiptadenia
ilheusana KY046081.1, Parapiptadenia pterosperma DQ790608.1 , Parapiptadenia
zehntneri KX302341.1, Parkia bahiae KY046204.1, Parkia biglandulosa AF521850.1,
Parkia decusata KY118189.1, Parkia discolor KX581232.1, Parkia Ileiophylla
KY046207.1, Parkia madagascariensis KY046208.1, Parkia multijuga KY046209.1,
Parkia nitida KY046210.1, Parkia panurensis KY046211.1 , Parkia pendula
KY046219.1, Parkia sumatrana KY046214.1, Parkia timoriana KY046217.1, Parkia
velutina KY046084.1, Piptadenia adiantoides DQ790612.1, Piptadenia boliviana
KY045882.1, Piptadenia buchtienii DQ790614.1, Piptadenia irwinii DQ790621.1,
Piptadenia macradenia DQ790623.1, Piptadenia peruviana DQ790628.1, Piptadenia
pteroclada DQ790630.1, Piptadenia ramosissima DQ790631.1, Piptadenia stipulacea
DQ790635.1, Pityrocarpa inaequalis KY045981.1, Pityrocarpa leucoxylon
DQ790622.1, Pityrocarpa moniliformis AF521854.1, KX458481.1, Pityrocarpa oblicua
KT364206.1, Pityrocarpa schumanniana KY045998.1, Stryphnodendron cristalinae
KT364189.1, Stryphnodendron gracile KT364177.1, Stryphnodendron heringeri
KT364190.1, Stryphnodendron obovatum KT364183.1, Stryphnodendron porcatum
AY944564.1, Stryphnodendron pulcherrimum DQ790642.1, Stryphnodendron
pumilum KT364178.1, Stryphnodendron roseiflorum KT364193.1.
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Anexo 2. Informacion de los ejemplares de respaldo y numeros de acceso al GenBank de
los especimenes utilizados en este estudio. Las secuencias descargadas de la
region trnDo-trnT y las secuencias generadas en este estudio se muestran en el
siguiente orden: Taxon, espécimen voucher, pais, herbario y numeros de acceso
al GenBank para trnDx-trnT y el intrén rpS16. Los niumeros de acceso en negrita

son secuencias nuevas.

Grupo interno: sect. Batocaulon — Mimosa acantholoba (Willd.) Poir. var.
acantholoba, R. Eastwood 118, Peru, FHO, FJ981977; M.F. Simon 832, Mexico, UAMIZ,
0Q615809. M. acantholoba Poir. var. eurycarpa (B.L.Rob.) Barneby, S.A. Montafio-Arias
28, Mexico, UAMIZ, FJ981978, OQ615810. M. aculeaticarpa Ortega, M.F. Simon 808,
Mexico, MEXU, FJ981980; R. Grether 2988, Mexico, UAMIZ, OQ615811. M.
adenantheroides (Martens & Galeotti) Benth. var. hystricosa (Brandegee) R.Grether, ined.,
P. Tenorio 21201, Mexico, MEXU, FJ981983; L.A. Pérez 105, Mexico, UAMIZ, 0Q615812.
M. antioquensis Killip ex Rudd var. isthmensis R.Grether, M.F. Simon 860, Mexico, MEXU,
FJ981995, 0Q615817. M. arenosa (Willd.) Poir. var. leiocarpa (DC.) Barneby, A. Martinez-
Bernal 923, Mexico, UAMIZ, FJ981998; J. Cortes 114, Mexico, UAMIZ, OQ615818. M.
aspera M.E.Jones, Simon 817 , Mexico, MEXU, FJ982000; —. M. bahamensis Benth., Way
132, Mexico, K, FJ982003; R. Grether 2942, Mexico, UAMIZ, OQ615819. M. benthamii
J.F.Macbr., M.F. Simon 848, Mexico, MEXU, FJ982004; A. Lépez-Mendoza 6, Mexico,
UAMIZ, OQ615820. M. biuncifera Benth., M.F. Simon 805, Mexico, MEXU, FJ982007; R.
Grether 2989, Mexico, UAMIZ, 0Q615821. M. borealis A.Gray, M.F. Simon 873, USA, FHO,
FJ982010; J.D. Peredes 153, USA, TEX, OQ615823. M. calcicola B.L.Rob., M.F. Simon
846, Mexico, MEXU, FJ982015; R. Grether 2864, Mexico, UAMIZ, 0Q615824. M. candollei
R.Grether, C.E. Hughes 2394, Bolivia, FHO, FJ982020, C.E. Hughes 2394, Bolivia,
0Q615825. M. costenya McVaugh, M.F. Simon 833, Mexico, MEXU, FJ982032, R. Grether
2902, Mexico, UAMIZ, 0OQ615826. M. depauperata Benth., M.F. Simon 801, Mexico,
MEXU, FJ982045; R. Grether 2975 OQ615828. M. diplotricha C.Wright ex Sauvalle var.
diplotricha, Simon 877, Taiwan, FHO, FJ982050; —. M. dichroa Barneby M.L. Fonseca
6159, Brasil, MT459513; —. M. distachya Cav. var. oligacantha (DC.) Barneby, Ku 365,
Mexico, MEXU, FJ982052; R. Grether 3012, Mexico, UAMIZ, OQ615829. M. dysocarpa
Benth., Newman 296, USA, K, FJ982059; R. Grether 2992, USA, UAMIZ, 0Q615831. M.
egregia Sandwith, T. Chehaibar 325, Mexico, MEXU, OQ615800, 0Q615832. M. emoryana
Benth., R. Grether 2842, Mexico, UAMIZ, FJ982061; —. M. ervendbergii A.Gray, E.
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Martinez 35132, Mexico, MEXU, FJ982062; G. Aguilar 3506, Mexico, MEXU, OQ615833.

M. galeottii Benth., M.F. Simon 840, Mexico, MEXU, FJ982069; S.A. Montario-Arias 205,
Mexico, MEXU, OQ615834. M. grahamii A. Gray, R. Grether 2991, Mexico, UAMIZ,
0Q615799. 0Q615836. M. guatemalensis (Hook. & Arn.) Benth., M.F. Simon 831, Mexico,
MEXU, FJ982077; G. Aguilar 273, Mexico, UAMIZ, OQ615837. M. hapaloclada Malme, J.
Santos-Silva 1175, Brazil, —, MT459548; M.F. Simon 2458, Brazil, CEN, OQ615838. M.
hexandra Micheli, M.F. Simon 711, Brazil, FHO, FJ982084, OQ615839. M. hondurana
Britton, M.F. Simon 858, Mexico, MEXU, FJ982087, 0Q615842. M. huetamensis sp. nov.

J.C. Soto Nuniez 372. M. lacerata Rose, C.E. Hughes 2057, Mexico, FHO, FJ982099; R.
Grether 3034, Mexico, UAMIZ, OQ615843. M. leptocarpa Rose, Rico 1014, Mexico, K,
FJ982109; —. M. leucaenoides Benth., S.A. Montarfio-Arias 8, Mexico, UAMIZ, FJ982110,
0Q615844. M. luisana Brandegee, M.F. Simon 844, Mexico, FHO, FJ982114, V.
Velazquez-Castafieda 14, Mexico, UAMIZ, OQ615845. M. malacophylla A.Gray, S.L.
Camargo-Ricalde 530, Mexico, UAMIZ, FJ982115; R. Grether 2963, Mexico, UAMIZ,
0Q615846. M. martindelcampoi Medrano, S.L. Camargo-Ricalde 527, Mexico, UAMIZ,
FJ982117, 0Q615847. M. minutifolia B.L.Rob. & Greenm., M.F. Simon 810, Mexico, MEXU,
FJ982121; Gonzalez Adame 1056, Mexico, MEXU, OQ615848. M. mollis Benth., M.F.
Simon 850, Mexico, MEXU, FJ982123, OQ615849. M. monancistra Benth., M.F. Simon
809, Mexico, MEXU, FJ982124; E.L. Martinez-Olivares 50, Mexico, UAMIZ, OQ615850. M.
montana Kunth var. montana, C.E. Hughes 2225, Peru, FHO, FJ982125, OQ615851. M.
mossambicensis Brenan, R.K. Brummitt 8896, Malawi, K, FJ982126, —. M. nanchititlana
R.Grether & Barneby, R. Grether 2938, Mexico, UAMIZ, FJ982129, OQ615852. M.
onilahensis R.Vig., D.J. Du Puy M899, Madagascar, K, FJ982138, —. M. orthocarpa Spruce
ex Benth., M.F. Simon 855, Mexico, MEXU, FJ982141, OQ615854. M. palmeri Rose, M.F.
Simon 823, Mexico, MEXU, FJ982142, OQ615855. M. platycarpa Benth. var. platycarpa,

M.F. Simon 859, Mexico, MEXU, FJ982152, 0Q626848. M. polyantha Benth., M.F. Simon
829, Mexico, MEXU, FJ982153; S.A. Montafio-Arias 216, Mexico, UAMIZ, 0Q626849. M.

pringlei S.Watson, R. Grether 3023, Mexico, UAMIZ, 0Q447443, 0Q626850. M. puberula

Benth., R. Grether 2999, Mexico, UAMIZ, OQ615801, 0Q626851. M. pueblensis R.Grether,
M.E. Simon 845, Mexico, MEXU, FJ982207; V. Velazquez-Castafieda 16, Mexico, UAMIZ,
0Q626853. M. purpusii Brandegee, M.F. Simon 841, Mexico, MEXU, FJ982167,
0Q626854. M. quadrivalvis L. var. quadrivalvis, S.L. Camargo-Ricalde 532, Mexico,
UAMIZ, FJ982169, 0Q626855. M. quitensis Benth., Lewis 2856, Ecuador, K, HM353116;

