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: 1.
RESUMEM.

Dentro de las Lequminosas, la subfamilia Papitionoideae ha
recibido mucha atencién va que es 1a mas numerosa y contiene a la
mavoria de las especies de importancia econtmica. Morfoléaojca vy
bioquimicamente se han obtenido una gran cantidad de datos que
pueden aplicarse como criterios taxonémicos v filooengticosy sin
embarqo, esta informacidn se encuentra dispersa en la literatura
v la integracidn de ella puede conducir al establecimiento de las
relaciones filédticas existentes entre las tribus de esta
subfamilia.

Los objetivos del presente trabajo se contemplan bajo los
siquientes rubros: a) obtener los caracteres morfoldgicos
tradicionales de las tribus de la subfamilia Papilionnideae que
permi tan establecer un esguema global que las relacione
taxonémicamentey b) con base en el inciso anterior, establecer
relaciones filogendticas entre las tribus de 1a subfamilia
considerando e)! estudio de caracteres tanto bioquimicos como
metabolitos secundarios; v ¢} integrar los resultados obtenidos y
discutir la filogenis del grupo.

fara ello ee elaboré un esquema introductoric de las
relaciones filogenéticas entre las tribus, para separar grupos de
acuerdo con sus afinidades. Se considerd la profundidad en la que
se han estudiado los caracteres, vy su presencia o augencia en
dichas tribus para evaluar la utilidad de cada uno de ellos. A
este respecto, se consideraron moléculas orqdnicas como
flavonoides, terpenonides, aminodcidos no proteicos, etc.
Posteriormente, se elaboraron matrices de comparacién entre las
tribus que =e tomaren en cuenta, para Jos diferentes caracteres v
sus ectados.

Con los resultados obtenidos se establecieron fenoaramas que
mostraron las relaciones fendticas entre las tribus, vy que se
discutieron con base en la informacién disponible a partir del
regigtro f6sil vy la biogeoqrafia, lo cual permitié tener una idea
mis clara de sus relaciones filogenéticas, asi{i como especular
acerca de 10s posibles patrones de evolucidén de alqunos de los
caracteres bioquimicos estudiados.



1. INTRODUCCIONM.

La Faemilia Lequminosae,

t.as Leguminosae, o Fabaceae, comprenden 650 géneros v 18 000
pspecies, lo que las ubica como la familia de plantas con flores
mis abundante despué¢s de Compositae v Orchidacese (21)., Comparada
con estas familias y muchas otras, las Lequminosas son
notablemente generalistas va que abarcan desde formas arbéreas
gigantes hasta hierbas pequeias efimeras, con una dran diversidad
en eus formas para adquirir los nutrientes escenciales para eu
crecimiento, y sus mecanismos de reproduccién y defensa. Aunqgue
la familia abarca todos los hébitats terrestres, desde el Ecuador
.hasta los desiertos cecos y frios, la mayor parte de. . gu
diversidad se concentra en aress de topografia variada con climas
egtacionales. Casi un tercio de las especies estan comprendidas
en seie géneros -Acacia, Astragalus, Cassia, Crotalaria,
Indigofera vy Mimosa~ las cuales son caracteri{sticas de lugaree
abiertos vy perturbados, habitats que han predominado a
partir del Mioceno, hace 26 millones de afos. La versatilidad de
las Leguminosas les confiere una ogran importancia desde el punto

de vista econémico, por el incremento en las demandas
alimenticias del ser humano, ademas de su capacidad de fijar el
nitrageno, conservar suelos, proporcionar combucstible Yy

energéticos, y de ser una fuente importante de carbohidratos,
proteinas y aceites.

Existen algunos ceracteres diagn6sticos que presentan en
comun las. tres subfamilias que comprende (1&6): el principal de
ellos es, a) el gineceo monocarpelar con placentacidn parietal,
el cual se desarrolla en una lequmbre dehiscente por una sutura
dorsaly; b} el androceo ez de origen diplostaminado, pero muestra
muchas variaciones; c¢) un receptdculo mds o menos en forma de
copa. Bin embargo, ninguna de estas caracterislicass es constante
vya gue se presentan numerosas variaciones de este patrén.

Como  su nombre lo implica, 1as Leguminosas se caracterizan
par su fruto, al gque se le denomina legumbre, el cual corresponde
a un fruto basicamente dehiscente que ee desarrolla 2 partir de
un carpelo y se divide en dos valvas que rodean a las semillas.
Aunque esta estructuras general es uniforme en la mavoria de las
especies, existen diferencias en algunas caracteristicas de 1la
estructura de las células del pericarpic. Ademds, no todos los
miembros de esta familia tienen frutos que cumplen ceon 13
descripcién tipoldgica de la legumbre; pueden ser olobosas o
comprimidas, aladas o no aladas, etc.

Se han acumulado evidencias que permiten relocionar a 1la
familia con el grupo de las Sapindales (i0), dentro de las cuales
se  encuentra mas cercana « Sapindaceae que a Connaracese. Los
géneros mads antiguos de las Leguminobsas que pertenecen a
Caesalpinoidea, Bleditsia-GBymnocladus, Ceratonia-Zenia v Cercis,
presentan una organizacion vegetativa, quimica.y embriolégica
comparable con Sapindaceae, adema&s de que la estructura de su
madera es muy parecida,
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£1 registro fésil proporcivna pocas evidencias acerca de la
evolucién temprana de la familia. Las tres subfamilias se
encuentran bien definidas y dispersas ampliamente en el Eoceno,
hace 53 a 54 millones de akos, pero los reoistros mds antiguos
son escasos y fragmentarios. Descartando las impresiones
foliarcs, s&olamente la madera de Caesalpinoideae-tMimosoideac del
Cretacico Tardio, hace 150 millones de afos, y el pdlen de
Detarieae-Amherstieae de la misma era, se pueden aceptar con
cierto grado de confianza (24). Las diferencias considerables
entre géneros primitivos de las Leguminosas que han sobrevivido
“en la actualidad, aunado con su biogeografia y el registro fésil
conocido, ubican el origen de las Caesalpincideae en el Cretacico
Superior, poro no hay ninguna evidencia de una antigiedad mayor
dentro de ese periédo, como tampoco evidencias fésiles auténticas
mas antiguas a 70 millones de afos.

La Subfamilia Papilionoideae.

La subfamilia Papilionoideae, o Faboideae, comprende
aproximadamente 440 géneros y 12 000 especies (22), distribuidas
ampliamente desde las selvas tropicales a los desiertos secos vy
frios. Los Aarboles y lisnas de las selvas tropicales se
encuentran principalmente en el Amazonas y en ol Golfo de Guinea,
con algunas disvunciones en Asia tropical y Australia. La
diversidad principal, en cuanto a la forma de vida y composicién
sistemdtica, se encuentra en el Brazil, lo regién Mexicana, E de
Africa, Madagascar y la regién Sino-~Himalaya. La tribu Swartzieae
s escencialmente sudamericana, lag portes principales de

- Sophoreae y Dalbergieae son pantropicales con una tendencia hacia

una mayor distribucién en Occidente, mientras gue Tephrosieae v
Phaseoleae son igualmente pantropicales; las demis tribus tienden
a ubicarse en regiones mds o menos definidas con seolamente
disyunciones esporidicas. El elemento Eurpasidtico contribuye
significativamente hacia Norteamérica, vy en menor ogrado hacia
Sudamérica, aunque la migracién inversa es muy rara, A partir del
patrén basico hay una colonizacidén considerable, principalmente
por formas herbaceas, en ecotonos y sitios pioneros, con la
recurrencia de elementos de regiones templadas en  tropicoles, vy
de latitudes mayores a menores. Salatino y Gottlieb (28, 29)
proponen cuatro rutas principales de dispersién a partir del
centro de Africa, medlante el estudico de los patrones de
substitucién de compuestos derivados de alcaloides de
quinalizidina, 1lo que les poermite sugerir , con base en el grado
de derivacién y toxicidad, que las tribus que contuvieron a los
compuestos derivados mids toxicos pudieron radiar con mayor
eficacia Yy colonizar un numero mayor de regiones gecaraficas.

Cuando se compara con las otras dos subfamilias, las
caracteristicas principales de las Papilionoideac, son las flores
paplilionoides gque son semejantes a las alas de las mariposas, de
ahi su nombre, con un cdliz en forma de tubo, pétalos externos
adaziales y los inferiores cubriendo a las partes fértiles;
ademds, la semilla presenta una valva hiliar, y un cambio en el
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perfil quimico, es decir, tienen la capacided de sintetizar
alcaloides de quinolizidina e isoflavonas. La mavoria de las
Papilionoideae presentan una radicula curveada y muchas pueden
sintetizar ciertos aminoAcidos no proteicos, tales como 1la
canavanina, exclusiva de estos veadetales. Regularmente presentan
nddulos radicales como en la mavoria de las Mimosoideae, Vv a
diferencia de las Caesgalpinoideac las cuales nodul an
escasamente. Carecen de caracteristicas tipicas de Mimosoideae v
algunas Caesalpinoideae, como son las hojas bipinadas, qlandulas
foliares complejas v los granos de pélen compuestos.

£l registro fésil proporciona evidencias poco confiables
regpecto a 1a edad u origen de esta subfamilia, sin embargo, la
biogeografia sugiere que se encontré bien establecida en el
Eoceno, hace S3 a 54 millones de aWos (24). La similitud entre el
arupo Cadia de Sophoreae con el qarupo Sclerobium de
Caesalpinieae, la tribu basal de Caesalpinoideae, la cual también
presenta relaciones cercanas con Mimosoideae, sugiere que la
divergencia de las tres subfamilias ocurrifé en el inicio del
Terciario, hace 75 millones de aRos aproximadamente. Entre los
representantes actuales, 1los que relacionan a Caesalpinoideae v
Papilionoideae son mas comunes en regiones de Sudamérica, Africa
v Madagascar.

Numero de Cromosomas.

Se ha propuesto que las tres subfamilias de las Leauminales
derivaron de ancestros poliploides con procesos posteriores
predominantes de aneuploidia descendiente (probablemente
semejante a la polihaploidia sugerida por Briggs y Walter (3)),
que | ocurrieraon durante el Cretadcico Tardio hace aproximadamente
150 millones de aRos (13).

Aparentemente | el namero basico de cromosomas para
Caesalpinocideae es de 7 (haploide), luego 1a poliploidia se
establecid en la evolucién temprana de la familia con el numero
basico de 14 por una linea vy de 12 por la otra. Mimosoideae, de
origen tetraploide, presenta un ndimero basico de 13 6 14, con una
disminucién en 1a aneuploidia para estabilizarse en 13. En
cambio, Papilionoideae relacionada con Caesalpinoideae por medio
de la tribu Swartzieae, presenta un nimero bdsice de 14, con una
amplia oama de patrones de aneuploidia descendiente a partir de
un ancestro poliploide.

Los numeros basicos de cromosomas (haploides) establecidos
para las tribus de 1la subfamilia Papilionoideae son los
siguientes: Swartzieae, 14, intermedia entre Caesalpinoideae v
Papilionoideaes Sophoreae, 14, ancestro de las tribus de
Papilionoidease, con procesos de aneuploidia temprana v
poliploidia posterior; Dalbergigae, 1§, aunque 10 me establecid
en el inicio de 1la evolucidén de la mavoria de sus oénerosy
Abrase, 11; Tephrosieae, 12, aunque {1 es el mds comin, con
procesns evidentes de aneuploidia; Robinieae, 10 u 11, disminuve
la aneuploidia conforme aumenta la especializacién; Indigofereae,
8, 1la aneuploidia ha jugado un papel importante en la evolucién
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de esta tribu, donde los numeros mds bajos se presentan en las
especies anuales; Phaseoleac, 11 con ancuploidia a 10 v algunos
géneros con cromosomas supernumerarios; Erythrineae, 11, formade
por géneros primitivos; Amorpheae, 10; Aeschynomenese, 10, con
eventos de poliploidia y derivado de poliploides ancestrales, 20;
Adesmieae, 10, con poliploidia en algunos géneros; Galeaeae, 8,
con procesos evidentes de aneuploidia vy poliploidia; Hedysareae,
a, can ancuploidia escasa; Loteae, 7, con poliploidia vy
aneuploidia; Coronilleae, 7, con aneuploidia derivada; Vicieae, .
7, con aneuploidia a partir de un numero ancestral de 8j
Cicereae, B, intermedia entre Vicieae y Trifolieae; Trifolieae,
8, con poliploidia v aneuploidia bien desarrollados vy con
cromosomas supernumerarios; Mirbelieae, 9, aunque las especies
con caracteres primitivos presentan 21 ndmero de 8; Bossiaeeae,
93 Podalyrieae, 9, con procesos de hexaploidia; Liparieas, 9;
Crotalaricae, 9, con ancuploidia en las especies mas
especializadas; Thermopsideae, 10, derivado de 9; vy Genisteas,
12, citolégicamente muy compleja, con poliploidia v aneuploidia
evidentes.

Morfoloqia Modular.

Los nédulos radicales son estructuras que se producen como
consecuencia de la infeccion del tejido de la raiz por bacterias
del qénero Rhizobjium, en los cuales se establece una relacién
simbjética bien definida v que tiene como.-fin el vrealizar 1la
fijacién del nitrégeno a formas asimilables como el Mils o MH*+4
(amoniaco y amonio, respectivamente), proceso que requiere de
esta relacién intrinseca para que ee pueda }levar a cabo va que
el microorganismo, el J4nico capacitade para realizar dicho
procesno, es incapaz de hacerlo en forma de vida libre.

La forma de los nédulos radicales normales se determina por
la posicién v el comportamiento de sus meiristemos, de.los cuales
hay cuatro tipas (Fig. 1) (5): dos potencialmente ramificados y
dos no ramificados. Entre estos dltimos en algunos se desarrolla
un meristemo mds o menos esférico o continuo que genera nédulos
ovalados o irregularmente globosos.

a) Médulos potencialmente ramificados.

Nodule Astragaloide. Es el mavor de los n6dulos (10 mm o
mas); tipicamente ramificado en tétradas; alqunas veces aplanado;
meristemos apicales; carente de lenticelas; es el mds coman de
los nédulos.

Nodulo Crotalaroide. Tipicamente ramificado; ramificaciones
aplanadas Jlateralmente y muy lobuladeo; meristemos apicales vy
lenticelas ausentes; ldbulos mavores 2 S mm de longitud; se une a
la raiz por un pedinculo estrecho.

Nédula Lupinoide. Semeja un nédulo unico redondeado
irrgqularmente, donde se presentan asociaciones de nédulos
aplanados unos contra otros semejantes al cono de un .Pinog
lenticelas ausentes; agrupaciones con un diiametro de B mm;
meristemos ecuatoriales o laterales (basilaterales); se une en
una superficie amplia a la raiz; probablemente derivado del



Fiq. 1. Nddulos radicales de las Leguminosas.: 1) Ndédulo
astragaloide de Acacia cavenia de B8 dias de desarrolloy 2)
nédulos aesquinomencides de Arachis hipogea de 42 dias de
desarrollo; 3) nédulo mucunoide de Mucuna deeringiana de 77 dias
de.desarrolloy 4) nédulos desmodioides de Desmodium tortuosum de
63 dias de desarrolle; 5) nédulos lupinoides de Lupinus pubescens
de 112 dias de desarrolloj &) ndédulo crotalaroide de Trifolium
saemipilosum  de 77 dias de desarrollo. Las figuras no se
representan en la escala real. Tomado de Corby (5).



Fig., 1.

Nédulos radicales de las Leguminosas.



b,
crotalaroide.

b) Médulos no ramificados.

Nodulo Aesquinomenoide. Es e1 mAs pequeio de los no6dulos
(menor a 3 mm)} de forma ovalada; liso y carente de lenticelasg
meristemo esférico; cada nédulo er une a la rafz por un pedinculo
delgado (en Arachis por una superficie amplia).