R. Grether 3036, Ecuador, UAMIZ, OQ626856. M. rhodocarpa (Britton & Rose) R. Grether,
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C.E. Hughes 2161, Mexico, FHO, FJ982175; E.L. Martinez-Olivares 24, Mexico, UAMIZ,
0Q646845. M. robusta R. Grether, M.E. Simon 818, Mexico, MEXU, FJ982176, 0Q646846.
M. rubicaulis Lam. subsp. himalayana (Gamble) H.Ohashi, Thomas 24/1, Nepal, K,
FJ982177, —. M. rupertiana B.L.Turner, R. Bye 12884, Mexico, MEXU, FJ982179,
0Q646847. M. schomburgkii Benth., Hellin 15, Honduras, FHO, FJ982183; —. M. similis
Britton & Rose, M.F. Simon 807, Mexico, MEXU, FJ982191; V. Velazquez-Castarieda 6,
Mexico, UAMIZ, OQ646848. M. sinaloensis Britton & Rose, M.F. Simon 828, Mexico,
MEXU, FJ982192, OQ646849. M. sotoi R.Grether & V.W.Steinm., V.W. Steinmann s.n.,
Mexico, UAMIZ, OQ615802, OQ646851. M. spirocarpa Rose, M.F. Simon 825, Mexico,
MEXU, FJ982198; V.W. Steinmann 4327, Mexico, MEXU, OQ646853. M. tejupilcana
R.Grether & Mart.-Bern., S.A. Montaino-Arias 16, Mexico, UAMIZ, FJ982204, OQ646854.
M. tenuiflora (Willd.) Poir., Simon 698, Brazil, FHO, FJ982205; —. M. texana Small, M.F.
Simon 803, Mexico, MEXU, FJ982208; V. Velazquez-Castafieda 8, Mexico, UAMIZ,
0Q646856. M. torresiae R. Grether, Torres-Colin 10040, Mexico, MEXU, FJ982209; —. M.
turnerii Barneby, R. Grether 2953, Mexico, UAMIZ, 0Q447444, 0Q646858. M. unipinnata
B.D.Parfitt & Pinkava, Carranza 2355, Mexico, MEXU, FJ982215; J. Henrickson 29433,
USA, TEX, 0Q646859. M. volubilis Villiers, D. J. Du Puy M739, Madagascar, K, FJ982226,
—. M. weberbaueri Harms, C.E. Hughes 2043, Peru, FHO, FJ982229, 0Q646863. M.
zimapanensis Britton, R. Grether 3005, —, —. M. zygophylla Benth., S.L. Camargo-Ricalde
525, Mexico, UAMIZ, FJ982234, 0Q646865.

Sect. Calothamnos — M. flocculosa Burkart, CNPF s/n, Brazil, FJ982067, —; M.
incana (Spreng.) Benth., Dahmer 2, Brazil, ICN, FJ982091, —. M. leprosa (Benth.)
Macbride var. parviceps Barneby, V.F. Dutra 358, Brazil, VIC, JF694263, —. M. scabrella
Benth., Lima 4055, Brazil, RB, FJ982181; —.

Sect. Habbasia — M. albolanata Taub., M.F. Simon 667, Brazil, UB, FJ981994; R.
Grether 3030, Brazil, UAMIZ, OQ615816. M. camporum Benth., Faria 729, Brazil, RB,
FJ982019; —. M. dormiens Humb. & Bonpl. ex Willd., M.A. Guadarrama 6841, Mexico,
MEXU, FJ982056; P. Tenorio 243872, Mexico, MEXU, 0Q615830. M. occidentalis Britton
& Rose, M.F. Simon 821, Mexico, MEXU, FJ982136, OQ615853. M. pigra var. asperata (L.)
Zarucchi, Vincent & Gandhi Camargo-Ricalde 531, Mexico, UAMIZ, FJ982147; —. M. pigra
L. var. dehiscens (Barneby) D.Glazier & Mackinder, C.E. Hughes 2414, Bolivia, FHO,
FJ982148, 0Q626847. M. somnians Humb. & Bonpl. Ex Willd. var. lasiocarpa (Benth.)
Barneby, M. F. Simon 736, Brazil, FHO, FJ982194; R. Grether 3034, Brazil, UAMIZ,
0Q646850. M. strigillosa Torr. & A.Gray, Lievens 2666, USA, MEXU, FJ982201; —.
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Sect. Mimadenia — M. guilandinae (DC.) Barneby var. guilandinae , Prévost
3958 , French Guiana, K, FJ982078; —. M. myriadenia (Benth.) Benth. var. punctulata
(Benth.) Barneby, Acevedd-Rdgz 7483, Ecuador, K, FJ982127; —. M. revoluta Benth., C.E.
Hughes 2278, Bolivia, FHO, FJ982174; N.M. Montarfio 1, Peru, UAMIZ, OQ646844. M.
watsonii B.L.Rob., M.F. Simon 857, Mexico, MEXU, FJ982228, 0Q646862.

Sect. Mimosa — M. acapulcensis B.L.Rob., Otero R2 , Mexico, MEXU, FJ981979;
—. M. affinis B.L.Rob., M.F. Simon 814, Mexico, MEXU, FJ981992; A. Lépez-Mendoza 16,
Mexico, UAMIZ, OQ615813. M. albida Humb. & Bonpl. ex Willd. var. albida, C.E. Hughes
2083, Mexico, FHO, FJ981993; S.A. Montario-Arias 207, Mexico, UAMIZ, 0Q615814. M.
albida Humb. & Bonpl. ex Willd. var. strigosa (Willd.) B.L. Rob., S.A. Montafio-Arias 227,
Mexico, UAMIZ, OQ615798, OQ615815. M. boliviana Benth., C.E. Hughes 2426, Bolivia,
FHO, FJ982009, 0Q615822. M. caerulea Rose, S.A. Montarfio-Arias 209, —. —. M. casta
L., Johnson 2189-80, Panama, MEXU, FJ982021; —. M. ctenodes Barneby, C.E. Hughes
2212, Peru, FHO, FJ982036, OQ615827. M. deamii B.L.Rob., Martinez-Bernal 919,
Mexico, UAMIZ, FJ982040; —. M. debilis Humb. & Bonpl. ex Willd. var. debilis, Hughes
2393, Bolivia, FHO, FJ982041; —. M. goldmanii B.L.Rob., A. Martinez-Bernal 921, Mexico,
UAMIZ, FJ982072; S.A. Montafio-Arias 215, Mexico, UAMIZ, OQ615835. M. hirsutissima
Mart. var. barbigera (Benth.) Barneby, M.F. Simon 765, Brazil, FHO, FJ982085, R. Grether
3035, Brazil, 0Q615840. M. hirsutissima Mart. var. grossa Barneby, L.P. Queiroz 12854,
Brazil, HUEFS, FJ982086, 0Q615841. M. /actiflua Delile ex Benth., Hughes 2079, Mexico,
FHO, FJ982100; —. M. nuda Benth. var. nuda, Hughes 2396, Bolivia, FHO, FJ982133; —.
M. pectinatipinna Burkart, C.E. Hughes 2036, Peru, FHO, FJ982144, 0Q626846. M.
polydactyla Humb. & Bonpl. ex Willd., Coradin 8682, Brazil, CEN, FJ982156; —. M. pudica
L., M.F. Simon 669, Brazil, UB, FJ982166; E. Blancas 5, Mexico, UAMIZ, OQ626852. M.
sensitiva L. var. sensitiva, Almeida 4 , Brazil, HUEFS, FJ982184; —. M. sicyocarpa
B.L.Rob., Caléncio 4936 , Mexico, MEXU, FJ982190; —. M. skinneri Benth. var.
desmodioides (Benth.) Barneby, Simon 746, Brazil, FHO, FJ982193; —. M. sousae
R.Grether, A. Martinez-Bernal 918, Mexico, UAMIZ, FJ982195, 0Q646852. M. tequilana
S.Watson, M.F. Simon 813, Mexico, MEXU, FJ982206, O0Q646855. M. tricephala Cham. &
SchitLD. var. nelsonii (B.L.Rob.) Chehaibar & R.Grether, A. Martinez-Bernal 920, Mexico,
UAMIZ, FJ982211; S.A. Montano-Arias 224, Mexico, UAMIZ, OQ646857. M. ursina Mart.,
Simon 704, Brazil, FHO, FJ982217; —. M. velloziana Mart. var. velloziana M.F. Simon 721,
Brazil, FHO, FJ982218, M.F. Simon 856, Mexico, UAMIZ, OQ646860. M. virgula Barneby,
Silva 5134, Brazil, UB, FJ982225; R. Grether 3032, Brazil, UAMIZ, OQ646861. M. woodii
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Atahuachi & C.E.Hughes, C.E. Hughes 2285, Bolivia, FHO, FJ982231, OQ646864. M.
xanthocentra Mart. var. subsericea (Benth.) Barneby, Hughes 2403, Bolivia, FHO,
FJ982232; —.

Grupo externo: Anadenanthera colubrina (Vell.) Brenan, C.E. Hughes 2308,
Bolivia, FHO, FJ981975, 0Q615803. Lachesiodendron viridiflorum (Kunth) P.G.Ribeiro,
L.P.Queiroz & Luckow, C.E. Hughes 1681, Mexico, FHO, FJ982241; A. Torres-Hernandez
1014, Mexico, MEXU, OQ615804. Piptadenia buchtienii Barneby, C.E. Hughes 2427,
Bolivia, FHO, FJ982237, 0Q615805. Stryphnodendron adstringens (Mart.) Coville, M.F.
Simon 734, Brazil, FHO, FJ982244; R. Grether 3031, Brazil, UAMIZ, OQ615806.
Stryphnodendron microsthachyum Poepp. D.J. Macqueen 164, Costa Rica, MEXU,
0Q615797, 0Q615807. Stryphnodendron roseiflorum (Ducke) Ducke, Romé&o 987, Brazil,
ESA, KT364144; R. Grether 3028, Brazil, UAMIZ, OQ615808.
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Anexo 3. Ejemplares de respaldo analizados para el conjunto de datos morfoldgicos.
Taxén, Pais, Estado/Provincia, Colector y numero, Herbario (siglas segun Index
Herbariorum, Thiers, 2021) y niumero de cddigo se incluyen para los especimenes

observados directamente o en formato digital.

Grupo interno: M. acantholoba var. acantholoba: Ecuador, Guayaquil, A.J.A.
Bonpland 3800 (P): P00135202; México, Nayarit, A. Benites—-Paredes 3837 (MEXU):
767827; México, Oaxaca, M. Elorsa 3061 (MEXU): 1003091; Ecuador, Guayas, E. Asplund
156908 (NY): 1344748; Peru, Tumbes, A.H. Gentry 58181 (NY): 1344742. M. acantholoba
var. eurycarpa: México, Oaxaca, E.W. Nelson 2741 (K): KO0O0082497; México, Oaxaca, G.
Castillo et al. 9346 (MEXU): 638397; (MEXU): 889184, México, Oaxaca, E. Torres & H.
Morales 792 (MEXU): 889184; México, Oaxaca, E. Cruz 129 (IEB) 220283; México, Colima,
R. McVaugh 1560 (NY): 550356; México, Oaxaca, M. Elorsa 3444 (NY): 1452381; México,
Oaxaca, A. Martinez-Bernal 917 (QMEX): —; México, Oaxaca, A. Martinez-Bernal 927
(QMEX): —. M. aculeaticarpa: México, Veracruz, F. Miiller 996 (K): KO00082092; México,
Michoacan, Arsene s.n. (K). KO00082093; México, San Luis Potosi, E.M. Lira et al. 192
(MEXU): 1069561; México, Jalisco, A. Delgado 274 (MEXU): 197394; México, Querétaro,
E. Gonzéalez 631 (MEXU): 731298; México, San Luis Potosi, J.G. Schaffner 598 (NY):
550453. México, Guanajuato, M. Martinez 7977 (QMEX): —; México, Guanajuato, M.
Martinez 6072 (QMEX): —; México, San Luis Potosi, A. K. Gudifio-Cano et al. 380 (QMEX):
—; México, Querétaro, M. Martinez 6876 (QMEX): —; México, Oaxaca, A. Martinez-Bernal
et al. 942 (QMEX): —; México, Querétaro, P. Balderas 675 (QMEX): —; México, Querétaro,
A.L. Suarez 319 (QMEX): —; México, Querétaro, Y. Pantoja 10 (QMEX): —; México,
Querétaro, Y. Pantoja 68 (QMEX): —; México, Querétaro, F. Magallan et al. 540 (QMEX):
—; México, Querétaro, T. Lobato et al. 634 (QMEX): —; México, Querétaro, V. Serrano 312
(QMEX): —; México, Querétaro, M. Martinez 8206 (QMEX): —; México, Querétaro, F.
Aguilar et al. 853 (QMEX): —. México, Nuevo Leodn, R. Grether 2961 (UAMIZ): —; México,
Nuevo Ledn, R. Grether 2962 (UAMIZ): —. M. adenantheroides var. hystricosa: México,
—, C.A. Purpus 4242 (BM): BM000952353, (F): FO058263F, (NY): 00002591. México,
Oaxaca, P. Tenorio 21021 (UAMIZ): —. M. affinis: México, Sinaloa, W.G. Wright 1218
(MO): MO12753; México, Guerrero, C. Catalan & S. Vazquez 780 (MEXU): 499494; México,
Oaxaca, M. Sousa 8436 (MEXU): 210180; México, Oaxaca, D. Sandoval & R. Martinez
1208 (IEB): 258870; México, Nayarit, C. Feddema 481 (NY): 550480. M. albida var.
albida: México, —, Sessé & Mocifio 3795 (MA): MA601630; Peru, Moche, A.J.A.
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Bonpland 375-b (P): P00679330; México, Oaxaca, G. Shapiro 362 (MEXU): 188130;
México, Michoacan, G. Ibarra 6575 (IEB): —; México, San Luis Potosi, C. G. Pringle 3970
(NY): 550920; Costa Rica, —, C.W. Palmer 36 (NY): 1452722. M. albida var. strigosa:
Venezuela, Orinoco, A.J.A Bonpland & F.W.H.A. von Humboldt s.n. (P): P00679329;
México, Oaxaca, A. Campos 3248 (MEXU): 561410; México, Michoacan, G. Cornejo 2043
(MEXU): —; Nicaragua, Leon, W.D. Stevens 23041 (NY):1452742; México, Oaxaca, J.
Pascual 1935 (UAMIZ): —. M. albolanata: Brasil, Goyas, A. Glaziou 21100 (P):
P00705101; Brasil, Brasilia, H.S. Irwin 8510 (S): S-R8529; Brasil, Goias, H.S. Irwin 13560
(NY): 932804, 932827, 932828. Brasil, Goias, R. Grether et al. 3030 (UAMIZ): —. M.
antioquensis var. isthmensis: México, Oaxaca, A. Saynes & A. Sanchez 5185 (MEXU):
1179944, (NY): 1452427; México, Oaxaca, M. Elorsa 3789 (NY): 1003088, México,
Oaxaca, F. Lopez 217 (NY): 1452428; México, Oaxaca, A. Delgado 6416 (NY): 1452429.
M. arenosa var. leiocarpa: México, Michoacan, J. Cortés & P. Coba 177 (IEB): 00231152;
Venezuela, Falcon, C.D. Johnson 3873-85 (NY): 1345000; México, Oaxaca, C.D. Mell 2135
(NY): 550648; Colombia, —, H.H. Smith 35 (NY): 1345104; Colombia, —, H.H. Smith 302
(NY): 1452431; México, Jalisco, E. J. Lott 3902 (NY): 550633; Colombia, Magdalena, O.L.
Haught 4359 (NY): 1345102. M. bahamensis: Bahamas, —, G. Nash & N. Taylor 1273
(US): US00988945; México, Campeche, J. Caldénico 21738 (MEXU): 1025306; México,
Yucatan, M.A. Pérez 190 1303912; México, Yucatan, G. Cornejo et al. 4360 (MEXU):
1467382; Bahamas, Crooked Island, D.S. Correll 44436 (NY): 1452172; Guatemala, Petén,
R.T. Ortiz 1510 (NY): 1452442. M. benthamii: México, Jalisco, A. Rodriguez et al. 2342
(IEB): —; México, Puebla, M. Sousa 10323 (MEXU): 242327; México, Oaxaca, M. Sousa
et al. 6217 (MEXU): 200809, Mexico, Jalisco, R. McVaugh 378 (NY): 551346; México,
Jalisco, J.A. Machuca 7221 (NY): 550671; México, Guanajuato, A.J.A. Bonpland &
F.W.H.A. von Humboldt s.n. (P): P00679353. M. biuncifera: México, Guanajuato, Hartweg
69 (K): KO00082094; México, CDMX, F. Mirando 250 (MEXU): 73638; México, Durango, L.
Soria 5 (MEXU): 116560; México, Puebla, A. Martinez-Bernal et al. 215 (MEXU): 1412847;
México, Querétaro, V. Serrano 116 (QMEX): —; México, Querétaro, M. Gémez et al. 635
(QMEX): —; México, Querétaro, M. Martinez 6933 (QMEX): —; México, Querétaro, E.
Sanchez et al. 330 (QMEX): —; México, Querétaro, N. Hernandez 68 (QMEX): —; México,
Guanajuato, R. Ocampo 11 (QMEX): —; México, Querétaro, A. Cabrera & Luna 5914
(QMEX): —; México, Querétaro, A.L. Suarez 184 (QMEX): —; México, Querétaro, E.I.
Martinez 148 (QMEX): —;México, Guanajuato, M. Martinez 8294 (QMEX): —; México,
Guanajuato, M. Martinez 8331 (QMEX): —; México, Querétaro, G. Ocampo y E. Pérez 966
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(QMEX): —; México, Querétaro, V. Hernandez s.n. (QMEX): —; México, Querétaro, R.
Hernandez et al. 11417 (QMEX). M. boliviana: Bolivia, La Paz, G. Mandon 756 (NY): 2698,
2699, (TEX): TEX00371144; Bolivia, La Paz, S.G. Beck 12086 (NY): 1345049; Bolivia, La
Paz, S.G. Beck 13409 (NY): 1345051; Bolivia, La Paz, M.A. Lewis 37338 (NY): 1345054;

Bolivia, La Paz, Badcock 875 (NY): 1345059; Bolivia, Santa Cruz, M.H. Nee 52040 (NY):
1345069; Bolivia, La Paz, L.J. Dorr 6897 (NY): 1345075. M. borealis: Estados Unidos, —,

F.J. Lindheimer 607 (MO): MO-2289253; Estados Unidos, —, A. FenLDer 193 (MO):
MO-2289257; Estados Unidos, Oklahoma, R.C. Barneby 18066 (NY): 1452998; Estados
Unidos, Nuevo México, R.C. Barneby 17872 (NY): 145299; Estados Unidos, Texas, R.C.
Barneby 17963 (NY): 1453033; Estados Unidos, Texas, A.A. Heller 15694 (NY): 1453021;
Estados Unidos, Texas, F.A. Gonzalez 3609 (NY): 1552745; Estados Unidos, Texas, J.N.
Rose 24104 (NY): 1453055. M. calcicola: México, Puebla, C.G. Pringle 6765 (AC):
AC00319915, (CM): CM1048, (JE): JE00001140, (KFTA): KFTA0002177, (MEXU):
MEXU00096012, (MSC): MSC0092385, (NY): 2527, (US): US00000811; México, Puebla,

R. Medina & E. Martinez 56693 (MEXU): 1365950; México, Puebla, I.R. Rosas et al. 356
(MEXU): 1328879; México, Puebla, C.A. Purpus 10684 (NY): 550735; México, Puebla, M.A.
Luckow 3191 (NY): 550738. M. candollei: Nicaragua, —, C. Wright s.n. (US):
US01150283; Bolivia, El Beni, A. Krapovickas 35034 (NY): 1345239; Venezuela, Monagas,
R.A. Pursell 8098 (NY): 1345252; French Guiana, Cayenne, C. Girod 2936 (NY): 1345992;
Venezuela, Bolivar, C. Knab-Vispo 1375 (NY): 1345993; Venezuela, Falcén, L.J. Dorr 9109
(NY): 1345994. M. costenya: México, Jalisco, J. Rzedowski 17800 (MICH): MICH1104194,
(NY): NY01452459; México, Nayarit, R. McVaugh 19085 (NY): 550751;

México, Jalisco, C. Feddema 2601 (NY): 550750; México, Nayarit, C. Feddema 1123 (NY):
550749. M. ctenodes: Peru, Cajamarca, D.N. Smith 6170 (K): KO00532749, (MO): MO—
954290, (US): US00170472; Peru, Cajamarca, P.C. Hutchinson 56434 (NY): 1345305; Peru,
Cajamarca, A. Sagastegui 15162 (NY): 1345304. M. depauperata: México, Hidalgo, J.G.
Graham 187 (GH): GH00040807, (K): KO00082493; México, Hidalgo, Coulter s.n. (K):
K000082492; México, Hidalgo, A. Martinez-Bernal et al. 814 (MEXU): 1412840; México,
Hidalgo, J. M. Diaz 131 (NY): 550820; México, Hidalgo, R.M. King 4198 (NY):550818;
México, Querétaro, J.N. Rose 11143 (NY): 550817; México, Querétaro, J.N. Rose 9847
(NY): 550819; México, Querétaro, C.P. Cowan 5481 (NY): 550816; México, Querétaro, O.
Garcia 906 (QMEX): —; México, Querétaro, O. Garcia 839 (QMEX): —; México, Querétaro,

A. Cabrera & J. Luna 5900 (QMEX): —; México, Querétaro, R. Sierra s.n. (QMEX): —. M.
distachya var. oligacantha: México, Yucatan, M.L. Rico-Arce 1164 (NY): 550789; México,
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Yucatan, C.L. Lundell 8102 (NY): 550790; Colombia, —, H.H. Smith 33 (NY): 1345533;
México, Yucatan, E. Cabrera 8831 (NY): 551099; Cuba, —, Fr. Le6n 5723 (NY): 1452233;
Cuba, —, Fr. Leén 8924 (NY): 1452234; Cuba, —, E.L. Ekman 13207 (NY): 1452235;

Aruba, —, I. Boldingh s.n. (NY): 1345539; Curacao, —, M.A. Broeders 3936 (NY): 1345537.