Nédulo Deemodioide, Forma redonda o alobosa; ecemejante al
apsquinomenoide pero con lenticelas, aunque tiende a ser mayor
(menor © igual a 4.5 mm); meristemo esférico. :

Méduleo Mucunoide. Forma masiva mayor a 5 mm de diametros
meristemo esférico; lenticelas ausentes.

c) Grupo dimérfico. Co

Algunas tribus presentan properciones diferentes de
nodulacidn radical mixta, es decir, desarrollan tanto nédulos
potencialmente ramificados como neo ramificados, por ejemplo,
Dalbergieae y Phaseoleae contienen nédulos predominantemente no
ramificados, aunque - un 20 Y% de 1los ogéneros que comprenden
presenta tipos ramificados; en Caesalpinoideae, Bossiaeeaeg,
Tephrosieae y Thermopsideae, predominan los nédulos ramificados,
aunque se presentan substancialmente los no ramificados; Abreae vy
Robinirae presentan cantidades equivalentes de los dos tipos.

Las tendencias evolutivas de la forma de los nédulos sique el
esquena que ee describe a continuacién. Las dos subfamilias
tipicamente tropicales, Cacsalpinoideac y Mimosoideag, tienen
nédulos predominantemente astragaloides, al iqQual que muchos
grupos arbéreos tropicales de la subfamilia Papilionoideae. Se
supone que este tipo de nédulo es el mis primitivo semecjante al
nddulo ancestral. Las tendencias toman dos caminos: 1) nédulos

ramificados sin lenticel as, disomiticos (Astragaloide);
aplanamiento de las ramificaciones (Crotalaroide);. pérdida de la
ramificacién v dispersién de los wmeristemos (Lupinoide)., 2

Médulos no rami ficados con lenticel as Yy monosomitices
{Mucunoide); reduccién en el tamafio del nédulo v en el namero de
meristemos (Desmodioide); cambio reciproco en el tamafo y numero
de nédulos, pérdida de lenticelas (Aesquinomenoide). El caracter
dimérfico pudiera constituir el estado ancestral para 1las dos
clases de nédulos, no ramificados y ramificados, debido a su
escasa especializacién en este sentida.

Grupos de Inoculacién Cruzada.

Se les denomina grupos de inoculacién cruzada a las
diferentes especies de Rhizobium con la capacidad de infectar v
nodul ar eficazmente en un qrupo de Lequminosas. Eata
caracteristica del microorganiemo v su huesped es la base de la
taxonomia a nivel de especie de la bacteria, y se mencionan ambos
organismos, el micro y el macrosimbionte respectivamente, debido
a2 que este fendémeno simbiético es el resultado del complemento de
los productos génicos de ambos.

Con base en ello se han establecido siete arupos de
inoculacién cruzada (1), los cuales pueden nodular a diferentes
especies de Leguminosas: a) aqrupo del Frijol, nodulado por
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Rhizobium phaleoli;-b) orupo del Lupino, nodulado por Rh. lupini;
) grupo del Trébold, nodulado por Rh. trifolii; d) orupo de la
Al falfa, nodulada por Rh. meliloti; e) grupo de la Soya, nodulado
por Rh. japonicumi ) grupo del Chicharo, nodulado por Rh.
leguminosarum; y g) grupe del Chicharo de Vaca (Cow Pea),
nodul ade por Rh. ®sp. De estos orupos, el altimo es el maés
promiscun, ee decir, el complejo de rizobis gque comprende nodula
a una mayor cantidad de especies de Leguminosas, comparado con
los rizobia de los grupos restantes los cuales nodulan de dos a
cuatro espacies aproximadamente.

£l grado de promiscuindad en estas bacterias es un carédcter
muy importante para determinar los estados primitivos y avanzados
dentro de ellas, 8i se parte del hecho de gque una asociacién
aimbidtica se deriva de un parasitiemo més o menos obligado, como
se ha postulado en esta asociacién (30), vy que la tendencia es
hacia una especializacion y especificidad mayor tanto del micro
como del macrosimbionte. De esta manera, los grupos mis
promiscuos serdn los primitivos y los especificos los avanzados.

Ecta relacion entre Rhizobfum y l}a Leguminosa es muy
egpecifica vya gue involucra componentes moleculares producidos
por ambos. E1 reconocimiento y 1la fijacién de) micro at
macrosimbionte se realiza por medio de glucoproteinas conocidas
con el nombire de lectinas o fitohemaclutininas (PHA) (4) que se
proyectan a través de 1a pgared celular del vegetal para reconocer
ciertos polisacéridos capsulares del microorgsnismo, vy de esta
manera fijarlo a su  superficie para que se realice
posteriormente la infeccidén y formacién del nddulo. Como se puede
apreciar, las lectinas juegan un papel muy importante en este
proceso ya que determinan la infeccion de una u otra especie de
Rhizobium, aunade con otros factores de naturaleza diversa.

Estructura, Biosintesis y Funcién

de los Metabolitos Secundarios.

Los metabolitos secundarios de los vegetales corresponden a
una serie de compuestos de naturaleza organica relativamente
eimples, comparados con las biomoléculas complejas escenciales
para los procesos vitales de cualquier organisme, tales como
proteinas vy Acidos nucleicos. Estos metabolitos secundarios se
sintetizan mediante rutas metabdlicas poco conocidas y derivadas
del metabolismo primario celular (Fig., 2), por ejemplo la
sintesis de los diversos aminnacidos escenciales, a partir de
algunos de Jos cuales se biosintetiza una amplia oama de
compueatos secundarios. Presentan una gran diversidad en cuanto a
su estructuras y conformacién, y ello se debe a que se originan de
rutas metabdlicas diferentes entre si, para las cuales existe
udna oran cantidad de precursares, como aminpAcidos, é&cidos
orgdnicos, bases nitrogenadas, etc, Su clasificacidn se basa en
la estructura escencial de la molécula debido al escaso
conocimiento de las rutas metabélicas que los generan, y por esta
razén su clasificecion es muy subjetiva ya que por medio de
fendmenos de convergencia se pueden originar estructuras
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Fig. 2. Relacién entre el metabolismo primario y los grupos principales de compuestos secundarios (33),
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similares con rutas blosintéticas distintas. De iqual manera, su
funcidn dentro del veactal es muv poco conocida, y <€alve en
algunos casos, ¢sta se ha inferido a partir del efecto que tienen
sobre otros organismos, como alelopadticos, inhibidores de 1la
gaerminaci 4n de esporas de microorganismos, hipertrofia en larvas
de insectos, etc (33, Muchos otros aparentemente tienen
funciones de reserva como en el caso de aceites vy grasas, vy
diversoe azucares, que go encuentran en abundancia en las
semillas de la mayoria de los vegetales. A continuacidn se
presenta un resumen breve de las caracteristicas mids importantes
de los grupas principales de meotabolitos secundarios que se
consideran en este trabajo (obtenidas de 11, 14, 15).

Alcaloides.

lLos alcaloides constituven un grupo muy heterooénco de bases
nitrogenadas vegetales, con accidén fisioldégica mads © menos
intensa sobre otros organismos. Su estructura comprende cuando
menos un  nitrégeno en un heterociclo, hay unos cuantos con
nitrégeno amidico que son neutros, aunque la mavoria se hallan
como sales de acidos orgdnicos. En ciertas plantas puede haber un
&cido especial ssociado a los alcaloides, otros =e encuentran en
forma de glucésidos de l1a ramnosa, galactosa y glucosa; también
se presentan en forma de ésteres de 4cidos orgdnicos de
complejidad variable. Las bases piricas y pirimidicas se excluyen
del arupo de los alcaloides por carecer de accién +isiolégica
notable y por sus relaciones bioquimicas con los Acidos
nucleicos.

Generalmente son incoloros, a menudo épticamente activos; la
mavoria son cristalinos pero algunos cuantos son liquidos a
temperatura ambiente. Sus precursores mds comunes son aminoAcidos
(Fig. 3), aunque su biosintesis es compleja vy escasamente
conocida. .

Funcionalmente, se les ha considerado como productos
terminales del metobolismo del nitrégeno, también se les ha
asnciado con la proteccidén del vegetal frente a los actos de
depredacién por insectos y animales herbi{voros, aunque hay
alcalpides que son téxicos tanto para el hombre como para otros
animales superiores, pero no para los insectos, Al qunos
alacaloides intervienen en el crecimiento vegetal, ya sea por su
capacidad de formar quelatos o de participar en fendmenos de
éxido-reduccién. En lo que concierne a su distribucién en la
planta, en ocasiones se hallan restringidos a cierto dérgano o a
ciertas partes de la planta; a veces se les encuentra en todo el
wvegetal, Hay casos en los cuales sélo aparecen en alquna etapa de
crecimiento. o época del aio, © en determinadas condiciones
ecolégicas.

lLos alcaloides se encuentran en familias de plantas muy
diversas, ademds de hongos, bacterias y algas. Con frecuencia se
agrupan de acuerdo con su procedencia hotanica, sin embarge es
mas prictico clasificarlos de acuerdo con algquno de los 254
tipos estructuwales en que se les ha dividido.

En la figura 6 se puede apreciar la estructura de algunos
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alcaloides comprendidos en los cuatro tipos principales que se
consideran en esgte trabajo: a) Ouinolizidina} b) Derivadas de Fen
y Tir; c) Derivados de alquil-aminas; vy d) No identificados.

Flavonoides.

Los flavonoides son piomentos veoetales que poseen’ un
‘esqueleto carbonado Co-Cx-Cay, como se encuentra en 1a flavonona,
aurona, chalcona, flavona, flavanonol, flavonol, 3-4 flavandiol,
antocianidina, catequina, isoflavona y neoflavona, las cuales
representan las clases principales de flavonoides. Presentan
todos los matices de solubilidad, desde totalmente solubles en
agua hasta insolubles en ella pero solubles en éter etilico,
pasando por los sclubles en etanol.

Se conocen unps 900 flavonoides naturales; se encuentran
distribuldos extensamente entre las plantas, tanto libres como
qlucésidos; estos Gltimos contribuven a darle color a las
flores, frutas vy hojas. GSe sintetizan en numerosos qrupos de
plantas y con excepcién de algunas flavonas localizadas en alas
de mariposas, probablemente por ingestién, se puede decir que no
se les encuentra en animales.

En este trabajo se consideran cuatro clases de flavonoides:
a) Antocianinas: b) Flavonolesy ¢) Chalconas; y d) Isoflavonas.
La estructura de alqunos de ellos se puede apreciar en la fiaura
&, v su posible ruta biosintética en la figura 4.

Yerpenoides.

tos terpenoides comprenden a una gran cantidad de substancias
vogetales con un origen biosintético comdn a partir de una
mol écula isoprenoide (Fio. ), Se clasifican de acuerdo con el
nimero de tales unidados enlazadas entre si{, vy pueden contener
dos, tres, cuatro, seis u ocho. Comprenden desde substancias
grasas escenciales hasta triterpenoides y esteroles no volitiles.
Cada una de estas clases es de mucha importancia en el
crecimiento, metabolismo vy ecologia del vegetal. La mavoria de
los terpenoides natuwrales tienen estructuras ciclicas con uno o
mAs grupos funcionales, 10 que indica que las etapas finales de
su sintesis involucra ciclizacién y oxidacién u otra modificacién
estructursal. Generalmente son liposolubles y se localizan en el
citoplasma de la célula veqetal; algunos aceites escenciales se
encuentran en células glandul ares especiales sobre la superficie
de la  hoja, mientras que los carotencides se asocian
especi{ ficamente con Jlos cloraoplastos en la hoja v con los
cromoplastos en los pétalos. .

Se han propursto diversas funcionese para los terpenoides
vegetales. Presentan propiedades de reguladores del crecimiento;
las dos clases principales de estos reouladores son las abcicinas
sesquiterpenoides Yy lasg giberelinas diterpenoides. l.os
carotenoides se relacionan con la coloracién del vegetal v
participan como pigmentos accesorios en la fotosintesis. Se
conoce poco acerca del papel que jucgan en las  interacciones
entre los vegetales y animales. Finalmente, algunos terpenoides
no volatiles se han identificado como hormonas sexuales entre
hongas.
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:Fig. &, Metabolitos secundarins producideos por plantas
superiores.
1. Alcaloides. a) Quinolizidina: (1) lupinina, (2) lupanina,
(3) soforaminay b) Derivados de Fen y Tir: (4) fenetilamina, (S)
tiramina, (&) candicina; «c¢) Derivados de alquil-aminas: (7)
citrulina, (8) putrescina, (9) nicotina.

R Flavonoides. a) Antocianinas: (10) malvina,
(11)malvidina 3-ramndsido, S5-glucésidoy b) Flavonoles: (§2)
kaempferol 3I,7-diramntside, (13) quercitina 3I-rutinésido, 7-
glucdésido; c¢) Chalconas: (14) robinetina, (15) buteina, (1&)
isoquilitigerina, (17) genisteina, (18) &-hidroxil, (19) arobol.

III. Terpenoides. a) Compuestas fendlicos: (20)
floroglucinol, (21) arbutina, (22) acido o-cumarinico, (23)
escopoletina, - (24) umbeliferona, (25) Aacido- feldrico, (26)

mangi ferina, (27) backuquiolg b) Triterpenoides: (28) J-~
sitosterol y (29) soyasapogenol A.

Compilado de Harborne, Boulter y Turner (i4) y Harborne
(15). .
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Este trabajo considera dos tipos de terpenoi des: a)
Compuestos fendlicpws; v b) Triterpencides. La estructura de
algunos de ellos se puede apreciar en la figura 6.

Canavanina.

Se han aislado Y determinado las estructuras de
aproximadaments 300 aminodcidos, de los cuales 20 son comunes a
todos los orgasnismos comn constituyentes de las proteinas, y un
pequeno namero, como la ornitina, citrulina y el Acido ¥
amincbutirico que se distribuyen como intermediarios metabélicos.
El resto de los aminodcidos no proteicos presentan una gran
variedad en sus patrones de distribucién. Alounos se encuentran
en organismos muy diversos, mientras que otros se restringen a
una sola familia, género o especie vegetsl. Dentro de este
ultimo grupo, la canavanina estd restringida a especies de
1a subfamilia Papilionoideae (L.equminosae).

Referente a su biosintesis, se ha postulado (Bell, 1971, en
14) que algunos de estos compuestos se producen debido a 1la
carencia de especificidad en los sistemas enzimdticos que se
relacionan principalmente con la sintesis de aminodcidos
que forman proteinas.

Se ha. sugerido, por otro lado, que la canavaninz es un
aminodcido de reserva, ya que se ha encontrado que se acumula en
altas concentraciones en las semillas de muchas especies, Yy
desaparece durante la germinacién. Ademds, parece conferir cierta
defensa contra los depredadores debido a su toricidad, vya que se
incorpara en lugar de la arginina en las proteinas del
depredador, y de esta manera modifica su funcidén al alterar su
estructura terciaria. Una observacién noteble es la capacidad del
escarabajo Caryedes brasiliensis para degradar este aminoadcido
presente en las semillas de la Leguminosa Dioclea megacarpa, y de
utilizarlo en su metabolismo nitrogenadeo (12, 26, 27)

Taxonomia y Filogenia de la

Subfamilia Papilionoideae.

Este grupo de vegetales ha sido estudiado ampliamente desde
el punto de vista taxondmico y sistemidtico, basado en caracteres
morfolégicos, como la estructure flaral y foliar, sin embargo,
recientemente se han incrementado los estudios de caracteres de
otro tipo, como los quimicos, citoldgicos o nimero de cromosomas,
microbiol égicos como la invagidn de simbiontes o la
susceptibilidad a determinados patégenos, etc. La integracién de
dichos resultados ha permitido tener una idea mds clara de lacg
relaciones actuales entre las tribus que comprende esta
subfamilia, y con apoyo de la biogengrafi{a de cada una de ellas,
ae han podido determinar de manera general las pozibles
relaciones filogenéticas dentro del grupo (22), como se puede
opreciar en la figura 7. Sin embargo, este esquema esta lejos de
definir con precisién las relaciones evolutivas entre las tribue
que comprende, y del espacio temporal en el cual surgicron.

Existen algunas monografias en las cuales se compila la gran
cantidad de informacién que se ha publicado respecto a 1los
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Fig. 7. Representacién de las relaciones entre las tribus de la subfamilia
Papilionoideae (Leguminosae), que se basa en los siguientes caracte
res: (1) serie epulvinada de Dormer; (2) alcaloides de quinolizidi-
na; (3) canavanina; (4) grado de engrosamiento de la endexina; y -

" (5) grado de reduccién de la endexina. Tomado de Polhill (22).



11,
caracteres anteriores, sin cmbargo en ninguns de ellas ae integra
dicha informacién con el objeto de establecer relaciones
filogenéticas e inferencias de tipo evolutive, o los intentos
escasos son  fragmentarios y discordantes con los esquemas
propuestos con anterioridad. Buena parte de ello se debe a que,
aunque cexiste una gran cantidad de informacién, sobre tode desde
el punto deo vista bioquimico, ésta es muy irregular en cuanto a
la cantidad de datos obtenidos para cada una de las tribus, . de
esta manera existen algunas suficientemente estudiadas y otras en
las cuales practicamente no se ha abordado el problema. Esto
representa un obstdculo serio para los intentos de estudiar 1la
filogenia del grupo y lae tendencias evolutivae en las caracteres
que se tomen en cuenta.

Al tomar como base esta situacién, el objetivo del presente
trabajo fué el de integrar los resultados obtenidos por diversos
autores, ~al elaborar inicialmente un esquema de relaciones
actuales, o fenograma, utilizando las técnicas de la taxonomia
numérica - para los caracteres cuyo estudio abarque la mavoria de
tribus de esta subfamilia, para de esta manera determinar 1la
evolucién dentro del grupo, tomando en cuenta su distribucién
geografica, vy las tendencias evolutivas de los caracteres que se
consideraron, ademis de conacer la utilidad de la
quimiotaxonomia en estudios filogendéticos.
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I1. MATERIALES Y METODOS.

Como se mencioné en la seccidén anterior, en los dltimos alos
se han estudiado ampliamente diversas caracteristicas no
tradicionales, es decir, no morfoléagicas, en este arupo de
vegetales, y vya que los resultados de dichos estudios se
encuentran digspersos en la literatura especializada, se recurrid
al uso de monografias . que compilan toda, o la mayoria de 1la
informacion publicada al respecto como fuente de informacién para
el desarrollo de este trabajo. Dentro de ellas, las que
corresponden a Harborne, Boulter y Turper (i4) y a FPolhill vy
Raven (20) son las mds completas. Escencialmente, la informacién
que se obtuvo a partir de éstac fueron las tribus dentro de 1la
subfamilia, los caracteres a camparar, las relaciones
filogenéticas propuestas hasta la fecha de su publicacién v su
distribuci én geografica. La informacidn referente a la filogenia
v & las tendencias evolutivas de las tribus v sus caracteres
fuaron de mucha importancia, vya ‘que con base en ellas se
determinaron los estados de derivacién en el sentido de
primitivos a recientes con el objeto de inferir relaciones de
descendencia en el esquema resultante.

Los datos obtenidos de dichas fuentes se procesaron mediante
las técnicas de la taxonomia numérica para obtener diferentes
fenogramas a partir de los caracteres comparados. Estas
técnicas, al igual que sus fundamentos, &€ exponen claramente
en las obras de Crisci y Ldpez-Armengol (7), Radford (23) vy
Sneath y Sokal (31). La descripcién general del método utilizado
os la siquiente, t

Inicialmente, se elaboré una tabla que contuvo los caracteres
a considerar y sus estados de derivacién respectivos (Tabla I); a
partir de ella se elabard otra en la cua) se substituveron los
estados de derivacién de los caracteres por sus valores numéricos
para cada tribu (Tabla I1), donde el valor minimo corresponde al
estado primitivo y el midximo al estado de derivacidén mayor, o mas
complejo en este caso. Se acostumbra utilizar en este punto
nameros y letras claves para designar tanto a las tribus como a
los caracteres por cuestiones de facilidad. Esta ultima tabla es
el fundamonto para elaborar la primer semimatriz de similitud, o
disimilitud seqdn el caso, a partir de la cual se establecen los
valores de asociacidn entre pares de tribus, menores o mayores
segun sea a partir de una semimatriz de disimilitud o de
similitud respectivamente; el mecanismo detallado mediante el
cual se obtuvieron dichos valores se presenta en cl apéndice A.
Postoriormente, los resultados de cada semimatriz se graficaron
con la gecala adecuada para obtener un fenograma. Ademis, de las
tablas anteriores se «calculé el porcentaje de divergencia
(apéndice A) para los caracteres utilizados de cada tribu en 1las
comparaciones correspondientes; con base en estos valores -se
elaboraron graficas del andlisie bivariante para diferentes
comparaciones entre los caracteres estudiados.

Se did prioridad a los caracteres de tipo bioquimico debido a



Tabla I. Curacteres utilizados, Y estados de derivacibn, para
la taxonomfa numérica de las tribus de la subfamilia Papilionoi-
deae (Lejuminosse) (obtenidos de 1, 14, 20), Para su explicacibn
consultar lu seccibén de Material y Metodos.

ESIADOS ;I‘E DERIVI\C;ON (Unidades arbitrarias)
: 3

CLAVE-CARACTER 5 6
(A) Citolépico.
(A.1) Nimero Bhsico de
' Cromosomas. 14 12 11 10 9 8 7
EA.Z Grado de Ancuploidia. % L3 5 6 9 8 x
A.3) Grado de Poliploidia. 12 7 4 2 0 X x
(B) Morfologia Nodular. : ]
(B.1) Ramificacibn. Astr*,Crot*, Astr,Crot Muc,Desm, x x x x
Dean” Aesch
(B.2) Ramificados, Astr*,Crot*  Desn* Astr Crot Muc ,Desm, x X
Aesch
(B.3) No Ramificados. Astr*,Crot* Desn* Astr,Crot Muc Desm Aesch x
(C) Grupo de Inoculacibén Cruza
a.
(C.1) Grado de Promisgcuindad. Rh. sp. Rh. lepu- Rh. pha- Rh.meli- Rh. lupi- X %
minogarum Seoll Totiy 0l
trifolii
(D) Fitohemaglutininas (PlA). ) .
D.1) Anti-especificas. Ausente Presente X X X x %
D.2) Anti-animal, Ausente Presente X b3 x X %
D.3) Anti-no especificas. Ausente Presente X x x X x
D.4) No Hemaglutinantes. Ausgente Presente b X x x X
(E) Serologia.
(E.1) Anti Acacia, Himosoi-
deae. + x - x x X x
(E.2) Anti Gleditsia, Cac- + + .
salpinoidcac. L b4 x X X
E. Anti Trifolium, Tri-
(E-3) folicue. ! +++ ++ + + x X
(E.4) Anti Templetonia, Bo —
ssiaeene. - +++’++— + ..'t x X x
(E.5) Anti Buptisia, Theruop -
sideae. 4+ ++ + X x X



Tabla I. Continuacibn.

ESI‘AJJOSqDE DERIVA(E}ION (Unidades arbitrarias)
3 4

CLAVE-CARACTER 5 6
(F) Triterpenoides - Otros @~sitosterol Soya]s;apo— x 4 X x
: : zono
G) Canavanina. Ausente Presente Presente x X. x X
B) Contenido de Aceites(®). 35 11-10 8-7 - 51 x X x
I) Insaturaciébn de Aceites(%). (82.2- (95.7~ (109.1- (122.5-
95.6) 109.0) 122.4) 135.8) x x x
(J) Isoflavonas.
J.1) Genisteina. Ausente Presente x x x x x
J.2) Orobol. Ausente Presente x X x X X
J.3) 6-hidroxil. Ausente Presente X x x X X
(K) Compuestos Fenblicos. Floroglucinol &c.o-coumga #c.o-cou Escopoleti : .
4c.o-coumarf- rinico y. marinicc 'na y mangi
nico arbutine y backu- ferina
. quiol x X X
(L) Flavonoles. Keempferol Kaempferol y Querciti
quercitina na b4 x x
(14) Chalconas. Ausencia de Presencia de
isoquiliti- dsoquilitige
gerina rina X x x X
(N) Alcaloides No Identi- X
ficados. Ausente Presente x X X X
(0) Galactomananos. .
(0.1) Contenido de D-gal(%). (16~ (23.3~ (30.5~ (37-';-"
23%,2) 30.4) 37.6 45,0 x x X
(0.2) Contenido de D-nan(¥%). (54,0~ (60.8- (67.6- (7445~
€0.7) 67.5) 7%.2) 81.9 x X x
(P) Antocianinas. Glucbsido Glucbsido- Ramnbsido )
Ramnésido x x X x
Q) Quinolizidina. Ausente Presente x x x x X
R) Derivados de Alkil-aminas. Ausente Presente x x x X X
S) Derivados de Fen y Tir. Ausente Presente x X X X X



Tabla IX. Estados de derivecibén, de los caracteres empleados,
prara las diferentes tribus de la subfamilia Papilionoideae (Legu -
minosae). Las cruces indican la carencia del dato para la tribu
correspondiente. La informacién se deriva de la tabla I.

CARACTERES (Estados %e derivacién)

18) Cicereae

19) Trifolieae

20) Bossiaeeae

21) Mirbelieae

22) Podalyrieae

23) Liparieae

24) Crotalarieae

25) Thermopsideas
(26) Genisteae

" CLAVE-TRIBU A.1_ A,2 A.3 B.1 B.2 B.,3 C.1 0.1 2 D.3 D.4 E.1_E.2 E.3 E.4
1) Bwartzieae Q 1 4 C 0 0 x b4 X x x X X x b
2) Abreae 2 0 4 o] 1 1 x 0 1 1 4 [} 2 2 3
2) Sophoreae 0 2 2 0 0 o] x 1 1 1 1 x b 4 x b4
4) Dalbergieae 2 1 4 o] 1 1 x 0 1 1 1 x x x x
5) Tephrosieae 1 3 4 o] 0 0 x 0 1 1 1 x X X x
6) Robiniene 3 5 4 o} o] 0 x 1 1 1 4 0 0 2 2
7) Indigofereae 5 4 4 1 2 2 x 0 1 1 1 x x X x
8) Erythrineae 1 2 1 2 4 3 x 1 1 1 1 x X X x
9) Phaseoleae 2 2 4 o 1 1 2. 1 1 1 1 1 2 2 1

10) Amorphesze 3 4 4 1 2 2 x x x x x 1 x 2 x
11) Aeschynomeneae 3 2 2 2 4 5 o] 0 1 1 1 0 x 3 1
12) Adesmieae 3 1 4 2 4 5 X 0 0 1 0 x b4 x x
13) Galegeas 5 4 3 1 2 2 X o] 1 1 1 o] x x 1
14) Hedysareas 5 4 4 1 2 2 x 0 1 1 1 0x x X x
15) Loteae 6 4 4 2 4 4 x 1 1 1 1 0 x 1 1
16) Coronilleae 6 5 4 1 2 2 4 1 1 1 1 b4 x . X x
19) Viciese 6 & 4 1 3 2 1 1 11 1 o o0 2 1
5 4 4 1 % 2 1 1 0 1 1 x x x X
5 4 4 1 3 2 3% 0 1 4 1 ©0 0 ‘0 1
4 4 4 % 3 2 x 0 0 o] 1 o] 0 x 0
4 i 3 1 2 2 X X X x X x x x X
4 2 4 1 2 2 x (o} 1 1 1 x X x x
4 2 4 1 2 2 x 0 0o 0 1 x X x X
4 4 4 1 3 2 o 1 1 1 1 2 0 2 1
3 2 4 1 2 2 x x X x x o] 0 1 [o]
1 3 0 o] 0 0 4 1 1 1 1 o} 0 x 1




Tabla II. Continuacién,
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hynomensae
Thermopsideae

Podalyrieae
Genisteae

Indigofereae
Erythrineas
Phaseoleae
Amorpheas
Liparieae
Crotalarieae

Dalbergiesae
11) Aesc

Swartzieas
Abreae
Sophoreae
Tephrosieae
Robinieas
Galegaae
Hedysareae
Loteae
Coronillesae
Vicieae
Cicereae
Trifolieae
Bosaiaeeae
Mirbelieae

12) Adesmieae

'l
2
3
4
5
6
7
8
9
10
13
14
15
16
17
18
19
20
23
24
25
26

21
22
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los objetives del trabajo, sin embargo, ¢stos se encuentran
irregularmente estudiados entre las tribus que se consideraron,
por- lo que se optéd por elaborar un fepograma general que
comprendiera a la mayoria de ellas, besado eon caracteres
citoldégicos vy nodulares. Este esquema permitié tener una idea
inicial de las relaciones dentro del arupo. FPosteriormente, se
elaboraron diversos fenogramas parciales que resultaron de las
cambinaciones factibles de caracteres bipquimicos v que agruparon
tantidades diferentes de tribus, para, de esta manera, apoyar o
rechazar el esquema general propuesto. Los resultados que se
obtuvieron de estos esquemas se relacionaron con las graficas del
analisis bivariante con el fin de apayar con mayor firmoza las
relaciones resultantes, los puntos de tramsicién, las tendencias
evolutivas y los patrones de dispersioén geogrdfica. Sin embarqo,
cabe hacer notar que de los fenogramas y graficas de andlisis
bivariante se hizo una seleccidn de los més representativos,
légicos y utiles, ya que en muchos de ellos los resultados fueron
poco convincentes por lo que se descartaron.

Respecto a la Iinformacién que contiene la tabla I, es
conveniente explicar el contenido de ella. En ésta, se encuentran
los diferentes caracteres y sus estados de derivacion, que se
expresan en unidades arbitrerias, donde algunos alcanzan valores
altos, hasta 6, y otros tan s6lo con un estado de derivacién. El
caracter citol6gico, A, se dividié en tres subcaracteres; ndimere
bisico de cromosomas, A.1, gqrado de aneuploidia (ya que este
concepto comprende a variaciones en el ndmero de cromosomas, como
incremento o disminucidn, en este trabajo se aplica dnicamente en
sentido descendente (ver Fdg. 4), debido a que el incremento &
partir del namero bdsico se define claeramente en la poliploidia),
A.2, vy grado de poliploidia, A.3; el primero contiene estados
reportados por Goldblatt (13), y los dos segundos se basan en los
nameros minimos y maximos de cromosomas reportados por la misma
fuente, y sus diferencias correspondientes con el ndmero bdcsico
reportado para la subfamilia, igual a 14; ° los valores negativos
se consideraron como cero. La morfologia nodular también se
dividid en tres subcaracteres, ramificacién, B.i, noédulos
ramificados, B.2, y no ramificados, B.3, partiendo de ios nédulos
primitivos a los avanzados, segun el esquema propuesto par Corby
(3), sin embargo, para este caso en la base de las ramificaciones
se ubicaron a los que pertenecen al grupe dimérfico, seralado por
un asterisco en la tabla; las abreviaturas corresponden a t Astr,
astragaloide, Crot, crotalaroide, HMuc, mucunoide, Desm,
desmodioide, vy Asch, aesquinomenoide. Los grupos de inocul acién
cruzada comprenden el grado de promiscuindad de especies
diferentes de Rhizobium, donde Rh. sp. es la mis promiscua y por
lo tanto la mé&s primitiva, vy por el contrario Rh. 1lupini una de
las mas avanzadgas por su  alta especificidad (). Las
fitohemaglutininas, D, se dividieron en cuatro tipos distintos de
acuerdo con su especificidad (32), vy se trataron por separado;
las que presentan el mavor arado de especificidad son las que se
denominan anti-especificas, D.§, vy por 1o tanto son un caricter
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avanzado, por el contrario las mds primitivas son las que carecen
de la capacidad de aglutinar eritrocitos de cualquier especie de
animal, o no-aglutinantes, D.4. Los estudios serolégicos (8), E,
s2 basan en las rescciones de inmunoprecipitacién por el
antisucero que se produce en algan animal oxperimental,
qeneralmente -un conejo, contra proteinas de las semillas de
alguna pspecie vegetal, por ejemplo en este caso de Acacia, el
cual se prueba posteriormente contra el material proteico que
provenga de semillas de otras especies, vy se determina el orado
de reaccién o capacidad de precipitacién, donde una intensidad
mavor (+++) determina una relacién cercana, vy una menor (+_) o
nula (-), nunguin parentesco. Los valores de contenido de aceites,
H, porcentaje de insaturacién de éstos, I, y las proporciones de
galactomananos, 0.1 y 0.2, se expresan en intervalos de acuerdo
con los valores reportados en la literatura (2).