M. dormiens: Colombia, —, H. Humbert et al. 26950 (COL): COL000189951; Ecuador, —
,— 8.n. (MA): MA812424; VVenezuela, —, A.J.A. Bonpland 819 (P): P00679340; Venezuela,
Cumana, F.W.H.A. von Humboldt 107 (F). FOBN001322, (P): P00798330; Meéxico,
Veracruz, G. Martinez 1930 (NY): 550814; Brasil, Para, E. de Oliveira 3422 (NY): 1345602;
Venezuela, Apure, G. Davidse 12115 (NY): 1345611; Brasil, Para, B.V. Rabelo 3762 (NY):
1345600. M. dysocarpa: Estados Unidos, Texas, C. Wright 163 (GH); GH00065126, (K):
K000791075, (US): US01163720, (NY): NY00002507; México, —, M.E. Jones s.n. (RSA):

RSA0026464; México, Sonora, A.L. Reina 243 (MEXU): 1460578; México, Sonora, A.L.
Reina 811 (MEXU): 1460581; México, Chihuahua, C.G. Pringle 359 (NY): 550847; Estados
Unidos, Nuevo México, G. Thurber s.n. (NY): 1453095; México, Chihuahua, J. S.
Henrickson 5879 (NY): 1452489; México, Durango, D.S. Correll 20043 (NY): 550832;
México, Chihuahua, J.W. Van Cott 1352 (NY): 550839; México, Sonora, E.K. Smith s.n.
(NY): 550902; México, Sonora, I.L. Wiggins 377 (NY): 550836; México, Aguascalientes, M.
de la Cerda 7531 (QMEX): —. México, Sonora, A.L. Reina & T.R. Van Devender 416
(UAMIZ): —; México, Sonora, A.L. Reina & T.R. Van Devender 493 (UAMIZ): —; México,
Sonora, A.L. Reina & T.R. Van Devender 5645 (UAMIZ): —; México, Sonora, A.L. Reina &
T.R. Van Devender 811 (UAMIZ): —; México, Sonora, T.R. Van Devender & A.L. Reina 466
(UAMIZ): —; México, Sonora, T.R. Van Devender & A.L. Reina 1083 (UAMIZ): —; México,
Sonora, A.L. Reina 889 (UAMIZ). —; México, Sonora, A.L. Reina 958 (UAMIZ): —; México
Sonora, T.R. Van Devender 778 (UAMIZ): —; México, Sonora, T.R. Van Devender 840
(UAMIZ): —; México, Sonora, T.R. Van Devender 1050 (UAMIZ): —. M. egregia: México,
Guerrero, G.B. Hinton 6907(A): A00065103, (BM): BM000952352, (K), KO00082083;

(RSA): RSA0003543; México, Guerrero, G.B. Hinton et al. 6907; México, Guerrero, G.B.
Hinton 6314 (K): KO00082082, (NY): 2541; 2543; México, Michoacan, J.C. Soto 15980
(MEXU): 1436242; México, Guerrero, G.B. Hinton 5864 (NY): 550856; México, Guerrero,

G.B. Hinton 6296 (NY): 550853; México, —, G.B. Hinton 7887 (NY): 550851; México,

Guerrero, G.B. Hinton 8519 (NY): 550858; México, Guerrero, J.C. Soto 19103 (NY):
3176642. M. ervendbergii: México, Veracruz, L.C. Ervendberg 2 (P): P02948461, (PH):
PHO00017689, (US): US00000837; Belice, Jacinto, W.A. Schipp 1306 (MO): MOA427544;

(NY): 550872, México, Chiapas, E. Cabrera 1898 (NY): 550874; México, Chiapas, E.
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Martinez 13472; (NY): 550873; México, Chiapas, E. Martinez 15320 (NY): 550869; México,
Oaxaca, M. Sousa 13060; (NY): 550878, México, Chiapas, E. Martinez 14483; (NY):
550868, Meéxico, Veracruz, M.H. Nee 29335 (NY): 550882; México, Chiapas, D.E.
BreelLDove 57213 (NY): 1452490; Costa Rica, Alajuela, A.M. Brenes 5882. M. flocculosa:
Paraguay, Alto Parana, K. Fiebrig 5629 (BM): BM000545294, (G): G00400319, (LIL):
LIL0O00639, (SI): SI002259; Paraguay, Caaguazu, E. Hassler 9244 (NY): 1345663; Brasil,
Minas Gerais, A.E. Brina s.n. (NY): 957837, Brasil, Parana, G.G. Hatschbach 26682 (NY):
419384; Brasil, Parana, G.G. Hatschbach 21117 (NY): 419383. M. galeottii: México,
Oaxaca, H.G Galeotti 3165 (K): K0O00082096, (P): P00732590; México, Guerrero, B.
Gonzalez 1368 (MEXU): 1008503; México, —, E. Langlassé 54 (K): KO00082097; México,
Michoacan, M.A. Luckow 2954 (NY): 550886; México, —, G.B. Hinton 8427 (NY): 550897,
México, México, K.E. Roe 1788 (NY): 550895; México, Sonora, A.L. Reina 971414 (NY):
550884; México, Morelos, C.G. Pringle 8026 (NY): 550889. México, Jalisco, M. Martinez
7377 (QMEX): —; México, Jalisco, L. Hernandez 5312 (QMEX): —. M. goldmanii: México,
Oaxaca, E.W. Nelson 2628 (K): KO00082464, (GH): GH00040815, (NY): NY00002551,

(US): US00000848; Mexico, Puebla, A. Martinez-Bernal et al. 282 (MEXU): 1412842,
México, Oaxaca, R. Torres 5588 (NY): 550933; México, Guerrero, C. Feddema 2766 (NY):
550930; México, Oaxaca, T.B. MacDougall s.n. (NY): 550934; México, Puebla, D.J. Seigler
156986 (NY): 3137672. México, Oaxaca, E. Martinez et al. 32408 (QMEX): —; México,
Oaxaca, M. Elorsa 6299 (QMEX): —. M. grahamii var. grahamii: Estados Unidos, Nuevo
México, C. Wright 1042 (GH): GH00065129, GH00065140, (MO): MO-356344; México, —,

B.C. Seemann 2196 (K): K000082432, K0O00117770, KO00117771; México, Hidalgo, D.

Ward & R. Salazar s.n. (MEXU): 407093; Estados Unidos, Arizona, T.R. Van Devender 724
(NY): 1453129; México, Jalisco, R. McVaugh 12016 (NY): 550942; México, Sonora, E.K.
Smith s.n. (NY): 1453132; Estados Unidos, Arizona, G.C. Neally 238 (NY): 1453138;
Estados Unidos, Nuevo México, R.D. Worthington 14016 (NY): 1453134; Estados Unidos,
Arizona, L.R. Landrum 9305 (NY). 1453130; Estados Unidos, Nuevo México, R.W.
Spellenberg 6326 (NY). 3082937; Estados Unidos, Arizona, M.A. Baker 8397 (NY):
3082938; México, San Luis Potosi, A.K. Gudifio et al. 380 (QMEX): —; México, Querétaro,

M. Martinez 6858 (QMEX): —; México, Guanajuato, M. Martinez 8205 (QMEX): —; México,
Querétaro, R. Hernandez et al. 9725 (QMEX): —; México, Querétaro, Y. Pantoja 161
(QMEX): —; México, Querétaro, C. Pedraza 25 (QMEX): —; México, Querétaro, L.
Hernandez 5760 (QMEX): —; México, Querétaro, R. Mireles 68 (QMEX): —; México,
Querétaro, R. Chavez & J. Hernandez 89 (QMEX): —; México, Querétaro, R. Hernandez
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et al. 9725 (QMEX): —. México, Sonora, A.L. Reina 690 (UAMIZ): —; México, Sonora, A.L.
Reina 883 (UAMIZ): —; México, Sonora, A.L. Reina 925 (UAMIZ): —. M. guatemalensis:
México, Nayarit, Barclay s.n. (K): KO0O0082080, KO00478117; México, Nayarit, M.E. Jones
s.n. (RSA): RSA0026461; México, Estado de México, A. Martinez-Bernal et al. 747 (MEXU):
1412863; México, Sinaloa, P. Tenorio 8422 (NY): 550951; México, Nayarit, R. McVaugh
712 (NY): 550952; México, Guerrero, E. Martinez 3601 (NY): 550959; México, Nayarit, J.N.
Rose 14471 (NY): 550961. M. hapaloclada: Brasil, Goias, A.P. Duarte 10320 (NY):
933528; Brasil, Mato Grosso, G.O.A. Malme 1308 (NY). 00888241. M. hexandra:
Paraguay, —, B. Balansa 4442 (P). P0O0756007; Paraguay, —, B. Balansa 1423 (BM):
BM000545244, (CORD): CORD00002923, (F): FO058450F, (L): LO019116, (P): PO0756005
P00756006; Paraguay, —, E. Hassler 6501 (MO): MO-954275; México, Oaxaca, F. Sanchez
et al. 566 (MEXU): 1451267; Colombia, Atlantico, A. Dugand 6458 (NY): 442480; Brasil,
Pernambuco, S.M. de Faria SMF1856 (NY): 1046041; Brasil, Mato Grosso, S.M. de Faria
SMF1429 (NY): 980760; Brasil, Mato Grosso, S.M. de Faria SMF1418 (NY): 1045967; Brasil,
Mato Grosso, S.M. de Faria SMF1416 (NY): 1045968; Brasil, Piaul, A.G. Fernandes

s.n. (NY): 442478. M. hirsutissima var. barbigera: Brasil, Brasilia, G. Gardner 3132 (K):
K000532698, (K): K000532699, (W): WO0027791; Brasil, Goyas, Weddell 3016 (K):

K000532696; Brasil, Concelcao, W.J. Burchell 8209 K000532700; Brasil, Minas Gerais,