Los esquemas propuestos se relacionaron con datos referentes
a la biogeografia y forma de vida de cada tribu (Tabla III) para,
por un lado, obtener apoyo extra en la proposicién de 1las
relaciones resultantes, y por otro, determinar los patrones y las
tendencias de di spersion con los cambios morfoldéqgicos
consecuentes, que aunadas con las escasas evidencias que
proporciona el registro fésil, sea posible dar un sentido
filooenético a las relaciones resultantes, vy determinar, en la
modida de lo posible, 1la época en que surgiod la subfamilia y en
la que sucedieron los eventos mavores de divergencia dentro’' de
ella, aunado con la evolucidn de los caracteres involucrados en
este desarrollo.

Ademds, de manera complementaria, fué posible utilizar estos
caracteres para la elaboracién de una clave dicotdmica para 1las
tribus de esta subfamilia, la cual sc muestra en el apéndice B.



Tabla IXI. Distribucibn geogréfica y forma de viaa de las tri
bus de la subfamilia Papilionoideae (Leguminosae) (sintetizado

de 22).

CLAVE-TRIBU

DISIRIBUCION GEOGRAFICA

FORMA DE VIDA

1) Bwartzieae

2) Abreas

3) Sophoreae

4} Dalbergieae

55; Tephrosieae
Robinieas

(7) Indigofereae

(8) Erythrineae

(9) Phaseolese

10) Amorpheae

11) Aeschynomeneae

12) Adesmieae

(13) Galegeae

Equg Hedyséreae
15) Loteae

(16) Coronilleae

2173 Vicieae
18) Cicereae

(19) Trifolieae

Tropical.

Pantropical.

fropical.

América tropical.

Tropical.

W y 8 de América Central, Norteamé-.
rica y Argentina,

Africa, Sudéfrica, Madagascar y
Asia tropicales. .
Todo el Mundo (tropical y subtropi-

cal).

To%o el Mundo (tropical y subtropi-
cal).

Nuevo Mundo.

Tropical, célido-templado. :
Regiones montafiosas y templades de
Sudamérica. '
Euragsia, Norteamérica, Sudamérica,
Sudéfrica y Australia.

Euragia, Norteamérica y Africa.
Mediterraneo en Africa, Australia
y Sudamérica.

Buropa, W de Asia, NE de Africa y
Sudanérica (mediterraneo).
Templado.

Turk{a, Ierael, E del Himalaye,
Asia Cantral, Etiopfa y Grecia.
Eurssia, Africa, América y Australia.

Arboles, arbustos o lianas,

" Subarbustos o lianas.

Arboles, arbustos, lianas o hierbas.
Arboles, arbustos o lianas.
Arboles, lianas o arbustos,
Arboles, arbustos o hierbas,

Hierbas, arbustos o &rboles peque~
fios.

Hierbas, subarbustos o Arboles.
Hierbas, subarbustos o &rboles.
Arboles pequefios, arbustos o hierbas
Arbustos, hierbas o frboles pequeifios
Hierbas o arbustos.

Hierbas o arbustos.

Hierbas o arbustos pequeiios.
Hierbas o arbustos pequeiios.

Hierbas o arbustos pequefios,

Hierbas.
Hierbas.

Hierbas o arbustos.




Tabla IIX. Continuacién.

CLAVE-TRIBU

DISTRIBUGION GEOGRAFICA

FORMA DE VIDA

20) Bossiaeeae
21) Mirbelieae
22) Podalyriesae
23) Liparieae

24) Crotalarieae

(25) Thermopsideae
(26) Genisteae

Australia.

Australia.

Sudéfrica §El Cabo).

Sudébtrica (E£L Cabo).

Africa, regiones mediterraneas de
la India, Australia y Sudamérica.
Regiones templadas dol Hemisferio
Norte.

Europa, Africa, Norte y Sudamérlca
(regiones montafiosas).

Arbustos, subarbustos o hierbas.
Arbustos, subarbustos o hierbas.
Arbustos o subarbustos.
Arbustos o hierbas.

Arbustos o hierbas.

Arbustos o hierbas.

Arbustos, hierbas o Arboles peque~

‘fios.
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I11. RESULYADOS Y DISCUSIOM,

De las diferentes combinaciones de caracteres que se
desarrollaron para la obtencidn de sus fenogramas
correspondientes, uanicamente el que contempla 21 ndmero de
cromosomas y la morfologf{a nodular, y sus subcaractercs o estados
respectivos (Fig. Ba. y b.), fué el que abarcé el mavor ndmero de
tribus, y con base en é1 sge establecieron las relaciones
propuestas en este trabajn, las cuales se apoyvaron parcialmente
por las demAs combinaciones de los caracteres restantes. Ademds,
en este esquema se proponen jerarquias taxonémicas supratribales
y los valares numéricos que las delimitan, 'y que tuvieron
utilidad en el ordenamiento de los resultados obtenidos para su
discusidn.

Relaciones Fenéticas entre las Tribus de

la Subfamilia Papilionoideac (Fig. Ba. v b.).

Linaje Soforoide.

a) OGrupo I. Complejo A. Las tribus Swartzieae v Sophoreae
forman este complejo, las cuales presentan el ndmero mids alto de
Cromosomas, 14, relacionado con el namero basico de la
subfamilia, también 14, con un grado de ancupliodia de 4 y 5
respectivamente, vy de poliploidia de O y &, 10 que muestra que a
este respecto, Sophoreae es una tribu de mayor variabilidad
cromosémica que Swartzieae, probablemente derivada de ella. Ambas
presentan el tipo de nodulacién mis primitivo como es el nédulo

- astragaloide dentro del grupo dim6rfico. Presentan derivados b6-
hidroxil de isoflavonas, aunque Sophoreae presenta ademds orobol,
un cardcter que pudiera ser deri{vado del -primeroj; carecen de
genisteina. Los compuestos triterpenoides, swartziagenina,
bayagenina y betulina, son caracteree primitivos presentes en
estas dos tribus, comparados con los derivados relativamente
comunes en las demds tribus estudiadas, Respecto a los
alcaloides, carecen de derivados de alquil-aminas y de Fen y Tir,
pero Sophoreae presenta alcaloides no identificados v
quinolizidina, como estados derivados. Sophoreae presenta en sus
semillas uno de los valores mis altos eon cuanto a) contenido de
aceites, 10 %, vy mds bajos en el pocentaje de insaturacién de
éstos, los cuales son caracteres primitivos comparados con 1las
demas tribus estudiadas; Swartzieae no se ha estudiado a este
respecto. La misma situacién ce presenta en cuanto al contenido y
proparcién dentro de los galactomananos, con baja cantidad de
galactosa, 16 %, vy alta de manosa, 81 ¥, como caracteres
primitivos.

Ambas tribus son tropicales cuva forma de vida predominante
es la arbérea, aunque se pueden presentar formas arbustivas,
lianas o hiervas.

b) Brupo II. Complejo A, Este complejo estid formado por las
tribus Tephrosieae vy Genisteae., Presentan un ndmero basico de
cromosomas de 12, con un grado de aneuploidia de &6, v de
poliploidia de O y 12 respectivamente. Ambas tribus presentan
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Fig. 8. a. Fenograma que representa el grado de similitud entre las
tribus de la subfamilia Papilionoideae (Leguminosae), con
base en el nlimero de cromosomas Y la morfologia nodular.
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GRUPO  COM SUPER  TRIBU
PLEJO TRIBU

o
N o -
21

SWARTZIEAE
SOPHOREAE
TEPHROSIEAE
GENISTEAE
ROBINIEAE
ABREAE
DALBERGIEAE
PHASEOLEAE
ERYTHRINEAE
AESCHYNOMENEAE
ADESMIEAE
LOTEAE
INDIGOFEREAE
HEDYSAREAE
AMORPHEAE
PODALYRIEAE
LIPARIEAE
THERMOPSIDEAE
CORONILLEAE
CICEREAE
TRIFOLIEAE
VICIEAE
CROTALARIEAE
GALEGEAE
MIRBELIEAE

Sobreposicién de los intervalos que corresponden a las
Jerarqufas supragenéricas propuestas {(tribu, supertri-

bu, complejo, grupo y linaje) y los valores

limitan, Derivada de la figura 8.a.

que las de
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nddulos del grupo dimdérfico, en la primera astragaloides y en la
gegunda erotalarcides, aunque en Benisteae, Lupinus es ol unico

‘género dontro de las Leguminosas con nédulos lupinoides. De lo
anterior vy de gevidencias posteriores se puede apreciar que la
tribu Ganisteaes comprende a géneros muy diversificados cuya
ubicacién sistemAtica es muy dificil por la falta de estudios méas
profundos y homoueneos respecto a las demds tribus.

Ambas tribus difieren en la presencia de derivados de
isoflavonas, la primera con é6-hidroxil como carictor primitivo
que la relaciona con el par Swartzieac-Sophoreac, y la sequnda
con geniste{na presente en algunas otras tribus. Tephrosieae es
una tribu poco estudiada respecto a la presencia vy naturaleza de
metabolitos secundarios, ol aumentar los estudios en este sentido
permitirad fortalecer su ubicacidm sistematica o reubicarla dentro
del essquema de agrupacidn propuestoj sin embargo, la presencia de
caracteres primitivos como los va mencionados, Yy de otros, como
la ausencia de PHA especificas, s8su distribucidn tropical y 1la
forma de vida predomimantemente arbérea, la ubican dentro de este
complejo primitivo. Respecto a 1la tribu Genisteae, es8 muy
heterpgenea en cuanto a los caracteres estudiados, como los va
mencionados, 1a infeccidén por Rhizobium lupini que también
infecta a miembros de }la tribu Coronilleac, 1la presencia de -
sitostercl como derivado de triterpenoides, distribucidn mis o
menes reqular de canavanina, quercitina (flavonoles,
flavonoides), isoquilitigerina {chalconas, flavonoides),
presencia de alcaleides no identificados, quinolizidina, vy
derivados de alquil-aminas y de Fen y Tiry sin embargo, sus
caracteristicas citolénicas y nodulares permiten ubicarla
inicialmente en oste complejo primitivo, aunque por el estudio
del metabolismo secundario existen caracteres que la relacionan
con el linaje OGalegoide. Su distribucién geogrdfica os muy
heterogenea, principalmente en regiones mediterraneas de Europa,
N de América, montaivas de Sudamérica y ocasionalmente en Africa,
sin embargo, su forma de vida predominantemente arbérea v
herbacea podria relacionarla con linajes primitivos.

Complejo B. Formado por Robinieae, que es una tribu cuvo
nimere bdsico de cromoseomas, 10, grado de aneuploidia, 8, y la
carencia de poliploidia, 1la relacionan con la tribu Tephrosieae,
pero el tipo de nddulos, astragaloides dentro del grupo
dimorfico, la ubican como un complejo mas antiquo que el
anterior. .

" Al igual que Benisteae conticne p-sitosterol como derivado
de triterponoides (Fig. N, La presencia de kaempferol
(flavonoles, flavonoides), ausecncia de derivados de alquil-aminas
v. de Fen y Tir (alcaloides), 1la relacionan en cierto modo con la
tribu Loteae (Fig. 10), aunque se requieren mas estudios para
definir el grado de esta supuesta relacién. Preosonta 4cido o~
cumarinico (compuestos fendlicos, terpenoides) y kaempferol
(flavonoles, flavanoides) al  igual que  Sophoreae, y una
proporcién de galactomananos, 33:646, con un grado intermedio de
derivacién. Su distribucidén geografica tropical al ¥ y S de
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ROBINIEAE
_GENISTEAE
TRIFOLIEAE
GALEGEAE
CORONILLEAE
Fig. 9. Fenograma que representa el grado de similitud entre
‘algunas tribus de la subfamilia Papilionoideac (Legu-
minosae) con base en el estudio de terpenoides (com -
puestos fenélicos y triterpenoides).
SIMILITUD
! 2 : 4 ; 8
LOTEAE
_—[: ROBINIEAE
| PHASEOLEAE
SOPHOREAE
GENISTEAE
Fig. 10. Fenograma que representa el grado de similitud entre

algunas tribus de la subfamilia Papilionoideae (Legg
minosae) con base en el estudio de triterpencides, -
flavonoles y alcaloides.
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América Central, y templada en Nortmamérica y Argentina, su forma
de vida predominantemente arbérea v arbustiva, vy algunos do los
caracteres anteriormente mencionados, como la mor fologia nodular,
peraiten establecer la relacidén propuesta con los demds
integrantes de este grupo, aungue con un cierto g@rada de
incertidumbre.

c) OGrupe 131, Complejo NA. Farmado por tres tribus muy
relacionadas entre si{, que comprenden -a la misma supertribu
Daibergia, estas son: Abreae, Dalbergieac y Phascoleae, las
cuales son miés avanzadas que las gque integran a los grupos I v Il
de este linaje. Su nimero basico de cromosomas es igual a ik, con
@) mayor grado de aneuploidia en Phaseolear, 5, luego en
Dalbergieae, 4, y fibreae, 3; carecen de poliploidia. En las tres
tribus se desarrolla 12 misma morfologia nodular, que corresponde
a nédulos desmodioides dentro del orupe dimérficoy por ello se
encuentran muy relacionadas can los grupos 1 y IlI.

Las tribus Dalbergieae y Phaseoleae presentan canavanina
distribuida irregularmente entre los géneros que las conforman
(Fig. 11); carecen de derivados de alcaloides como 1los no
identificadaos vy derivados de Fen y Tir, aunque algunos géneros de
Dalberpicae presentan quinolizidina (Fig. 12). La relacidén entre
Abreae vy Phaseoleae se ve reforzada eon estudios seroldgicos del
material proteico de las semillas (Fig. 13); el incluir semillas
de difercentes géneros de la tribu Dalbergieae en estos ensavos
permitird determinar con mavor claridad el qrado de retacién
entre ellas. Abreae y Dalbergieae carecen de PHA especificas, a
diferencia de Phaseoleae que las presenta, 1o cual las ubica
tentativamente en la base del complejo; ademds, como parametro de
apoyo, Dalbergieae contiene grandes cantidades de aceites e
insaturacién de ¢stos, los cuales son caracteres primitivos, vy
Fhaseoleae bajas cantidades como caracter avanzado. Abreae es una
tribu poco estudiada respecto al metabolismo secundario, sin
embargn, en Dalbergieac y Phaseoleae sc han realizado un  mavor
ndmera de estudios. Dalbergicae contiene B -sitosterol
(triterpenoides, terpencides), orobol, derivados &-hidroxil v
genistefna (isoflavonas, flavonoides), 1los cuales 13 relacionan
con el complejo A del orupo 1 de este linaje (Fig. 1$4); &cido o-

cuparinico (compuestos fendlicos, terpenoides) relativamante
comin entre linajes avanzados, al igual que la isoquilitigerina
{chalconas, flavonoides). Phaseoleae, por su parte, contiene

quercitina v kaempferol ({lavonoles, flavonoides) como un estado
intermedio de derivacidng contiene buteina e isiquilitigerina
(chalconas, flavonoides) a} ijgual gque Dalbergieae v que alounas
tribus. avanzadas del linaje Galegoide; contiene como tipos de
qgalactésidos rafinosa v estaquioss, como estados intermedios.

La distribucidn geogriafica general de este grupo es tropical
a subtropical, y 'l1a forma de vida oscila de arbérea a arbustiva,

De 1las evidencias anteriores se puede afirmar que estas
tribus forman un agrupo compacto, donde Abreae v Dalbercieae son
las tribus mis primitivas, vy Phaseoleae, ademis de ser la mas
derivada de las tres, eg una tribu de transicién con otros
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Fig. 11. Fenograma que representa el grado de similitud entre algunas
tribus de la subfamilia Papilionoideae {Leguminosae) con ba-
se en el estudio de triterpencides, alcaloides y canavanina.
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Fig. 12. Fenograma que representa el grado de disimilitud entre algunas
tribus de la subfamilia Papilionoideae (Leguminosae) con base
en el estudio de alcaloides y canavamna
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Fig. 13.

AMORPHEAE

Fenograma que representa el gradoe de similitud entre algunas
tribus de la subfamilia Papilionoideae (Leguminosae) con ba-
se en el estudio seroldgico de material protéico de las semi
llas.
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Fig. 14, Fenograma que representa el grado de similitud entre algunas
tribus de la subfamilia Papilionoideae (Leguminosae) con ba-
se en el estudio de isoflavonas, alcaloides‘y canavanina,
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Fig. 15. Fenograma que representa el grado de disimilitud entre algunas
tribus de la subfamilia Papilionoideae (Leguminosae) con base
en el estudio de la morfologia nodular, fitohemaglutininas y
los grupos de inoculacién cruzada.
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_qrupos, probablemente con el grupo I o III del linaje Lotoideae,

Linaje Lotoide.

Este linaje cstd intearado basicamonte por 1las tribus
Acchynomeneae vy Adesmieae, qrupe 11, mas dos tribus anexas,
Loteae, qrupo I11, y Erythrinese, grupo I. El ndmero basico de
cromosomas va de 7 a 12, donde Aeschynomencae Yy Adesmicae
presentan el miemo ndmero, 10, con un grado de ancuploidia de 5y
4, y de poliploidia de 6 v 0, respectivamente., Por su parte,
Erythrineae y Loteae presentan un qrado de ancuploidia de S v 7,
y de poliploidia de 7 y 0, respectivamente. La morfologia nodular
es del tipo no ramificado, que comprende a nédulos
aesquinamenoides, en Aeschynomeneae y Adesmicae, mucunoides en
Ervthrineae, Yy desmodioides en Loteae. Aeschynomeneae es
infectado por Rhizobium sp., el cual nodula igualmente a miembros
de las tribus Fhaseoleae (linaje Soforoide, grupo  TII) vy
Crotalarieae (linaje Galegoide, grupo I, complejo B), 1lo que
apova la posicién intermedia de este linaje, aunque se requieren
un mayor nuamerc de estudios al respecto para apoyar esta
ascveracion.

Estas cuatro tribus se han estudiado muy irreqularmente
respecto al metabolismo secundario, sin embargo, es posible
realizar algunas comparaciones. . Ervthrineae contiene B~
sitosterol (triterpencides, terpencides) relativamente abuntante
en linajes primitivos, como el Sofaroide; #loreglucinel
(compuestos fenélicos, terpencides) al igual que Dalbergicae
(linaje Soforoide, ogrupo 1I1I), alcaloides no identificados v
derivados de alquil-aminas, y rafinosa (galactésidos) en relacidén
con linajes avanzados, como el Balegoide. En cambio, Loteae
contiene caracteres relacionados mds bien con linajes avanzados
como 1a presencia de sovasapogennl (triterpenoides, terpenoides)
al igual que Trifolieae (linaje Galegoide, grupo I, compliejo B),
presencia reaular de canavanina, bajo contenido de aceites y un
alto grado de insaturacién en ellos, vy una alts proporcidén de
gal actomananos, 45: 54, Serol 6qicamente, ambas tribus se
encuentran muy relacionadas (Fig. 13) formando o1 linaje Lotoide.

l.a distribucién geografica de este linaje abarca de regiones
tropicales y subtropicales, para Erythrineae y Aeschynomeneae, a
reqgiones templadas v  frias ubicadas en Africa, Australia vy
Sudamédrica, para Adesmieae y Loteae. La forma de vida
predominante va de arbustos o subarbustos, en Erythrineae vy
Aeschynomeneae, a hierbas o arbustos pequeios, en Adesmicae vy
Loteae. :

De 1las caracteriticas enunciadas se puede formar este linaje
integrado tentativamente por las cuatro tribus, de las cuales
Aeschvnomeneae y Adesmieae son las mas relacionadas, Erythrincae
(considerado por algunos autores dentro de Phaseoleae) quien
presenta el maver namero de caracteres primitivos por lo que se
lo considera la tribu ancestral del linaje, vy Loteas un grupo de
transicion, presumiblemente entre el linaje Lotoide vy el
Galegoide.
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Linajo Galegoide.

a) Grupo 1. Complejo A. Este complejo ecstd formado por tres
supertribus, la primera (Indigofera) que comprende a las tribus
Indigoferecae, MHedysareae y Amorpheae, la seounda (Podalyria) que
comprende a Padalyrieae, Liparieae y Thermopsideae, vy 1a tercera
(Coronilla) a Coronilleac como un anexo ancestral para las
supertribus anteriores.

Dentro de 1la primer supertribu, el ndmero basico de
cromosomas es de B para Indigofereae y Hedysareae, vy 10 para
Amorpheae, lo cual la ubica como la tribu mas primitiva de 1las
tres; el grado de aneuploidia es de 7 para las tres tribus, vy
carecen de fendmenos de poliploidia. La morfolooia nodular tipica
corresponde a nédulos astragaloides ramificados, los cuales son
el estado mAs primitivo dentro de los difcrentes valores de
derivacién, sin tomar en cuenta al qrupo dimdérfico.

Respecto al metabolismo secundario, estas tribus han sido muy
poco estudiadas, 1o que impide utilizar estos pardmotros como
punto de apovo para las relaciones propuestas. S8in embargo, con
base en el ndmero basico de cromosomas, Indigofereae y Hedysareae
s encuentran mas relacionadas entre 8i que con la tribu
ancestral Amorpheae. :

La distribucién qeooradfica abarca de regiones tropicales en
Africa, Sudadfrica, Madagascar y Asia, para Indigofereae, a
reoiones templadas en Eurasia, Africa, Norteamérica y el HMundo
Muevo en general, para Hedysareae y Amorpheae. La forma de vida
predominante va de Arboles pequefios vy arbustos, para Amorpheae, a
hierbas y arbustos o subarbustos, para Indigofereae y Hedysareae.
Eeste altimo pardmetro permite apovar la aseveracién anterior
referente a la posiclén ancestral de la tribu Amorpheas dentro
del grupo, pero en cambio, la explicaci6én del patrén de
distribucién geografica es complicado, si se acepta la tendencia
a colenizar regiones templadas a partir de regiones tropicales,
por lo que se regquieren un gran numero de estudios de maturaleza
diversa para apovar v/o esclarccer estas relaciones.

Por otro lado, dentro de la segunda supertribu, el namero
basico de cromosomas corresponde a 9 para Podalvrieae Y
Liparieae, vy 10 para Thermopsideae, lo cual plantea una situacién
eimilar a la de la supertribu anterior, donde, con base en este
caradcteor, esta tribu corresponde al estado ancestral de las dos
primeras. El arado de aneuploidia es de & para las tres tribus, v
carecen de fenémenos de poliploidia. La morfologia nodular es
tipicamente ramificada con nédulos astracaloides, al igual que la
supertribu anterior.

El metabolismo secundario también ha sido muy poco estudiado,
por lo que es muy dificil apoyar las relaciones propuestas con
base en estos caracteres. 6in embargo, por estudios serolégicos
realizados con material proteico do las semillas (Fig.. 13) es
posible establecer la relacibn cercana entre la tribu
Thermopsideae y la Bossiaeceae, ademds de la relacidén con
Amorpheae, como linajes ancestrales del linaje €alegoide. Dada 1la
escasez de datos a oste respecto, se considerard a 1a tribu

.



20.
Thermopsideae coma representante de esta supertribu para
establecer alqunas inferencias de relacién con otras tribus
Contiene como derivados de isoflavonas (flavonoides) orobol y &-
hidroxil, que 1la relacionan con grupos primitivos del 1linaje
Soforoide, y quercitina (flavonoles, flavonoides), alcaloides no
identificados, quinolizidina y derivados de alquil-aminas
(alcaloides), que la relacionan con complejos avanzadas dentro
‘de este linaje Galegoide.

ta distribucién geografica de esta supertribu abarca de
regiones templadas del Hemisferio Norte, para Thermopsideae, a
regiones restrinaidas en Sudafrica, particularmente en la Regidn
del Cabo, para Podalyrieae y Lipariese. La forma de vida
predominante es arbustiva para las tres tribus., Con base en estos
dog Qltimos caracteres es posible plantear el origen de este
grupo en regiohes templadas con una migracién posterior hacia el
Sur de Africa, quedando aisladas en 1a Regidn del Cabo las dos
primeras tribus.

Referente a la supertribu anexa ancestral de este complejo,
Coronilla que contiene a la tribu Coronilleaes, su nimero basico
de cromosomas es de 7, con un grado de ancuploidia de 8 y sin
fendmenos de poliploidia. Estas evidencias cromosdmicas,
particul armente el qrado de aneuploidia, no corresponden con el
planteamiento de su posicién como la supertribu  ancestral de
este complejo, ya que el cardcter presenta un estado de
derivaci én mayor que las supertribus mas avanzadas, sin embargo,
con base en el namero basico de cromosomas es posible plantear la
existencia de eventos de poliploidia que generan ndmeros bdsicas
de cromosomas mavores en las otras dos supertribus mds avanzadas.
Respecto a la morfologia nodular, esta tribu presenta ndédulos
rami ficados astragaloides, al igual que las dem&s tribus de este
complejo. Presenta algunas caracteristicas que la ubican en upa
posicién intermedia entre grupos primitivos y avanzados, 1lo cual
se puede apreciar claramente en estudios microbiolégicos de
inoculaci én cruzada (Fig. §5), y muy relacionada con el ancestro
Galegoide de weste linaje por medio de estudios de terpenoides
(Fig. ). Esta tribu ha sido escasamente estudiada respecto al
metabolismo secundario, vy el incrementar estos estudios puede
permitir apovar las relaciones propuestas.

Esta tribu se distribuye en regiones mediterranecas de Europa,
W de fsia, MNME de Africa y Sudamérica; 1la forma de vida
predominante es herbdcea o arbustiva.

Complejo B. Constituido por 1la supertribu Vicia, que
comprende a las tribus Cicereae, Trifolieae, Viciear Y
Crotalarieae, que de acuerdo con el esquema planteado, las dos
primeras sgc derivan de las segundas, seguramente a partir de un
ancestro semejante a Vicieae.

Dentro de las dos primeras tribus, el ndmero basico de
cramasomas es B, con el mismo grado de aneuploidia, 7, y sin
fendmenos de poliploidia. La morfelogia nodular corresponde a
nddulos crotalaroides ramificados para ambas tribus.

El metabolismo secundaric que relaciona a estas dos tribus
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entre si, ademds de los caracteres ya mencionados, corresponde al
estudio de 1a presencia de triterpencides (terpenoides),

isoflavonoides (flavonoides) vy alcaloides (Fig. 16), dondo
respecto al primer tipo, Trifolieae contiene soyasapogenol como
caricter avanzado y Cicereae contiene B ~sitosterol como

caricter primitivos respecto al seqgundo tipo, se presenta el caso
inverso, ya que ademds de presentar genisteina y de carecor del
derivado 6-hidrox3), Trifolicae presenta orobol como caracter
primitivo; vy dentro del tercer tipo, la ausencia de derivados de
estos compuestos en Trifoliecae muestran un ecstado primitivo
respecto a Cicereae, 1la cual presenta quinolizidina y derivados
de alquil-aminas. Al maomento de evaluar en eu conjunto estos tres
caracteres 9e  puede afirmar con cierto grado de confianza que
Trifolieag es mds primitiva que Cicereac (Fig. 16), 1lo que se
apoya con datos de su distribucidn geografica, en donde
Trifolicae presenta un patrén de distribucién mavor, en Eurasia,
Africa, América vy Australia, que Cicereae, 1la cual ests
restrinqgida a algunas regiones de Turquia, Israel, E del
Himalaya,. Asia Central, Etiopia y Grecia. Ademads, la forma de
vida da la primera, hierbas y arbustos, se encuentra en un grado
de derivacidén menor que la segunda, en la cual oOnicamente se
presentan formas herbiceas.

Mediante las evidencias anteriores ce posible postular que
Cicercae surgié de un ancestro semejante a Trifolieae, arbustivo
@ herbaiceo, ubicado en regiones de Eurasia y/o N de Africa, el
cual por diversos eventos de ajslamiento dié lugar 3 la tribu-
Cicareae. .

Por otro lado, dentro del segundo par de tribus de esta
supertribu, Vicieae y Grotalarieae, el ndmero basico de
cromosomas es de 7 para la primera, vy de @ para la segundag el
grado de aneuploidia os de 7 para ambas, vy carecen de fendmenps
de peliploidia, aungque dentro de Crotalarieae el ndmero mdximo de
.cromosomas es mayor, 14, que en Vicieam, 7. La morfologia nodular
tipica, al) igual que en el grupo anterjor, corresponde a nédulos
ramificados de tipo crotalaroide, lo cual las relaciona entre s{
y €on el par de tribus anteriores. Sin embarao, mediante estudios
serolégicos (Fig. 13) se puede apreciar que Vicieae se encuentra
mads relacionada con el par Trifoliecac-Cicereae, que Crotalarieae,
la que podria ser relativamente independiente de estas tres
tribusg eato mismo se observa en estudios con grupes de
inoculacién cruzada (Fig. 1%5), aunque Crotalarieas es nodulado
por Rhizobium sp., un grupo muy promiscuo primitivo, a difcrencia
de Vicieae a quien nodula Rh. leguminosarum al igual gque a
especies de la tribu Cicereae.

Respecto al metabolismo secundario, ez dificil establecer
comparaciones entre estas dos tribus debido a la escasez de
datos, &in embarge, es posible esclarecer las relaciones por
separado de cada una de ellas con otras tribus de grupos
diferentes. Por ejemplo, mediante el estudio de canavanina,
isoflavonas (flavonoides) y de alcaloides (Fig. 14), se ratifica
la relacion cercana entre Vicieae v Trifolicae, dentro del linaje
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Fig. 16. Fenograma que.representa el grado de disimilitud entre algunas
! tribus de la subfamilia Papilionoideae (Leguminosae) con base
en el estudio de triterpenoides, isoflavonoides y alcaloides.
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tribus de la subfamilia Papilionoideae (Leguminosae) con base
en el estudio de flavonoles, alcaloldes y canavanina.
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Galegoide, bien diferenciado del Soforoide; esto mismo se apoya
por estudieos de canavanina, flavonoles (flavanoides) v de
alcaloides (Fiq., 17), al reitersar la naturaleza independiente de
este linaje BGaleqoide. Vicieae contiene algunos compuestos con
£8caso  estado de derivacidon y que permiten ubicarla en la base
del par Trifolieae-Cicereae, como son la presencia en a&lgunos
géneras de canavanina, arobol (isofl avonas, flavonoides),
kaempferol (flavonoles, flavoneides), isoquilitigerina
(chalconas, flavonoides), acido o-cumarinico Yy arbutina
(compuestos fendlicos, terpencides); la presencia de derivados de
alquil-aminas y de Fen y Tir (alcaloides), y la baja cantidad de
aceites con un alto grade de insaturacién, son algunos caracteres
avanzados que 1la ubican dentro de este linaje. Por su parte,
Crotalarieae contiene proporciones intermedias de galactomananos,
27:714, como cardcter poco primitivo, Yy alcaloides no
identificados coma cardcter avanzado; de ello,  y de las
evidencias anteriores, es factible postular que Crotalaricae es
mas o menos independiente de Viclieae, Yy que esta dltima es una
tribu ancestral que probablemente origind al par Trifolicae-
Cicereac.