W.R. Anderson 11337 (NY): 933901; Brasil, Minas Gerais, H.M. Longhi-Wagner CFCR9406
(NY): 933896; Brasil, Minas Gerais, A.M. Giulietti CFCR1789 (NY): 933875; Brasil, Minas
Gerais, A.M. Giulietti CFCR2422 (NY): 933874; Brasil, Mato Grosso, D. Philcox 4085 (NY):
933904; Brasil, Minas Gerais, E. Pereira 8955 (NY): 933873; Brasil, Goias, W.R. Anderson
7110 (NY): 933902; Brasil, Minas Gerais, M.M. Arbo 5235 (NY): 933900. Brasil, Distrito
Federal, R. Grether 3035 (UAMIZ): —. M. hirsutissima var. grossa: Brasil, —, H.S. Irwin
et al. 1510 (NY): NY00002855; Brasil, Minas Gerais, A.C. Sevilha 1795 (NY): 933521,
Brasil, Bahia, H.S. Irwin 31339 (NY): 442500; Brasil, Bahia, H.S. Irwin 31339 (NY): 442501.
M. hondurana: Honduras, Lancetilla, P.C. StanLDey 54073 (A). A00065112, (F):
F0058273F, (US): US00000859, (NY): NY00002558; México, Chiapas, M.S. Geck 567
(MEXU): 1433637; Belice, Cayo, C. Whitefoord 10523 (MEXU): 1434340; El Salvador,
Santa Ana, G.P. Lewis 1730 (NY): 1452497; México, Chiapas, A.S. Ton 7105 (NY):
1452495; Belice, Cayo, M.J. Balick 3685 (NY): 86230; Honduras, Coloén, J.G. Saunders 997
(NY): 1452496. M. incana: Brasil, Brasilia, H.L. Sello s.n. (BM): BM000949938; Brasil, —,

F. Sellow s.n. (BR): BR0O000006493103, (G): G00371476, (GH): GH00058289; Brasil, Rio

Grande do Sul, A. Sehnem 16769 (NY): 442526; Brasil, Rio Grande do Sul, L. Scur 164
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(NY): 442528; Brasil, Rio Grande do Sul, A. Sehnem 11791 (NY): 442523; Brasil, Rio
Grande do Sul, A. Sehnem 10650 (NY): 442524; Brasil, Rio Grande do Sul, R. Salvador
5953 (NY): 442981; Brasil, Rio Grande do Sul, R.A. Wasum 6116 (NY): 442982; Uruguay,
—, W.G.F. Herter 1011a (NY): 442529; Brasil, Rio Grande do Sul, A. Sehnem 10646 (NY):
442525. M. lacerata: México, Puebla, C.G. Pringle 6247 (BM): BM000952349, (E):
E00383724, (HBG): HBG519399, (K): K000082430, (MEXU): MEXU00267056, (MIN):
MIN1001733, (MSC): MSC0092387, (VT): UVMVT026258; México, Oaxaca, J. Lopez-
Moreno 69 (MEXU): 1197756; México, Puebla, S.H. Salas M. & A. Sanchez 4861 (MEXU):
1203916; México, Puebla, M.F. Simon et al. 842 (MEXU): 1204155; México, Oaxaca, A.
Garcia-Mendoza & S. Franco 8763 (MEXU): 1212935; México, Hidalgo, C.L. Hitchcock
7270 (NY): 550980; México, Guerrero, G.B. Hinton 6865 (NY): 550979; México, Hidalgo,

G.L. Fisher s.n. (NY): 550982; México, Querétaro, R. Fernandez 1598 (NY): 550983;
México, Hidalgo, V.H. Chase 7146 (NY): 550981; México, Oaxaca, C. Conzatti 5299 (NY):
550972. México, Querétaro, O. Garcia 817 (QMEX): —; México, Querétaro, O. Garcia 858
(QMEX): —. M. leprosa var. parviceps: Brasil, Minas Gerais, H.S. Irwin et al. 29136 (G):
G00371484, (K): KO00504987, (LE): LE00002180, (P): P00756074, (R): RO00162668, (S):
S-R8588, (NY): NY00002884; Brasil, Minas Gerais, I. Andrade 40 (NY): 933479; Brasil,
Minas Gerais, S.M. de Faria SMF1782 (NY): 957836; Brasil, Minas Gerais, P.l.S. Braga
s.n. (NY): 933476; Brasil, Minas Gerais, P. Clausen 502 (NY): 933457; Brasil, Minas Gerais,

H.S. Irwin 30204 (NY): 933450; Brasil, Minas Gerais, L.E. de Mello Filho 3544 (NY):
933480. M. leucaenoides: México, Hidalgo, T. Coulter s.n. (K): K000082487, (US):
US00000875; Meéxico, San Luis Potosi, C.G. Pringle 3750 (NY): 551025; Meéxico,
Tamaulipas, T.L. Wendt 177 (NY):551023; México, Hidalgo, R. Hernandez 6234
(NY):551020; México, Tamaulipas, D.S. Seigler DS14243 (NY):1452514; México,
Querétaro, D.S. Seigler 13698 (NY):551021; México, San Luis Potosi, B.M. Bartholomew
3487 (NY):551018; México, San Luis Potosi, M.H. Nee 24535 (NY):551024. México,
Querétaro, S. Zamudio 5894 (QMEX): —; México, Querétaro, L. Lopez 52 (QMEX): —;
México, Querétaro, L. Lopez 476 (QMEX): —; México, Tamaulipas, M. Martinez 5474
(QMEX): —; México, Tamaulipas, J. Martinez & G. Martinez 244 (QMEX): —; México,
Tamaulipas, L. Hernandez 4444 (QMEX). —; México, Querétaro, S. Zamudio 7305
(QMEX): —; México, Querétaro, R. Hernandez 12219 (QMEX): —; México, Querétaro, A.
Herrera 254 (QMEX): —; México, Hidalgo, R.E. Guizar et al. 5129 (QMEX): —; México,
Querétaro, E. Gonzalez 566 (QMEX): —; México, Querétaro, E. Gonzalez 649 (QMEX): —
. México, San Luis Potosi, R. Grether 2767 (UAMIZ): —. M. luisana: México, Puebla, C.A.
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Purpus 2647 (BM): BM000952354, (F): FO058265F, (GH): GH00040821, (MO): MO
127547, (NY): NY00002565, (UC): UC101611, (US): US00000880; (MEXU): 1118484,
México, Puebla, A. Salinas 7785 (MEXU): 1225686; México, Puebla, G.J. Breckon 1306
(NY): 551033; México, Puebla, J.L. Panero 3998 (NY): 551030; México, Puebla, C.A.
Purpus 3177 (NY): 551032; México, Puebla, H. Humbert 31207 (NY): 551031. M.
malacophylla: México, —, J. Gregg 207 (GH): GH00065133; México, Tamaulipas, E.
Martinez & A. Contreras 41696 (MEXU): 1340577; Estados Unidos, Texas, C.L. Lundell &
A.A. Lundell 13332 (MEXU): 530264; México, Nuevo Leén, Wieder 1 (NY): 551043; Estados
Unidos, Texas, D.S. Correll 27652 (NY): 1453149; México, Nuevo Ledn, C.G. Pringle 2685
(NY): 551039; México, Nuevo Leodn, C.G. Pringle 9764 (NY): 551040; 551035, México,
Nuevo Leédn, C.G. Pringle 1905 (NY): 551038; Estados Unidos, Texas, R.C. Barneby 18207
(NY): 3082939; Estados Unidos, Texas, S.R. Hill 10645 (NY). 3082940; Estados Unidos,
Texas, S.R. Hill 18252 (NY): 1453146. M. martindelcampoi: México, Tamaulipas: F.
Gonzalez-Medrano et al. 9818 (K): KO00082485. México, Tamaulipas, L. Hernandez 4463
(QMEX): —. M. minutifolia: México, Jalisco, C.G. Pringle 5142 (GH): GH00065124,
(MEXU): MEXU00024608, (NY): NY00002578, (VT): UVMVT026260;

México, Guanajuato, J.I. Guadian 753 (MEXU): 1346400; México, Jalisco, C.G. Pringle
5442; (NY): 551053; México, Jalisco, J.N. Rose 2673 (NY): 551054. México, Guanajuato,
A. Gonzélez 1031 (QMEX): —. M. mollis: México, Puebla, G. Andrieux 400 (K):
K000082079, (M): M0218626, (P): PO0756058; México, Puebla, A. Martinez-Bernal et al.
761 (MEXU): 1412848; México, Puebla, K. Vega 2356 (MEXU): 1468834; México, Oaxaca,
A.S. Magallanes et al. 75 (MEXU): 1344611; México, Puebla, J.N. Rose 4690 (NY): 551066;
México, Guerrero, W.W. Thomas 2858 (NY). 551058; México, Guerrero, W.W. Thomas
3800 (NY):. 551060; México, Guerrero, D.E. BreeLDove 36002 (NY):. 551064; México,
Guerrero, J.C. Soto 21133 (NY): 3145998. México, Guerrero, J.C. Soto 21360 (QMEX): —
. M. monancistra: México, Aguascalientes, K.T. Hartweg 70 (E): E00383742, (FI):
F1004966, (K): KO00082495, (LD): LD1221675, (NY): NY00002580, (P): P03151762, (US):
US00000890; Meéxico, Tamaulipas, A. Martinez-Bernal et al. 784 (MEXU): 1412866;
México, Tamaulipas, A. Martinez-Bernal & M.E. Fraile 779bis (MEXU): 1412864; México,
Zacatecas, M.M. Martinez s.n. (NY): 551078; México, Morelos, N.L.H. Krauss 894 (NY):
551180; México, Guanajuato, R. Galvan 2628 (NY): 551081; México, Querétaro, W.R.
Anderson 5045 (NY): 551172; México, Tamaulipas, M.H. Nee 24455 (NY): 551069; México,
Aguascalientes, M.H. Nee 25259 (NY): 551166. México, Guanajuato, N. Sandoval 390
(QMEX): —; México, Querétaro, M.F. Cruz s.n. (QMEX): —; México, Querétaro, A.M.
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Olvera 1 (QMEX): —; México, Querétaro, V. Serrano 406 (QMEX): —; México, Querétaro,
P. Balderas 313 (QMEX): —; México, Guanajuato, D. Hernandez et al. s.n. (QMEX): —;
México, Querétaro, J. Mosqueda 1 (QMEX): —; México, Querétaro, M.J. Soulé s.n.
(QMEX): —; Meéxico, Querétaro, P.G. Silva 38 (QMEX): —; México, Querétaro, L.
Hernandez 3682 (QMEX): —. M. montana var. montana: Peru, —, T.E. Sérkinen et al.
2223 (NY): 3229902; Peru, Huaylas, A. Lépez M. 7396 (NY): 3229900. M.
mossambicensis: Mozambique, Manica, M.C. Lotter & B.C. Turpin 2084 (BNRH):
BNRH0021296; Mozambique, —, J. Kirk s.n. (K): K000232403; Mozambique, Senna,
Peters 8 (K) K000232401; Mozambique, Senna, J. Kirk s.n. (K) K000232404. M.
nanchititlana: México, Estado de México, M. Sousa 4000 (MEXU), MEXU00225583,
MEXUO00634809; México, Estado de México, G.B. Hinton 4381 (NY): 551190; México,
Estado de México, G.B. Hinton 4387 (NY): 551188; México, Estado de México, G.B. Hinton
8889 (NY): 551189; México, Estado de México, M.L. Rico-Arce 859 (NY): 551187. M.
occidentalis var. occidentalis: México, Nayarit, J.N. Rose 3295 (F): FO058268F, (GH):
GH00065024, (K): K000082471, (MEXU): MEXU00246989, (NY): NY00002584, (US):
US00000917; (NY): 551087; México, Chiapas, D.E. BreeLDove 52863 (NY): 551092;