La distribuci6n geogrdfica de estas tribus, béssicamente es en
regiones templadas de Africa, 1India, Australia y Sudamérica. La
forma de vida herbacea que presenta Vicieae la relaciona con el
par anterior, vy la arbustiva o herbicea de Crotalarieae establece
la retacién relativa con Vicicae, pero asdemds, confirma su-cierta
i ndependencia. .

b) ©Grupo II. Complejo A. Anexas al grupo 1, e incluidas
dentro del linaje Galegoide, se encuentran dos tribus que
constituyen a este complejo ancestral,. formado por Baleoeae vy
Mirbelieae, de las cuales en la primera se encuentran los
caracteres ancestrales bhipotéticos de los dos grupos, y 1la
segunda corresponde a una tribu derivada de la primera de manera
independiente. Por esta razén se tratardn por separado.

La tribu Galegeae contiene un ndmero badsico de cromosomas de
8, con un grado de aneuploidia de 7 y de poliploidia de 2, 1o que
sostiene su posicién como ancestro en este linaje. Ademas,
apovando esto, la morfologia nodular es ramificada del tipo
primitivo astragaloide.

Como caracteres primitivos carece de PHA eospecificas; de
estudios de la presencia de canavanina, triterpencides
(terpenpides) vy alcaloides (Fig. 11), se apresia su posicién
ancestral dentro del linaje, ademds de su relacidn con grupos més
primitivos como son 1os que pertenecen al linaje Lotoide (Fig.
13) mediante estudios serolédgicos, vy a la supertribu ancestral
Coronilla (complejo A, ogrupo I, de este linaje) (Fio. ), por
estudios de terpenoides. Como caracteres avapzados, que la ubican
dentro de este linaje, se pueden considerar la presencia de acido
o--cumarinico {compuestos fendlicos, terpenoides?, Acido
Qlicirrético (triterpenoides, terpenoides), praesencia de
canavanina, isoquilitigerina v buteina (chalconas, flavonocides),
derivados de  alquil-aminas v de Fen y Tir, vy quinolizidina
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(alcaloides), ademis de la presencia de estaquiosa
{gajactésidos), contenido bajo de aceites con alto grado de
ingaturacidn, y una proporcién alta de galacteomananos, 4256,

Su distribucidn aqeogréfica abarca a Eurasia, HNorteamérica,
regionos tompladas de Sudadfrica, Australia y Sudamérica; la forma
de vida predominante es herbacea o arbustiva. Estas
caracterisiticas apoyan su posicidén ancestral dentro del linaje.

l.a sequnda y 4ltima tribu, Mirbelieae, presenta un namerec
basico de cromosomas de 9, con un grado de ancuploidia de 7 y de
poliploidia de 2. La merfolonia nodular corresponde a nédulos
ramificados del tipo astragaloide, que aunado con los caracteres
anteriores 1a relacionan intrinsecamente con la tribu Galeqase.

Esta tribu pricticamente no se ha estudiado desde el punto de
vista del metabolismo secundario, por lo que no es posible
establecer o apoyar sus relaciones con otras tribus.

S8in embargo, por medio de las evidencias anteriores v de la
distribucidn geogrdfica se puede plantear que es una tribu que
divergid a partir de Galegeae cn el continente Australiano, para
el cual se restringe su distribucidn. Su forma de vida
corresponde a arbustos o subarbustos vy hierbas.

Andlisis Bivariante deol

Forciento de Derivacidén.

Se obtuvieron una serie de ograficas en las cuales se
evaluaron los diferentes caracteres utilizados para establecer
las relaciones entre las tribus del presente trabajo, sin
embargo, debido a la idrregularidad en los estudios del
metabolismo secundario para las tribus que se tomaron en cuenta,
la mayoria de estas grificas fueron de poca utilidad. A pesar de
ello, como resultado del analisis de los caracteres mejor
estudiados, como son el nomero basico de cromosomas y la
morfologia nodular, se obtuvieron evidencias de apovo para
algunas de las relaciones y jerarquizaciones propuestas.

En primer lugar, en la figura 18 se puede apreciar claramente
la independencia de cada uno de los tres linajes y ] grado de
homogeneidad de cada uno de ellos, ademas de las relaciones entre
los niveles inferiores como son grupos, complejos y supertribus,
En la posicién inferior de las constelaciones obtenidas s
encuentra el linaje Soforoide, dentro del cual las tribus
Swartzieae v Sophoreae, complejo A del grupo I, forman wuna
agrupacién compacta, como la mds primitiva dentro de ia
subfamilia. Muy relacionada con ellas estd Benisteae, complejo A
del grupo lI, vy ello se puede deber a que presenta una serie de
caracteres - primitivos que Ja colocan en esta relacién, pero
ademds presenta otros avanzados que la relacionan con otros
linajes menos primitivos, situacidn que se discutié en la seccién
anterior. Otra agrupacién mds o menos compacta es la que forman
Jas tribus Abreae, Dalbergieae y Phaseoleae, complejo A del arupo
111, cuya posicién dentro de la constelacidn de este linaje apoya
la relacién intrinseca que se observa en el fenoorama (Fig. B), y
el mayor grade de derivacién respecto al grupo 1 primitivo;
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Fig. 18. Agrupacién en constelaclone§ de las tribus de la subfamilia

Papilionoideae (Leguminosae) por medio del anflisis bivarian
te del porcentaje de derivacién de la morfologia nodular y
el nimero de cromosomas. Los nimeros representan la clave
para cada tribu (ver Tablas 1I y III, y Apéndice A).
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ademds, por 13 posicién en la que se encuentran Abreae vy
Dalbergieae, se apova la idea que postula que estas tribus son
mids primitivas que Phasecoleae, vya que se encuentran a menor
distancia del Qrupo 1, 1o que las ubica en la base del complejo A
de este grupo II.

La constelacién que contiene a las tribus del linaje
Lotoideae muestra la asociacién cercana de Aeschynomencae vy
Adesmi cae, gque forman el complejo A del grupo 11, como ec aprecia
en la figura 8, vy con los estados de derivacidén mayores dentro
del linaje, comparados con Ervthrineae v Loteae que forman
complejos independientes, dentro de los gqrupos I vy Il
respectivamente.

La tercer constelacién que corresponde al linaje Galegoide
es la mas compacta de las tres y agrupa de manera mids © menos
regular a las tribus que 1a constituven de acuerdo con las
agrupaciones propuestas. Una de las relaciones mas evidentes es
la de BGaleqeae y Mirbelieae, muv relacionadas con el ancestro del.
linaje, vy su cercania con las tribus del complejo A del grupo I,
las cuales son mds primitivas que las del complejo B de este
mismo grupo. Otras dos agrupaciones muy evidentes son las que
corresponden a las tribus Podalvrieae, GLiparieae v Thermopsideae
{(supertribu Podalyria, complejo A, grupe 1), vy Ciceoreae,
Jrifolieae, Vicieae y Crotalarieae (supertribu Vicia, complejo B,
grupo 1), las primeras mas cercanas que las segundas a Galegeae y
tirbelieae (complejo A, grupo 1I), 1lo cual apoya lo postulado
anteriormente.

Ademds, de la figura 19 ge pueden obtener evidencias para
apayar las relaciaones postuladas referentes a los grupos
probables de transicién entre diferentes niveles de organizacién.
Por ejemplo, dentro. del linaje Soforoide, Tephrosieae que
pertenece al grupo II, es la tribu en la posicién mis cercana a
los integrantes del grupo 111 de este mismo 1linaje, 1o cual
sigiere que el ancestro de este altimo grupo estuvo muy
relacionado con esta tribu y/o Abreae o Dalbergiese.

Ervthrineae es la tribu del linaje Lotoide que se encuentra
en posicién mids cercana al Soforoide, particularmente al grupo
111 de este Gltima. Dada la relacién estrecha entre esta tribu v
Phaseoleae, es factible el postular que el punto de transicién
entre ambog Jinajes se encontré en uwna tribu  ancestral con
caracteristicas comunes a las dos tribus., En cambio, en el otro
extremo de esta constelacién se encuentra la tribu Loteae, cuya
posicién es muy cercana a la formada por los integrantes del
linaje OGalegoide, y que con base en esta relacién v en las
caracteristicas de esta tribu, v de las que forman e] qrupo Il
ancestral del dltimo linaje, discutidas en la seccién anterior,
también es factible el postular que el grupo ancestral de
transicion entre los dos 1linajes presenté caracteriticas
semejantes a las de Loteae y Balegeae.

Con base en esta misma figura v tomando en cuenta los
patrones de distribucién geografica y forma de vida, es factible
proponer de manera oeneral las  tendencias de dispersion v
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Tablas II y III, y Apéndice A).

mas.
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modificacién morfolégica que han sufrido las tribus estudiadas a
través del tiempo. Inicialmente, la subfamilia surge en regiones
tropicales con una forma de vida arbérea, 1lo cual tiene como
evidencia la presencia de estas caracteristicas en los grupos mas
primitivos del linaje Soforoide; dentro de este dltimo, por un
lada, se conserva el estado ancestral en las tribus Swart:zieae,
Sophoreae y Tephrosiecae, vy por otro, se presenta una radiacién
hacia regiones tropicalee, subtropicales v templadas de lo que
ahora es Centro y Sudamérica por parte de Robinieae, y con wuna
mayor diversificacién por parte de Abreae, Dalberogieae y
Phaseoleae a regiones tropicales vy subtropicales en gran parte
del Globo, con una tendencia a la disminucidn en la talla de la
forma de vida, es decir, a arbustos o hierbas. Es a partir de
este estado, del cual swaen las tribus del linaje Lotoide, que
titenden a colonizar regiones cdlido-templadas y mediterraneas de
loz continentes Americano, Euroasidtico, Africano y Australiano,
cuando todavia faormaban la Pangea, hace 200 millones de 3afos o
mads, manteniendo una forma de vida arbustiva y herbicea.
€l ultimo lin2je, Galegoide, aparentemente surgid en climas
templados de la misma Panoea, y a través del tiempo es uno de los
que ha sufrido la mayor radiacidén, manteniendo la forma de vida
predominantemente  arbustiva, con hierbas en alounas de las
tribus, vy quedande algunas otras aisladas en regiones bien
definidas comp el caso de Podalyrieae y Liparieae en el Sur de
Africa a partir de un ancestro secmejante a Thermopsideae, vy
Mirbelieae exclusiva de Australia, a partir de un ancestro
samejante a Galegeae.

Patrones de Evolucién de los

Metabolitos Secundarios.

A continuacién se presenta una descripcién general de los
patrones de evalucidn de los metaholitos secundarios
considerados en el presente trabajo. Sin embargo, cabe hacer
notar que dicha descripcidén es Adliamente especulativa debido a2 la
carencia de conocimientos sobre las rutas biosintéticas v el
papel ecoldgico que juegan estos compuestos en el desempero de
los veactales en cuestién. - La base fundamental consiste en 1la
presencia o ausencia de uno u otro metabolito en grupos
primitivos o avanzados, y la falta de datos referentes a los
pardmetros anteriores que no permiten determinar estados de
convergencia o divergencia, ademss de las ventajaz adaptativas
que le otorgan al vegetal frente a ciertas candiciones
ambientales, vy paralelamente con ellas establecer su importancia
en la evalucidén del aqrupo.

al) Alcaloides. La quinolizidina es un alcaloide
frocuentemente presente en tribus que pertenecen a estados
primitivos dentro de diversos linajes por- ejemplo se encuentra en
Sophoreae y Genistrae, vy en Dalbergieae (grupos I, II y III,
respectivamente), que pertenecen sl linaje Soforoide, las cuales
corresponden a estados primitivos dentro de sus Qrupos
correspondientes; ademds, se le encuentra en Gelegeae, una tribu
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muy relacionada con el ancestro del linaje Galegoide, y dentro de
estc ultimo en FPodalvricae v Thermopsideae que pertcnecen a
estados primitivos del complejo A de este linaje. Esta
distribucién sugiere que la capacidad de sintesis de este
alcaloide surgid en el momento en €] cual 1a subfamilia
Papilionoideae se diferencid de las dos subfamilias restantes de
la familia Leguminosas, vya que es un compuesto oxclusivo de esta
subfamjlia, a partir dec un acervo aénico ancestral comun.

La exclusividad de este alcaloide en la subfamilia
Papiloinoideae, 1o ubica como un trazador filogenétice muy
importante para definir las relacicnes vy la evolucidén dentro del
grupo, aun en niveles taxondmicos inferiores (subtribu, género vy
especie), por lo que el realizar un mayor nimero de ostudios en
1os que &e detecte la presencia, el tipo de estructura, los
mecanismos enzimdticos que lo generan, 1las ventajas adaptativas
que otorgan al vegetal y su integracién ecolégica, de manera
comparativa, pueden arrojar resultados de suma importancia que
contribuvan, Jjunto con otros caracteres, a definir la filogenia
de la subfamilia,

El segundo tipo de alcaloides, los derivados de Fen v Tir, se
presentan en tribus de transicién come un caricter de dorivacién
media, tal es el caso de Amorpheae en posicidén ancestral dentro
de la supertribu Indigofera, vy Viciese en la supertribu Vicia
dentro de)l linaje Galegoide. Ademads, se presenta en Genisteae y
Galegeae, dos tribus con radiacién geoyrdfica mAs o menos amplia,
v relacionadas con estados primitivos, 1o que indicarfia que la
copacidad de sintesis pudo haber surqido de manera esporidica en
algunos linajes ancestrales, y que esta capacidad se conservd en
tribus derivadas y en otras se perdié, prohablemente como
consccuencia de determinadas condiciones del medio, ya que
aquellos grupos que la presentan se localizan en regiones
templ adas.

Los derivados de alquil-aminas, el tercer tipo de alcaloides,
prosentan una condicidn semejante a los derivados de Fen y Tir,
respecto a su presencia en tribus de transicién como un estado de
derivacién intermedia., Igualmente, pudieron haber surgido en
tribus de ubicacién esporadica v conservarse en algunas y perdido
en otras, como seo puede apreciar de su presencia en Galegeae
(linaje Galegoide), 1la cual hered6 e} carécter, por un lado a
Thermopsidoae en condicidn ancestral de la supertribu  Podalyria,
dentro de la cual Podalvricac y Liparieac perdieron 1a capacidad
de sintesis; vy por otro lado, la heredé a Vicieae, dentro de la
supertribu Vicia, que a su vez la hereda a Trifolieae v se pierde
en Cicereae. Ademds, se presenta en la tribu Erythrineae (linaje
totoide), lo cual pudiera ser un reminiscente ancestral de BU
origen probable, el ancestro que dié lugar a 1a oscisidén de los
linajes Soforoide y Lotoide, del Galeaoide. Con base <en 1o
anterior, vy sl la interpretacién es la adecuada, ©s probable que
hava surgide primero la capacidad de sinteotizar alcaleides
derivados de alquil-aminas que de Fon vy Tir.

for altimo, el cuarto orupo de alcaloides, los no
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identificados, se presentan como una conjuncién de los tres tipos
anteriores, ya que, en primer lugar, se presentan en  tribus
primitivas como Sophoreae, Genisteae y Abreae del linaje
Soforoide, y Erythrineae del Lotoide; vy en segundo 1lugar, on
tribus relativamente avanzadas, con respecto a las anteriores,
como Podal yrieae, Thermopsideae vy Crotalarieae del linaje
Galegoidn, De esta condicidn es factible postular un origen mids o
menos antiguo, probablemente igual que la quinolizidina, con el
mantenimiento do este caricteor en alqunas tribus actuales y su
pérdida en muchas otras mas. )

Por lo expuesto en los pirrafos anteriores seria muv
aventurado el determinar las tendencias evolutivas de estos
alcaloides dentro de las Papilionoideae, sin embarca, con base en
ostas interpretaciones se puede apreciar que la capacidad de
sintesis de estos compuestos, particularmente la quinolizidina,
surgid con la subfamilia y que on eventos posteriores, con la
aparicién de los tres linajes que comprende, se presentaron los
derivados de Fen vy Tir y de alquil-aminas, que en caso de
-encontrarse en otras familias de plantas, 1lo serian como un
fendmeno de convergencia.

b} Flavonoides. La primer clase de flavonoides, las
antocianinas, e encuentran en la forma de diglucésidos mas
frecuentemente, gencralmente en las tribus mias avanzadas dentro
de 1los diferentes linajes, principalmente en el Galegoide, en
Hedvsareae, Trifolicae, Vicieae y en la tribu ancestral Galegeac,
lo que suglere que el cardcter yva estaba presente al surgir este
linaje. También se prescnta en la tribu Phaseoleae, intermedia
entre los linajes Soforoide y Lotoide, al igual gque Erythrincae,
1o cual pudiera romontar el origen de la capacidad para
sintetizar estos compuestes a la dpoca en la cual se
diferenciaron los linajes Soforoide y Lotoide del Galegoide.