México, Oaxaca, R. Torres 4544 (NY): 551096; México, Chiapas, D.T. MacDougal 4 (NY);
México, Chiapas, D.E. BreeLDove 21954 (NY): 551094; México, Veracruz, C.D. Mell s.n.
(NY): 551089. M. onilahensis: Madagascar, —, H. Perrier de la Bathie 17384 (K):
K000264853, (P): P00367668, P00367670; Madagascar, —, H. Perrier de la Bathie 3069
(P) P00367669; Madagascar, —, H. Humbert 2738 (P): P00367672, (US): US00000916.
M. orthocarpa: Brasil, Para, R. Spruce 518 (F): FOBN001350, (K): K000504913,
K000504914, (LE): LE00002188, (NY): NY00002946, (W): W18890018376; Colombia, —,
J. Cuatrecasas & H. Garcia 1994 (COL): COL000190016; Brasil, —, R. Spruce 284 (M):
M0218613; México, Veracruz, J. Caldénico & B. Gémez 27514 (MEXU): 1367247; México,
Veracruz, J. Calbénico & P. Sinaca 28565 (MEXU): 1367215; México, Chiapas, E. Ventura
387 (NY): 551100; Venezuela, Bolivar, B.M. Boom 6276 (NY): 1346256; Colombia, Boyaca,
J. Blydenstein 1257 (NY): 1346262; México, Chiapas, C.A. Purpus 9068 (NY): 551104,
Brasil, Para, T.C. Plowman 9121 (NY). 1346255; Brasil, Piaui, A.G. Fernandes s.n. (NY):
934378; Brasil, Para, G.A. Black 5212492 (NY). 1346264, Brasil, Amazonas, G.A. Black
52 — 14571 (NY): 1346263; México, Chiapas, D.E. BreeLDove 28563 (NY): 551101. M.
palmeri: México, Sonora, E. Palmer 628 (GH), GH00065025, (K): KO00082078, (NY):
NY00002585, (UC): UC82301, (US): US00902056; México, Sonora, H.S. Gentry 4779
(NY): 551116; México, Sonora, H.S. Gentry 15683 (NY): 551114; México, Michoacan, J.C.
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Soto 9147 (NY): 1452518; México, Sonora, T.R. Van Devender 97 — 100 (NY): 551112;
México, Michoacan, J.C. Soto 18199 (QMEX): —; México, Guerrero, J.C. Soto 20253
(QMEX): —; México, Michoacan, J.C. Soto 16195 (QMEX): —; México Sonora, A.L. Reina
1107 (UAMIZ): —; México Sonora, A.L. Reina 1159 (UAMIZ): —. M. pectinatipinna: Peru,
Guancabamba, A.J.A. Bonpland 3570 (P): P00679332; Peru, Cajamarca, R.T. Pennington
806 (NY): 1346283; Peru, Amazonas, R.A. Ferreyra 15642 (NY): 1346286; Peru,
Cajamarca, T.C. Plowman 14229 (NY): 1346289; Peru, Cajamarca, T.E. Sérkinen 2188
(NY): 1346288. M. pigra var. dehiscens: Colombia, Villeta, J. Triana 6831 (COL):
COL000190071; Brasil, Brasilia, H.S. Irwin et al. 15310 (US): US00385903, (NY):
NY00002970; Paraguay, —, E. Hassler 12636 (NY): 1346588; Brasil, Parana, J.M. Silva
2941 (NY):442950; Brasil, Rio Grande do Sul, R.A. Wasum 11139 (NY):442939; Brasil
Goias, G.J. Shepherd 3577 (NY):934291; Brasil, Minas Gerais, E.T. Neto 30 (NY):934265;
Brasil, Minas Gerais, O. dos S. Ribas 1307 (NY): 934263; Brasil, Minas Gerais, R.P. Martins
s.n. (NY): 934286; Brasil, Bahia, L. Coradin 6195 (NY):442940; Brasil, Minas Gerais, T.S.M.
Grandi 157 (NY):934271; Brasil, Distrito Federal, D. Philcox 4797 (NY):778641; Brasil, Mato
Grosso, M. Schessl 103/2—2 (NY):934288; Brasil, Amazonas,

W.R. Anderson 12095 (NY):1346573. M. platycarpa var. platycarpa: Guatemala, —,
Skinner s.n. (K): K000082482; Guatemala, Baja Verapaz, E. Contreras 11075 (NY):
1452405; México, Chiapas, E. Martinez 20257 (NY): 551191; Guatemala, El Progreso, G.J.
Breckon 2128 (NY): 1452396; Guatemala, —, J.J. Castillo 2400 (NY): 200562; Costa Rica,
Guanacaste, H.M. Hernandez 697 (NY): 1452403; Guatemala, El Progreso, A. Molina
24971 (NY): 1452395; Nicaragua, Matagalpa, W.D. Stevens 9825 (NY): 1452398;
Nicaragua, Boaca, W.D. Stevens 22955 (NY): 1452399. M. polyantha: Mexico, —, C.G.
Pringle 8406 (K): K000082085, K000082086; Mexico, Puebla, G. Andrieux 397 (M):
M0218600; México, Oaxaca, A. Martinez-Bernal et al. 943 (MEXU): 1340680; México,
Puebla, M.F. Simon et al. 843 (MEXU): 1204217; México, Morelos, R. Ramirez et al. 4933
(MEXU): 1426825; (NY): 1300312; México, Oaxaca, I.L. Wiggins 48 (NY) ; México, Sinaloa,
H.S. Gentry 56375 (NY): 551194; México, Durango, P. Tenorio 6284 (NY): 551192; México,
Guerrero, R. Torres 7689 (NY): 551209; México, Puebla, M.A. Luckow 3263 (NY): 551215;
México, Puebla, J.L. Panero 5671 (NY): 551202; México, Oaxaca, C.G. Pringle 4635 (NY):
551726; México, Guerrero, G.B. Hinton 8516 (NY): 551207; México, Morelos, R.M. King
2914 (NY): 551201; México, Michoacan, G.B. Hinton 7874 (NY): 551198; México, Oaxaca,
C. Conzatti 56325 (NY): 551212. México, Oaxaca, A. Martinez—Bernal et al. 944 (QMEX): —
; México, Michoacan, J.C. Soto 156804 (QMEX): —; México, Michoacan, J.C. Soto 15804
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(QMEX): —; México, Michoacan, J.C. Soto 16792 (QMEX): —. México Sonora, T.R. Van
Devender & A.L. Reina 1281 (UAMIZ): —. M. pringlei: México, Chihuahua, C.G. Pringle
724 (COLO): COLO00378299, (E): E00383753, (LA): LA0O0000139, (NDG): NDG24075,
(NY): 551225, 551222, (PH): PH00017853, PH00017854, (VT): UVMVT026262; México,
Chihuahua, D. Ward 81 -361 (NY): 551226; México, Querétaro, Y. Pantoja 495 (QMEX):
—; México, Guanajuato, M. Martinez 7640 (QMEX): —; México, San Luis Potosi, R. Grether
2754 (UAMIZ): —; México, San Luis Potosi, R. Grether 2755 (UAMIZ): —; México, San Luis
Potosi, R. Grether 2765 (UAMIZ): —; México, San Luis Potosi, R. Grether 2766 (UAMIZ):
—. M. puberula: México, Hidalgo, Coulter s.n. (K): KO00082488; México, Querétaro, L.
Hernandez 6071 (MEXU): 1449355; México, Hidalgo, T. Coulter s.n. (NY): 551728. México,
Querétaro, L. Hernandez 6071 (QMEX): —; México, Querétaro, A. Herrera s.n. (QMEX): —
. M. pudica: Benin, Ouidah, P.E. Isert s.n. (C): C10004186; Indonesia, Jawa, F. Junghuhn
719 (K): KO00791072; Jamaica, —, Anon. s.n. (LINN): LINNHS1598 _84; México, —, Sessé
& Mocifio 3771 (MA): MA601635;; México, Oaxaca, L. Cortés 1029 (MEXU):1403728;
México, Oaxaca, M.S. Geck 68 (MEXU):1433635; French Guiana, —, J.J. de Granville
17337 (NY): 1346676; Estados Unidos, Florida, T. Henrickson 598 (NY). 1453262;
Nicaragua, Carazo, D. Dudey 510 (NY): 1452590; Bolivia, Santa Cruz, M.L. Rico-Arce 1389
(NY): 1346674; Puerto Rico, Rio Grande, M.A. Vincent 15412 (NY): 2144417; Puerto Rico,
Maricao, J.A. Cedefio 272 (NY): 1004742; Puerto Rico, Vieques, F.S. Axelrod 4879 (NY):
1004748; Puerto Rico, San Juan, G.P. Goll 4 (NY): 1004750; México, Oaxaca, D.G. LeDoux
2211 (NY): 551251; Venezuela, Amazonas, G.A. Romero 1932 (NY): 1346675; Brasil, Para,
V. de F. Mansano 609 (NY): 1184063; Dominica, Saint Paul, S.R. Hill 21331 (NY): 1452294,
México, Chiapas, E. Martinez 14729 (NY): 551248; Brasil, Rio de Janeiro, W. Hoehne 5658
(NY): 443058; Brasil, Santa Catarina, A.C. Cervi 6995 (NY): 776871; Brasil, Amazonas,
M.A.S. Costa 53 (NY): 1346670; Brasil, Bahia, M.M. Arbo 7380 (NY): 459051; Brasil,
Rondénia, M.F. Simon 1480 (NY): 2144697; Belice, Belice, J. Rietsema 10306 (NY):
840084. México, Veracruz, P. Balderas 220 (QMEX): —. México, Oaxaca, R. Trujillo 773
(UAMIZ): —. M. pueblensis: México, Puebla, C.A. Purpus 3175 (ARIZ): ARIZ —BOT —
0004119, (GH): GH00040835, (US): US00000968, (MO): MO-356258, (NY): NY0O0003135;
México, Puebla, C.A. Purpus 3858 (NY): 551469; México, Puebla, C.A. Purpus 3859 (NY):
551468. M. purpusii: México, Puebla, C.A. Purpus 3183 (BM): BM000884797, (F):
F0058271F, (GH): GH00040827, (NY): NY00002602, (NY): 551271, (MO): MO-128318,
(UC): UC125738; México, Puebla, R. Medina & E. Martinez 5719 (MEXU): 1365758;
México, Puebla, M.F. Simon et al. 841 (MEXU): 1204156; México, Puebla, C.A. Purpus
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5842 (NY): 551270; México, Puebla, C.A. Purpus 1198 (NY): 551267; México, Puebla, J.N.
Rose 11280 (NY): 551268. M. quitensis: Colombia, Rioblanco, J. Cuatrecasas 5816
(COL): COL000190251, COL000190252; Ecuador, Quito, Hall 49 (K): K000532763;
Ecuador, Quito, W. Jameson s.n. (TCD): TCDO0004723; (NY): 2059990; Ecuador,
Pichincha, B. MacBryde 367; Colombia, Narifio, B.R. Ramirez 4693 (NY): 1346823;
Ecuador, Imbabura, L.B. Holm-Nielsen 23205 (NY): 1346828; Ecuador, Carchi, A. Ortiz 323
(NY): 89111; Ecuador, Loja, G.P. Lewis 2856 (NY): 1346839; Colombia, —, R. Espinosa
E2910 (NY): 1346815; Ecuador, —, R. Spruce 6892 (NY): 1346833; Ecuador, Tungurahua,
H. Balslev 62442 (NY): 1346831. M. revoluta: Perl, Caxamarca, A.J.A. Bonpland &
F.W.H.A. von Humboldt 3694 (P): P00679358; Bolivia, La Paz, L.J. Dorr 6880 (NY):
1346865; Bolivia, Santa Cruz, J. Steinbach 8625 (NY): 1346881; Peru, Cuzco, A.L. Bernardi
16733 (NY): 1346852; Peru, Cuzco, A.L. Bernardi 16733b (NY): 1346853; Peru, —, H.
Ellenberg 729 (NY): 1346855; Bolivia, —, M. Bang 1317 (NY): 1346871,1346872; Bolivia,
—, H.H. Rusby 1299 (NY): 1346873; Bolivia, —, M. Cardenas 1155 (NY): 1346876; Peru,
Ancash, P.C. Hutchinson 4329 (NY): 1346856; Bolivia, La Paz, M.H. Nee 36702 (NY):
1346861. Peru, Cuzco, N.M. Montafio 1 (UAMIZ): —. M. rhodocarpa: México, Michoacan,
E.W. Nelson 6550 (GH): GH00040837, (NY): NY00003144, (US): US00000972; México,
Tlaxcala, A. Martinez-Bernal et al. 596 (MEXU): 1412837; México, Tlaxcala, A. Martinez-
Bernal et al. 594 (MEXU): 1412821; México, Michoacan, A. Martinez-Bernal et al. 796
(MEXU): 1412865; México, Puebla, A. Martinez-Bernal et al. 470 (MEXU): 1412858;
México, Tlaxcala, A. Martinez-Bernal et al. 585 (MEXU): 1340682, (QMEX); México,
Querétaro, Y. Pantoja 673 (QMEX): —;México, Tlaxcala, A. Martinez-Bernal et al. 599
(QMEX): —; México, Guanajuato, M. Martinez 8306 (QMEX): —; México, Querétaro, R.
Vega 1 (QMEX): —; México, Querétaro, O. Garcia Rubio 515 (QMEX): —; México,
Querétaro, O. Garcia Rubio 660 (QMEX): —; México, Querétaro, O. Garcia Rubio 1404
(QMEX): —; México, Querétaro, O. Garcia Rubio 1466 (QMEX): —; México, Querétaro, A.
Cabrera & L. Bautista 5466 (QMEX): —; México, Querétaro, S. Zamudio et al. 11919
(QMEX): —; México, Querétaro, E. Gonzalez 631 (QMEX): —. M. robusta: México, Jalisco,
E. Palmer 267 (GH): GH00065822, (K): KO00082479, (NDG): NDG24039; México, Oaxaca,
R. Torres & A. Zaldivar 17959 (MEXU): 1468863; México, Oaxaca, M. Sousa 9896
(MEXU):223976; México, Nayarit, C. Feddema 288 (NY): 551298; México, Guerrero, G.B.
Hinton 10836 (NY): 551302; México, Jalisco, C.G. Pringle 4454 (NY): 551291; México,
Nayarit, E.Lehto 24264 (NY): 551297. M. rubicaulis subsp. himalayana: India, Gwalior, C.
Maries s.n. (BM): BM000946903; India, —, H.H. Haines 2651 (K): KO00791062. M.
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rupertiana: Estados Unidos, Nuevo Mexico, G.L. Fisher 190 (GH): GH00064660, (P):
P00756034, (NY): NY00003161, (US): US00000771; Estados Unidos, Texas, B.H.
Warnock 7897 (MEXU): 854955; Estados Unidos, Kansas, T.G. Lammers 12564 (NY):
1921430; México, Chihuahua, D.S. Correll 20323 (NY): 551331; México, Chihuahua, T.L.
Wendt 9927 (NY): 551332; Estados Unidos, Texas, C.S. Lieb 527 (NY): 1453400; México,
Chihuahua, Wallace 143 (NY): 551333; Estados Unidos, Texas, T.R. Van Devender s.n.
(NY): 1453399; Estados Unidos, Nuevo Mexico, L.C. Higgins 8819 (NY): 1453396; Estados
Unidos, Texas, A. Kugel 2428 (NY): 1453397. M. scabrella: Brasil, Minas Gerais, F. Sellow
4450 (BR): BR0000005171422, (F): FOBN001370, (G): G00371534, (K): KO00504982,
(NY): NY00003031, (MEL): MEL2039719, (P): P0O0756032, (W): W0028150; Venezuela,

Distrito Capital, G. Davidse 28100 (NY): 443179; Brasil, Rio Grande do Sul, B. Rambo
34547 (NY): 443191; Brasil, Rio de Janeiro, JM.A. Braga 2592 (NY): 1802228, Brasil,
Minas Gerais, M.P.M. de Lima 446 (NY): 1801080; Brasil, Minas Gerais, L.V. Costa s.n.
(NY): 443178;; Brasil, Rio Grande do Sul, A. Brunetto 90 (NY): 2447542; Brasil, Rio de
Janeiro, H.C. de Lima 2019 (NY): 443218, Brasil, Rio de Janeiro, C. Farney 343 (NY):
443217; Brasil, Rio de Janeiro, G.K. Gottsberger 439966 (NY): 443209; Brasil, Rio Grande
do Sul, G. Grazziotin 1829 (NY): 443188; Brasil, Parana, E.M. Francisco s.n. (NY): 443170;
Brasil, Parana, L.R.M. Souza s.n. (NY): 443169; Brasil, Parana, C. Kozera 159 (NY):
443177; Brasil, Parana, J.C. Lindeman 2363 (NY): 443176; Brasil, Parana, G. do N. Cecotto
21 (NY): 443171; Brasil, Santa Catarina, A. Krapovickas 43981 (NY): 443208; Brasil, Rio
de Janeiro, E. Pereira 7134 (NY): 443213; Brasil, Sdo Paulo, R.A. Wasum 8780 (NY):
443193; Brasil, Rio Grande do Sul, G.F.J. Pabst 6282 (NY): 443189; Brasil, Parana, Moreira
s.n. (NY): 443172. M. similis: México, San Luis Potosi, C.A. Purpus 5179 (BM):
BM000793086, (GH): GH00065042, (MEXU): MEXU01167181, (MO): MO-1 28323, (NY):
NY00002615, (US): US00005246. México, Querétaro, S. Zamudio 2476 (QMEX): —;

México, Querétaro, S. Zamudio 2549 (QMEX): —; México, Querétaro, S. Zamudio 3263
(QMEX): —; México, Querétaro, S. Zamudio 3706 (QMEX): —; México, Querétaro, S.
Zamudio & L. Beltran 14241 (QMEX): —; México, Querétaro, E. Carranza 2788 (QMEX):

—; México, San Luis Potosi, R. Grether 2751 (UAMIZ): —; México, San Luis Potosi, R.
Grether 2753 (UAMIZ): —; México, San Luis Potosi, R. Grether 2758 (UAMIZ): —; México,
San Luis Potosi, R. Grether 2761 (UAMIZ): —; México, San Luis Potosi, R. Grether 2763
(UAMIZ): —; México, San Luis Potosi, R. Grether 2764 (UAMIZ): —. M. sinaloensis:
México, Sinaloa, J.N. Rose et al. 13830 (NY): NY00002616; México, Sinaloa, P. Tenorio
8488 (NY): 551385. M. somnians var. lasiocarpa: Brasil, Minas Gerais, P. Claussen s.n.
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(K): KO00532549, K000532550; Brasil, Goias, M.L. Fonseca 736 (NY): 936073; Brasil,

Minas Gerais, G.K. Gottsberger 72 —7386 (NY): 936088; Brasil Goias, A. Macedo 3650

(NY): 936082; Brasil, Maranh&o, T.C. Plowman 9337 (NY): 936084; Brasil, Minas Gerais,

W.R. Anderson 6973 (NY): 936059; Brasil, Goias, W.R. Anderson 7011 (NY): 936091.
México, Nayarit, B.A. Trevifio 107 (QMEX): —; Brasil, Goias, R. Grether 3034 (UAMIZ): —
. M. sotoi: México, Michoacan, V.W. Steinmman 7357 (UAMIZ): —. M. sousae: México,
Oaxaca, M. Sousa 9507 (GH): GH00065043, (MEXU): MEXU00311113, MEXU00311122,
MEXUO00311123, (NY): NY00002617, (UAMIZ): UAMIZ0003307, (US): US00000937;