El segundo grupo corresponde a los flavonoles, que dentro de
ellos se consideraron al kaempferol v a la gquercitina, derivada
dol  primero va que estructuralmente presenta mayor complejidad,’
como lo es el contener grupos hidroxilo v glucésidos extras para
lo que se requieren un mavor ndmero de procesos motabdlicos que
invelucran una mavor cantidad de enzimas. El kaempferol se
presenta en tribus primitivas como Sophoreae y Loteae (linajes
Soforoide v Lotoide, respectivamente), y como reminiscente
ancestral en Indigofereae (linaje Balegoide). Phaseoleae (linaje
Soforoide) contiene tanto kaempferol como quercitina, lo cual
apoya su posicién intermedia entre los linajes Soforoide vy
Lotoide, ademds de ubicarla como una tribu de estudio muy
interesante vya que en ella se podrian dilucidar 1los procesos
enzimdticos que ogeneran la sintesis de la quercitina camo
cardcter avanzado, vy los factores que indujeron este cambio. Por

. 86U parte, la quercitina se presenta en la tribu Thermopsideae del
1inaje Galegoide, lo que apoya su cardcter derivado a partir del
kaempferol. El origen de estos compuestos se puetde ubicar en el
de la subfamilia por presentarse en linajes antiguos, donde 1a
tendencia ha sido en aumentar su complejidad a partir del



28.
kaemp ferol hacia la quercitina.

L.as chaleconas, el tercer tipo de flavonoides, se encuentran
presentes irregularmente en 1a subfamilia, aunque la
isoquilitigerina es caracteristica de ésta. Se considera que la
buteina s una estructura derivada de la molécula anterior por
presentar un grade mavor de hidroxilacién. Se les encuentra en
linajes primitives como el Soforoide, on las tribus Dalbergieae
y Phaseoleae, y en linajes avan:ados como el Galegoide en
Galegeae, Podalyrieae, Vicigae y Trifolieac. De ello se puede
inferir que su origen se remonta a la divergencia entre 1log
linajes Lotoide y Galegoide, y que pudo haber una tendencia hacia
la sintesis paralela de ambos compuestos sin que alguno de los
dos predamipnara, aunque se requieren mis estudios al respecto
para poder asegurar alga.

El cuarto arupo de flavonoides eon las isoflavonas,
caracteristicas de osta subfamilia, vy por lo tanto marcadores
filogenéticos de mucha utilidad. Los tres tipos que se trataron
en este trabajo son muy parecidos estructuralmente, y difieren on
la posicién de los grupos hidroxilo, 1o cull debe depender del
aparato enzimAtico o los precursores involucrados en la sintesis
de cada uno de ellos, ol estudiar este aspecto podria arrojar
resul tados que pormitan establecer con mayor claridad la
diferencia entre el estado primitive v 1los derivados. Los
compuestos 6-hidroxil se encuentran predomiantemente en  tribus
primitivas como Swartzicae, Sophoreae, Tephrosieae y Dalbergieae
del linaje Soforoide, 1o cual pudiera ubicarlos como el estado
ancestral del que se derivaron al orobol y la genisteina,
probablemente por rutas distintas a partir del mismo ancestro, lo
que explicaria su presencia mixta en tribus avanzadas como
Vicieae y Trifolieae, entre otras., Con base en ello su origen se
remonta al origen de la subfamilia, vy la tendencia ha sido hacia
la sintesis de orobol y genisteina por rutas metahdlicas
divergentes a partir del mismo ancestro &-hidroxil,

c) Terpencides. El1 primer grupo corresponde a los compuestos
fenélicos, que de acuerdo con el nuamero de Atomos de carbono que
presenta su estructura, derivados a partir del isoprenc (5€), los
mads primitivos por su simplicidad relativa, son el floroglucinol
y la arbutina (6C), los estados intermedios, el Acido felarico,
l1a escopoletina, el Aacido o-cumarinico y la umbeliferona (9C), v
los mas avanzados, 1a mangiferina (13C) y el backuquiol (18C).
Los dos primeros se presentan en tribus relativamente primitivas
comg Dalbergieae y Erythrineae (linajes Soforoide y Lotoide,
respectivamente), aunque los estados intermedios son los
predomipantes en estos linajes primitivos, particularmente el
4cido feldrico y el Acido o—cumarinice, probablemente derivades
del floroglucineol en la evolucién temprana de estos compunstos,
lo cual permitidé la distribucién amplia en las demids +tribus,
principalmente el 4cido o-cumarinico, muy comun en tribus
avanzadas como Vicieae y Trifolieae, y Galegeae ancestro del
linaje Galegoide. Los compuestos mas derivados, el backuquiol y
la mangiferina, unicamente se presentan en el linaje Galegoide a
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partir de la tribu Galegeac. Por lo tanto, os factible postular
que a partir de los compuestos ancestrales, probablemente
somejantes al floroglucinol, surgieron los mediana y Altamente
derivados en la época en que se consolida el arupo 11 del linaje
Soforoide como tal, c¢on una evolucién rdpida hacia las formas
intermedias, y de ellas una evolucién posterior hacia las mas
avanzadas.

El sequndo arupo corresponde a  los triterpenoides, que
eatructuralmente se encuentran muy relacionados entre si, vy con
una amplia distribucién entre los veaetales superiores. La
swartziagenina y bayagenina son exclusivas de las tribus
Swartzieae v Sophoreae del linaje Soforoide primitivo, lo cual
aunado con 1o anterior indica que la capacidad de sintesis de
estos compuestos se encontraba presente antes de que suraiera la
subfamilia, vy probablemente la familia a la que pertencce ésta
dltima. £1 p-sitosterol pudiera ser el ancestro del
soyasapogenol, ya que éste, aunque presenta el ndmero menor de
stomos de carbono, gestructuralmente es mas complejo y en su
aintesis se involucran ciertos procesos complejos de ciclizacidn.
El primero tiene una distribucidén mavor que e)l sequndo, aunque &r
encuentra en tribus primitivas como Genisteae y Robiniecae (linaje
soforoide), vy en intermedias como Erythrineae (linaje Lotoide)
la sequnda se encuentra en tribus intermedias como l.oteae (linaje
Lotoide) y avanzadas como Trifolieae (linaje Galewoide). Dr ello
es posible plantecar que el p-sitostrrol surgid cuando se
definid e) complejo B (grupo 11) del linaje Soforoide, que por un
lado se ha mantenido en otras tribus mds avanzadas, vy por otro
dié luoar al sayasapogeno) a partiy del orupo 111 del 1linaje
Lotoide para radiar posteriormente a tribus mds avanzadas del
linaje Galcooide.

d) Canavanina. Estc amincdcido no proteico caracteristico de
las semillas de algunas tribus de las Papilionoidear, estd
augente en las tribus mas primitivas del linaje Soforoide, s=in
embargo, algunos génaros de otras tribus de este mismo linaje lo
presentan, tal es el caso de Dalbergieae y Phaseoleae (grupo
111, al igual que Loteae dentro del linaje Lotoide, Y
Hedvsareae, Fodalyrieae, Trifoliecae, Vicieae y Balegeae dentro
del linaje Galegoide, lo que hace pensar que surgi6 en la época
en la cual el orupo 11l del linaje Soforoide se inteoré como tal,
Yy que a2 partir de é1 radié hacia los otros dos linajes por medio
de sus tribus ancestrales, Lotcaec y Calegrae.

e) Contenido de Aceites y Galactomananos. Los reservorios
energéticos principales con los que cuentan las semillas de las
Leguminosas, son biomoléculas del tipo de los lipidos vy los
azucares;i dentro de éstos, los mejor cstudiados son los aceites y
su grado de insaturacién, vy la proporcién de D-galactosa y D-
manosa de galactpmananos.

Con respecto a los primeros, los aceites, e puede observar
una disminucidén mis o menos marcada en el contenido do éstos, a
partir de tribus primitivas a avanzadas, y de manera inversa, un
incromento  relativamente regular on el grado de insaturacién de
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éstos. Respecto a las galactomananos, se cbserva una disminucioén
en la propercion de ellus, es decir, e)] cociente D-ocalactosa/b-
manosa, donde en las tribus primitivas predomina 1la D-manosa
sobre la D-galactosa; en las tribus mias avanzadae se observa el
caso contrario,.

Estas cantidades de aceites v su grado de insaturacién, v las
proporciones dentro de los galactomananos, deben estar
rel acionadas estrechamente con e)l ambiente en el cual se
desarrolla el vegetal, va que deponde de ellos principalmente la
eficacia y rapidéz en la oerminacién de las semillas. El
desarrollar estudios de tipo biocnergético relacionadas con la
ecologia del vegetal podrian mostrar las ventajas que representa
el poseer menor o mayeor cantidad de aceites, con grados
diferentes de insaturacién, o diversas proporciones de
galactomananos, por ejemplo on especies arbdéreas de regiones
tropicales, confrontadas contra herbsccas de rregionee templadas.
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v, COMNCLUSIONES.

El establecimiento de las relaciones actuales v la filogenia
entre las tribus de la subfamilia Papilionoideae es un proceso
complejo debido a la abundancia y diversidad del grupo. Sin
ombargo, ol uso de caracteres scleccionados minuciosamente ha
permitido conocer con mavor claridad dichas relaciones. Tal es el
caso para los esquemas propuestos por Polhill (22) (Fig. 7) vy
Rembert (25) (no ilustrado), ¢éste dultimo basado en los patrones
de tétradas de )as megasporas. La comparacién entre estos dos
esquemas con el que se obtuvo en este trabajo (Fig. 8), basado en
el namero de cromosomas y la morfologia nodular, presenta
analogias de sumo interés, sobre tode en lo gue se reficre a la
identidad de las tribus ancestrales, para las que se verifica
dicho estado, como son Swartzieaw, Sophoreae, Tephrosieac v
BGalegran., Ademds se confirman algunas relaciones entre otras
tribus derivadas como son Swartzieae, Sophoreae y Dalbergieae,
Tephrosieae, Robinicas y Phaseoleae, todas ellas dentro del mismo
linaje Soforoide, vy Trifolieae, Cicereae vy Vicieae dentro del
Galagoide. A pesar de ello, 1la posicidén de otras tribus dificre
en los tres esquemas mencionados, incluyendo su gradeo de relacién
y de primitivéz o derivacién, para las cuales es necesario

aunentar la profundidad en su estudio para poder definir
claramente su posicldn.
Pebido a lo anterior, se concluye que los caracteres

utilizados en la elaboracisn del esquema de este trabajo son de
utilidad taxondémica y sistemdtica a niveles supratribales,
particularmente 1a morfologia nodular la cual define a los tres
linajes propuestos, el Soforoide, Lotoide y Galegoide. El estudio
dotallado de estas estructuras en diferentes niveles taxondémicos
seguramente  aumentard su valor como marcadores filogenéticos.
Ademds, oste esquema concuerda en alto grado con las tendencias
de dispersién geoardfica vy modificacion en la forma de vida
propuestos para la subfamilia (Tabla III), 1lo cual aumenta su
validez.

Respecto a este oltimo punto, 1los patrones genecrales de
dispersién, vy la evolucién del grupo, se ven fuertemente apoyados
por las evidencias paleontoléqicas publicadas por Crepet v Taylor
(4), para lo cual es posible postular con un alto grade de
confianza que la subfamilia Papilionoideae ya se encontraba bien
definida y diferenciada de las otras dos subfamilias en el limite
entre el Paleoceno y el Eoceno, hace 53 a 54 millones de afos, y
que las teguminosas probablemente se originaron durante el
Cretdcico Superior en la Gondwana, hace unos 70 millones de aios,
de la que radiaron de la manera ya descrita (Pdg. 3 y Refs. 28 y
29) hasta la distribucién actual.

Otra linea de evidencias que apoya estos postulados de origen
y dispersién oqeogréafica, son los resultantes del andlisis
bivariante del porcentaje de derivacidén de los caracteres
utilizados (Figs. 18 y 19), 1los cuales muestran correspondencia
entre las agrupacionos y las regiones do distribucién de las
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diversas tribus, de manera anAloga a la interprotacién hecha por
Nowacki vy Jaworski (19) para la evolucién del qénero Lupinus por
métodos serolégicos, quienes diferencian claramente 2 las
especies del Viejo y Nuevo Mundoa.

Por otro lado, la determinacién de la utilidad de los
metabolitos secundarios como marcadores filogenéticos resulté ser
bastante convincente on el apoyo al esquoma general propuesto con
anterioridad, ya que por medio de ellos fué posible dar mavor
validez a ciertas relaciones criticas, como posiciones
ancestrales o de transicién. Sin embarcge, en este sontide es
imperante, dada su aplicabilidad, intensificar los estudios en
este tipo de compuestos a diferentes niveles como son el
bioquimicao, fisiolégico y ecoldgico, vy poder seleccionar dadas
sus caracteristicas los mejores trazadores filogeonéticos. En este
gsentido, el material proteico y gendtico debe ser quien aporte la
mayorr cantidad de informacién, ademds de ser el mas convincentej
Wolff (34) intentéd establecer las relacionos dentro de esta
subfamilia con base en patrones electroforéticos de albdminas de
las semillas de diferentes espeties, s«in obtenear resultados
convincentes Vv aplicables, 1o cual demuestra la necesidad de
aumentar 1la profundidad en dichos estudios, inicialmente al
seleccionar de manhera adecuada 3l trazador filogenético, vy
posteriaormente caraterizar exahustivamente al sistema, si es
posible a nivel de secuencias de aminoacidos o de nucleétidos,
segun  sea el caso. De esta manera, al contar con un listado de
caracteres, tanto morfolégicos y ecolégicas como bioquimicos, se
padran elaborar esquemas de relacidn que integren al mayor ndémero
de dichos caracteres, unos apovando a otros, y que disminuyan gl
grado de subjetividad de Jlas clasificaciones actuales, Y
permi tan, como consecuencia, desarrollar relacioncs de
descendencia cada véz mds coherentes.
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V. APENDICES.

A. Construccién de Fenogramas.

Para eatablecer las relaciones fendticas entre grupos de
organiemos es necesario comparar caracteres estudiados mediante
valores numéricos que pormitan asociar a estos grupos de acuerdo
con su similitud (semejanzas) o disimilitud (diferencias). El
procedimiento que permite realizar esto comprende a las tédcnicas
de la taxonomia numérica, por el cual cada cardcter estudiado
tiene la misma {mportancia. A continuacidn se desglosa
detalladamente el amétodo (7, 23, 3§) mediante el cual sge
elaboraron los diferentes fenogramas, tomando como ejemplo el que
corresponde al estudio de triterpenoides, isoflavonoides vy
alcaloides (Fig. 16).

Inicialmente, se obtienen los valores de derivacién de 1los
caracteros para cada una de las tribus a estudiar, y se elabora
una tabla que contiene dicha informacién, como se puede apreciar
en la tabla IV que se obtuvo a partir de la tabla I1. Los valores
que ésta contiene permite hacer comparaciones entre todos los
pares de tribus para establecer la primera semimatriz, la cual
muestra todas ] as comparaciones posibles.

Esta primera semimatriz puede contener valores de similitud o
disimilitud (Fios. 20 y 21), vy ello depende de si en las
comparaciones entre los pares de tribus so determiné el nuimero de
senejanzas o diferencias, recpectivamente., Por ejemplo, 1las
tribus I vy 18 preosentan 2 valores semejantes y 6 di forentes. Cada
semimotriz debe contener Jdnicamente valores de similitud o
disimilitud, no es posible tonor valores mixtos,

fAhora bien, los fenogramas resultantes del procedimiento de

- las semimatrices de gimilitud o disimilitud no son necesariamente
iguales vy pueden ser discordantes, por lo que se recomienda
obtenor los esquemas para ambos casos y descartar aquel que
presente las asociaciones no eeperadas v menos coherentes, Yy
conscrvar el de mayor laegica. En el caso presente la semimatriz
de disimiliud fué la que aporté los mejores resultados,por 1o que
la explicacién se centrard en su procesamiento.