México, Oaxaca, R. Grether 1232 (NY): 551413; México, Oaxaca, M. Sousa 8633 (NY):
551412. M. spirocarpa: México, Sinaloa, E. Palmer 1476 (ARIZ): ARIZ -BOT —-0004118,
(F1): FI005147, (GH): GH00065044, (LIL): LILO00645, (MICH): MICH1104208, (P):
P00755937, (NY): NY00002618, NY00002619, (RSA): RSA0003566, (S): S1024219, (SI):
S1002330, (U): U0003409, (UC): UC770264, (US): US00000938, US00930839; México,
Michoacan, G. Cornejo 4032 (MEXU): 1458971; México, Michoacan, F. Guevara et al.
12766 (MEXU): 1459985; México, Michoacan, F. Guevara et al. 12768 (MEXU): 1459987,
México, Michoacan, J. Cortés 129 (MEXU): 1358942; México, Michoacan, J. Cortés 149
(MEXU): 1358945. México, Michoacan, J.C. Soto 16689 (QMEX): —. México, Sinaloa, R.
Grether 2489 (UAMIZ): —. M. tejupilcana: México, Estado de México, R. Grether et al.
2581  (MEXU): MEXU00958899, (UAMIZ): UAMIZ0068832,  UAMIZ0068833,

UAMIZ0068834. M. tequilana: México, Jalisco, E. Palmer 378 (BM): BM000617166, (GH):
GHO00065046, (NY): NY00002621, (MICH): MICH1104210, (US): US00930836,

US00000964; México, Nayarit, C. Feddema 710 (NY): 551434; México, Jalisco, C.G.
Pringle 4596 (NY): 551435. M. texana: México, Coahuila, M.E. Jones 197 (GH):
GHO00263382, Estados Unidos, Nuevo México, C. Wright s.n. (RSA): RSA0010052,
RSA0026891; México, Tlaxcala, A. Martinez-Bernal et al. 741 (MEXU): 1412868; Estados
Unidos, Texas, G. Webster 32336 (MEXU): 919179; Estados Unidos, Texas, D.S. Seigler
14887 (MEXU): 1037316; México, Nuevo Ledn, A.E. Estrada 1471 (NY): 551464; Estados
Unidos, Texas, R.C. Barneby 18221 (NY): 1453519. México, Querétaro, S. Zamudio 2931
(QMEX): —. M. tricephala var. nelsonii: México, —, E. Palmer 88 (A): A01154787; México,
—, E.W. Nelson 2775 (GH): GH01154786, (K): KO00082462; México, Oaxaca, F. Sanchez
399 (MEXU): 1435922; México, Guerrero, P. Tenorio 3114 (NY): 551510; México, Oaxaca,

T.B. MacDougal s.n. (NY): 551508; México, Chiapas, D.E. BreeLDove 42152 (NY): 551532;
México, Chiapas, D.E. BreeLDove 53713 (NY): 551531. M. turneri: Estados Unidos, Texas,
R.C. Barneby 17970 (NY): NY00002504, (TEX): TEX00371162, (US): US00005455;
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Estados Unidos, Texas, C.S. Lieb 993 (NY): 1453526; Estados Unidos, Texas, T.L. Steiger
1754 (NY): 1453527; México, Nuevo Ledn, M.C. Johnston 11614 (NY): 551525; Estados
Unidos, Texas, U.T. Waterfall 4841 (NY): 1453525. México, Coahuila, A. Martinez-Bernal
988 (UAMIZ): —. M. unipinnata: México, Coahuila, T. Reeves & D.J. Pinkava P13073
(ASU): ASU0019172, ASU0019173, (NY): NY00002624; México, Coahuila, M.C. Johnston
10329 (NY): 551526. M. velloziana var. velloziana: Brasil, —, F.C. Raben 462 (BR):
BR0000013453251; Brasil, Brasilia, C.F.P. von Martius 173 (M): M0218711, (W):
W0028320; México, Oaxaca, M.S. Geck 159 (MEXU): 1433634; México, Oaxaca, M.S.
Geck 454 (MEXU): 1433633; México, Veracruz, J. Calénico 27546 (MEXU): 1367242;
México, Veracruz, J. Calénico 28080 (MEXU): 1367308; Brasil, Parana, G. Pereira-Silva
10390 (MEXU): 1427259; Panama, Bocas del Toro, V.C. Dunlap 293 (NY): 1452853;
Argentina, Corrientes, T.M. Pedersen 4577 (NY): 1452011; México, Chiapas, A.S. Ton 3540
(NY): 551542; Ecuador, Loja, B.B. Klitgaard 459 (NY): 1452013; México, Oaxaca, R.

Torres 4422 (NY): 551541; Bolivia, Tarija, R. Ehrich 512 (NY): 1747149; Venezuela, Zolia,
G.S. Bunting 12414 (NY): 459000; Brasil, Bahia, A. M.V. de Carvalho 4274 (NY): 458997.
M. virgula: Brasil, Goias, W.R. Anderson 10292 (GH): GH00064642, (K): K0O00532718,
(LE): LE00002227, (P): P00710321, (R): R000162610, (S): S — R — 8640, (NY):
NY00003119; Brasil, Goias, R.F. Monteiro 118 (NY): 2703520; Brasil, Goias, M.F. Simon
15648 (NY): 2144703; Brasil, Goias, H.S. Irwin 10902 (NY): 957788; Brasil, Goias, H.S. Irwin
34134 (NY): 749016, 957791; Brasil, Goias, H.S. Irwin 19285 (NY): 957790; Brasil, Goias,
H.S. Irwin 19350 (NY): 957789; Brasil, Goias, P.G. Delprete 10156 (NY): 1019190. M.
volubilis: Madagascar, —, D.J. Du Puy M739 (K): K000232378, (MO): MO —357419, (P):
P00059466. M. watsonii: Guatemala, Vera Paz y Chiquimula, S. Watson 323 (GH):
GH00065047; GH00065048, (US): US00000957; (NY): 1452861; Guatemala, Izabal, P.C.
StanLDey 24492; Guatemala, Alta Verapaz, H. von Tiirckheim 7844 (NY): 1452862,
Nicaragua, Rio San Juan, W. Robleto 1847 (NY): 1452863; México, Oaxaca, M. Sousa
8816 (NY): 551552; Costa Rica, —, N.A. Zamora 2409 (NY): 551558; México, Oaxaca, A.
Delgado 924 (NY): 551550. México, Oaxaca, A. Martinez-Bernal et al. 913 (QMEX): —;
México, Chiapas, E. Martinez 16077 (QMEX): —. M. weberbaueri: Peru, —, A.
Weberbauer 4321 (F): FOBN001444, FO042958F; Peru, Cajamarca, T.F. Stuessy 12599
(NY): 2064275; Peru, Cajamarca, M. Sanchez 7187 (NY): 3229903; Peru, Santiago de
Chuco, A. Sagatesgui 11713 (NY): 3229904; Peru, Cajamarca, B. Becker 1387 (NY):
3229906. M. woodii: Bolivia, Cochabamba, J.R.I. Wood et al. 18699 (K): KO00848764;
K000848765, (LPB): LPB0000686. M. zygophylla: México, Coahuila, F.A. Wislizenus 300
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(GH): México, Coahuila, J. Gregg. 182 GH00065051; (GH): GH00065049, GH00065050,

(NY): NY00002631, NY00002652; México, Coahuila, J.A. Encina et al. 4401 (MEXU):
1426700; México, Coahuila, R.T. Clausen 7608 (NY): 551568; México, Zacatecas, J.S.
Henrickson 6302 (NY): 1452865; México, Zacatecas, M.C. Johnston 10447 (NY): 551588;
México, San Luis Potosi, M.A. Luckow 2691 (NY): 551585; México, Zacatecas, M.C.
Johnston 11587 (NY): 551589; México, Coahuila, C.G. Pringle 3703 (NY): 551564 ; México,
Zacatecas, F. Chiang 7871 (NY): 551586; México, Zacatecas, F.E. Lloyd 44 (NY): 551587.
Grupo externo: Anadenanthera colubrina: Brasil, C.F.P. von Martius 1105 (M):
M0218658; Brasil, Brasilia, F. Sellow s.n. (TUB): TUB009705; Brasil, Bahia, L. Coradin et
al. 6472 (MEXU): 445536; Brasil, Bahia, R.M. Harley 22448 (MEXU): 315944; Brasil, Rio
de Janeiro, R.C. Araujo 25 (NY): 02704110; Brasil, Rio de Janeiro, J.A. Lira Neto & J.M.A.
Braga 86 (NY): 02607937. Lachesiodendron viridiflorum: Brasil, Paranagua, G. Gardner
2558 (K): KO00090289, KO00090290; México, Chiapas, M. Sousa 11809 (MEXU): —;

México, Oaxaca, A. Torres & L. Hernandez 1014 (MEXU): 1288766; México, Guerrero, J.L.
Contreras 1896 (FMCE): —; Brasil, Piaui, G.P. Lewis 1079 (NY): 934810; Brasil, Bahia,

L.P. de Queiroz 3534 (NY): 459362. Piptadenia buchtienii: Bolivia, Milluguaya, O.
Buchtien 4180 (HBG): HBG519294, HBG519295, (NY): 00003203, (US): US00005290.
Stryphnodendron adstrigens: Brasil, —, C.F.P. von Martius s.n. (M): M0218791; Brasil,
Brasilia, P.C.D. Clausen 219 (TUB): TUB009707. Stryphnodendron microstachyum:
Brasil, Brasilia, E.F. Poeppig 2738 (W): W0002775; Costa Rica, Limon, D.J. Macqueen 104
(MEXU): 543711; Brasil, Acre, C.A. Cid Ferreira 2922 (NY): 03075145; Costa Rica,
Guanacaste, C. Moraga 888 (NY): 1476153; Costa Rica, Heredia, S. Salas 195 (NY):
1476154. Stryphnodendron roseiflorum: Brasil, E. S0 Raymundo, A. Ducke s.n. (RB):
RB00540075; Brasil, Manaos, A. Ducke 10406 (K): KO00504725; Brasil, Amazonas, M.J.G.
Hopkins 1471 (NY): 1204097; Brasil, Amazonas, C.A. Cid Ferreira 5591 (NY): 1204089;
Brasil, Amazonas, G.T. Prance 10425 (NY): 1204091.
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Anexo 4. Articulo de requisito.
Velazquez-Castafeda V, Grether R, Arias S, Martinez M. 2024. Estimation of Divergence

Times and Reconstruction of Ancestral Morphological characters of the Genus Mimosa
(Leguminosae, Caesalpinioideae). Systematic Botany 49 (3): 522-546.
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