A partir de esta primera semimatriz de disimilitud (Fig. 21)
so obtiene la primera asociacidn de pares de tribus, tomando en
cuenta la distancia minima o menor disimilitud y por 1o tanto la
mayor semejanza. €En este caso, las tribus 1t y 3 presentan una
distancia iqual a 3, entre otros pares, vy corresponden a Ia
primera asociacién, lo cual generard una semimatri{z derivada.

Para 1a construccién de )la primera semimatriz derivada (Fia.
22) el par de tribus aseciadas, ! y 3, s consideran como una
unidad y su distancia con respecto a las demds tribus cambiard
debido a que el valor nuevo es el resultado del promedio que upa
tribu determinada presente frente a los componentes del par vya
formado. Por ejemplo, la tribu 17 tiene una distancia de 6
frente a 1a tribu 1, vy de S frente a 1a tribu 3, luego el valor
nuevo  serd (6+5)/2=5.5; 1a tribhu 26 sord (7+4)/2=6.8, etc. De
esta manera, la primera semimatriz derivade contendra una columna



Tahta Iv. Estados A de derivacién de triterpenoides,
isoflavonoides y alcaloides, para algunas tribus de la subfamilia
Papilionoideae (Leguminosae). La informacién procede de la tabla
I1.

Mo. de cada CARACTERES
Tribu J. 1. J.2. J.3. F N Q R 5
1 o} o] b [¢] [+] 0 o] (1]
3 ] 1 1 o] b 2 0 [}
4 1 1 1 1 o 1 (4] 0
18 1 o] (o] 1 [+] (o] [+] 1]
1?9 i b o 2 [s] 2 1 [¢]
26 1 [0} (o] 1 1 2 1 1
C“lavu:

J.1. Benisteina

J.2, Oraobol

J.3. Derivados &6-hidroxil
Triterpentides

Alcaloides no identificados
Derivados de quinolizidina
Derivados de alquil-aminas
Derivados de Fen y Tir

[0 0 2 - ]
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Fig. 20, Semimatriz de si-
militud que muestra los valo-~
res de semejanza (distancia)
entre algunas tribus de 1la
subfamilia Papilionoideae (Le-
guminosae). Obtenida a partir

de la tabla IV.

Fig. 21, Semimatriz de di-
similitud que muestra los va-
lores de diferencia (distan-
cia) entre algunas tribus de
la subfamilia Papilionoideae

" (Leguminosae). Obtenida a par-

tir de la tabla IV.

Fig. 22, Semimatriz deri-
vada de diasimilitud que mues-
tra la wunién de las tribus-
Swartizieae (1) y Sophoreae
(3) con una diatancia minima
igual a 3.
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y/0 una hilera con valores que puecden ser diferentos a la
semimatriz anterior.

Para la construccién de la sequnda semimatriz derivada se
procede de igual manera que la descrita para l}a seaimatriz
anterior, pero siempre considerando la distancia minima al
oscogor el siguiente par de tribus, debido a que se trata de una
gemimatriz de digimilitud; de manera inversa, en una semimatriz
de similitud se considerardn las distancias mirimas. Do ests
farma, el siguiente par posible corresponde a las tribus 4 v 18
con una distancia minima igual a 3, 1o cual modifica los valores
de una columna v/o una hilera en la semimatriz derivada
resultante (Fig. 23)

{a obtencién de las semimatrices derivadas restantes (Figs.
24 vy 25) siqgue el mismo procedimiento, bhasta agotar los valores
contenidos en ellas. La agrupacién puede ser entre un par de
tribus, wuna tribu con un grupo ya formado, o entre grupos, poro
siempre y cuando las distancias que correspondan a estas
asociaciones sean las minimas. Por sjemplo, para la tercera
semimatriz (Fig. 24) se asociard la tribu 19 con el grupo formado
por las tribus 4 y 18, con una distancia minima igual a 4 (Figq.
23).

Finalmente, se elabora el fenograma (ver Fig. 16) siguiendo
los valores de asaciacién (distancias) gque se obtuvieron en las
semimatrices anteriores para pares y grupos de tribus, g1 cual se
ajusta a una escala cuyo inicio corresponde al valor minimo de
disimilitud, y su término a la distancia mayor (aproximadamente |
y &, respoctivamente, en este caso).

. Por otro lado, el andlisis bivariante del porcentaje de
dorivacién permite la ubicacidn bidimensional de las tribus
estudiadas de acuerdo con el grade de divergencia en los
caracteres considorados. De esta manera es posible obtener
constelaciones do puntos (cada punto representa a una tribu) que
muestran sus rolaciones y tendencias, Sin embargo, aunque en
algunos de estos analisis los resultados pueden apovar las
relaciones obtenidas por otros medios vy ademis permiten
fundamentar ciertas suposiciones, en otros, dichas dispereiones
no presentan una distribucién que pueda analizarse adecuadamente
y por lo tanto su aportacién es nula y deben descartarse.

Para el presente estudio, los dnicos caracteros que tuvieron
utilidad en este sentido fueron e) ntmero de cromosomas y la
marfologia nodular, comp ya se mencioné con anterioridad. Sin
embarQo, de manera ilustrativa se explicara e} amecanismo por el
cual se obtienen 1los valores del porcentaje de derivacién a
graficar siguiendo con el mismo ejemplo que corresponde al
estudio de triterpencides, isoflavonoides y alcaloides.

Inicialmente, se obtienc el valor midximo de derivacidén para
cada cardcter (y/o sus estados), el cual representa al 100 %, vy
el wvalor particular que presente cada tribu se transforma al
porcentaje carrespondiente del valor mAximo de derivacién, o 100
% (Tabla V), vya sea al tabular cada carédcter y sus ectados por
separado o on conjunto,



TRIBU
i-3 4-18 19 26
-3 -
4-18 4.25 -
19 5.50 4 -
26 4.50 5 4 -
TRIBU
1-3 4-18 26
-19
1-3 -
4-18 4.87 -
~19
26 6.5 4.% -
TR1BU
1-3 4-18-
19-26
1-3 -
4-18~
19-26 5.48 -~
la
par

Fig. 23. Scmimatriz deri-
vada do disimilitud que
muestra la unién de las tribus
Dalbergieae (4) y Cicereae
(18) con una distancia minima
fgual a 3.

Fig. 24. Semimatriz deri-
vada de disimilitud que
muestra la unidn de la tribu
Trifolieae (19) con el par
Dalbergicae (4) - Cicereae (18)

con una distancia minima
igual a 4.
Fig. 25. Semimatriz dafi~

disimjilitud que
muestra la unién de 1a tribu
Genisteae (26) con el grupo
Dalbergicae (4)-Cicereae (18)-
Trifolicae (19) con una dis-
tancia minima igual a 4.5; Y

vada de

unién final de este conjunto con el
Swartzieae (1)-Sophoreae(3) en una

digstancia minima igual a 5.648,



Tabla V. Parcentaje de derivacién de triterpencides,
isoflavonoides y alcaloides, para algunas tribus de la subfamilis
Papilionoideae (Leguminosae). La informacién se obtuvo a partir
de la tabla IV.

Mo. de cada CARACTERES
Tribu Isoflav. Tritaerp. Alcaloid. Total
DER-%DER DER-%DER DER-%DER DER-Y.DER

1 1 33.3 o 00 4] 00 1 10
3 2 bb.b o] 00 3 &0 S 50
4 3 100.0 1 50 1 20 S 50
18 1 33.3 1 S0 [+] 00 2 20
19 2 b6b4.6 2 100 3 60 7 70
26 1 33.3 1 50 S 100 7 70

Valores maximos:
Isoflav., 100 % » 3
Triterp., 100 % = 2
Alcaloid., 100 % = 5
Total, 100 % = 10
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Estos valores de divergencia se aqrafican en los ejes
coordenados para obteper las constelaciones de puntos. Es posible
confrontar ©] mismo caricter, por ejempleo, triterpenonides vs.
triterpencides; caracteres distintos, como isoflavonoides vs.
alcaloides; o gqrupos de caracteres, como terpenoides y alcaloides
ve. ispflavonoides. Todo ello con el objeto de abtener mejores
resul tados.
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B. Clave Dicotdmica para las Tribus de la
Subfamilia Fapilionoideae (Lequminosae).
Segun el sistema de Jeffrey (17) y Radford (23)

A partir de los caracteres procesados pare la obtencidén de
los diferentes fenogramas es posible utilizar dicha informacién
en la elaboracién de una clave dicotédmica pare las tribus de 12
subfamilia Papilionoideae (L.eguminosae), dentro de los cuales los
referentes al numero de cromosomas y lz morfologia nodular, y sus
diferentes astados, son de mayor utilidad debido a la
regularidad con que se han estudiado en estas tribusj; en cuanto a
los caracteres restantes, estudiados de manera irregular, aportan
elomentos para conformar la diagnosis de cada una de las tribus.
Respecto a esto dltimo, estas diagnosis pueden completarse con la
informacién que contiene la tabla I1I, referente a la forma de
vida vy la distribucién geografica. Las dicotomias dentro de la
clave se basan en la informacién que contiencn las tablas 1 y II,
y las ascciacionwes resultantes siguen el patrén que se observa en
las figuras 8a. y 8b.

Finalmente, cabe hacer notar que esta clave es de una
aplicacidén escasa, si se compara con una cuyo fundamento sean
caracteres morfolégicos tradicionales (22). Sin embargo, 1a
informacidén que contiene puede aportar elementos que ayuden a
definir la ubicacién de alguna especie s nivel tribal, o en su
caso, a completar las caracteristicas diagndsticas de esta
Jerarquia supragenérica.

b Presenta nodulacién radical dentro del qrupo
dimérfico; linaje Boforoide..icicsorssserscescnase 2

1’ Presenta nodulacién radical de un solo tipo
EXCIUSIVAMENtE. s ivessesronnrinaossocsrnscsossoans ¥

2 El grupo dimérfico comprende a nédulos poten-—
cialmente ramificados predomiantemente.....csceeose 3
2' El grupo dimérfico comprende a nédulos no ra-
mificados (desmodicides); el numero bésico de
crompsomas es igual a 11; carecen de eventos
de poliploidia; supertribu Dalbergid..ieecesveceas 7

3 El nimero basico de cromosomas s de 14.ciieeceece 4
3’ El nuimero basico de cromosomas es mavor o
igual a 10 peEro menor a 4...iivassasassassansasne S

4 El grado de aneuploidia es igual a 43 carecen

de eventos de poliploidia; presenta swartzia-

genina; contiene derivados &-hidroxil de iso-

flavonas; supertribu Swartzideiieeerisssasesssenses SWARTZIEAE
4’ El grado de aneuploidia es igual a 5 y el de

poliploidia es igual a &; presenta bayageni-

naj conticne probol y derivados 6-hidroxil de
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B8’

Qr

10

isoflavonas; contione kaempferol y alcaloides
de quinolizidina v no identificadosy super-:
tribu BOPhOrascseccstssccssesessensenassoranssanha

El numero basico de cromosomas es igual a 123
al grado de ancuploidia es igual a &; super-
tribu Oenista.ccieesesortsesscasssasoncnastsnersna
El numerc basico de cromnsomas 0s igual a 10;
el orado de anecuploidia es igual a By carece
de eventos de peliploidia; presenta f-sitos-
terol, ltaempforol y 4cido o-cumarinico;
supertribu Robinia..ciesiessesnrasatacsssessssacas

Carcce de eventos de poliploidias presenta
derivados 6&-hidroxil de lsoflavonas...scieericensns
Presenta un valor alto de poliploidia igual a
12} algunas epecies contienen canavaninaj;

conti

ene p-sitosterol, alcaloides no iden-

tificados, de quinolizidina, de alquil-aminas
y derivados de Fen y Tir; contienen genistei-
na, quercitina, Acido feldrico e isoquiliti-
gerina; el sistema radical cos infectado por
copas de Rh. dupind . .oeiciciiinnnasstinnnanennanse

EL valor del grado de ancuploidia es mavor a
Iymenor 0 igual 38 Si.iieeciiassenssncrcstanssasns
El valor del orado de aneuploidia es igual a
3; contiene alcaloides no identificados....cevevee

El grado de aneuploidia es ioual a 4; algunas
especies presentan canavanina vy quinolizidi-
naj contienen orohol, genisteina y derivados
6-hidroxil de isoflavonas, ademds de scido o-
cumarinico y floraglucinel, buteina e isoqui-
1itigering. . caciessssrscesesasinstnconasssnsenasnns
El grado de aneuploidia es iqual a 5; algunas
especies presentan canavaninajg contienen

paqui
ral;

sapogenina A ¥y B, quercitina y kaempfe-
el sistema radical es {nfectado por

cepas de Rh. phaseoli v Bpa.ccierivroacrecssanasnns

Los nédulos radicales son del tipo no ramifi-

cados

linaje Lotoide..ieeeavssnsesasnenssosacnnanes

Los nédulos radicales son del tipo ramificado
potencialmente; linaje Galecoide.....ccovuenenensnse

Los nédulos radicales son mucunnides; el na-

mero

badsico de cromosomas es jgual a 125 el

grade de angupleoidia es de 5 y el de po-
loploidia e iqual a 73 contiene p-sitoste-

rol,

alcaloides no identificados y derivados
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SOPHOREAE

ROBINIEAE

TEPHROSIEAE

BEMNISTEAE

8

ABREAE

DALBERGIEAE

PHASEDL.ERE

10

13



10°

11

11

12
12

13
13°

14
14°

15
15°

16
16’

17
17°

pL:]

18

de alquil-aminas, ademds de floroglucinol;
supertribu Erythrina...veececeiesvectsccersnosssns
Carecen do nddulos mUEUNDIdeB..ccesrscssnecsonsnos

Los nédulos radicales son aesquinomenoides;
el nuimero bisico de cromosomas es igual a 10.....
l.os nédulos radicales son decmodioides; el
nimero bdsico de cromosomas es igual a 7; el
grado de ancupleidia es de 7 y carece de
eventos de poliploidia; presenta canavanina,
soyasapogenol By kaempferol; supertribu

LotUB s aesiiaseseravesossasnanssonsssesnannaassans

El grado de ancuploidia ©s de S vy el de
poliploidia es de 63 el sistema radical es
infectado por cepas de Rh. sp.; supertribu
ABSCHYNDMONE. s e vuvaetsnansssssassnssasarnsnsasssas
El grado de aneuploidia es igual a 4 y care~
cen de fenomenos de poliploidfaj supartribu

ADEEMIiBs s evevnacacsorsosensesssotsesssnvrasonnsoses

t.os nédulos radicales son astragaloidos.......s.u.
t.os nédulos radicales son crotalaroidesg el
grado de aneuploidia es igual a 7; carocen
de fenémenos de poliploidiag supertribu

VG iBeeaesnessseasansrsasnsasssasansasssssssasnnnance

Carccen de cventos de poliploidis.ceseecrnrspsaansae
Presentan un valor de poliplojdia igual a 2
y @l grado de aneuploidia es 73 supertribu

Dalogai s eriteestasessesanetasnsesansanrssseancscss

El arado de aneuploidia es iqual a S super-—
tribu Podalyria.iccccsctasaosassancssssasasnisancansa
El grado de aneuploidia es mayor a 5, pero

MENOr @ Puutneincneraserotrsorsnsessanncannsnsans

El numereo basico de cromosomas es iqual a P.......
El ndmero bdsico de cromosomas es igual a 10;
presenta alcaloides no identificados, de qui-
nolizidina y derivados de alquil-aminas, ade-
mds de orohol, derivados 6~hidroxil de
igoflavonas y quercitina. .eieciceeiisiavacnansnnns

Fresenta quinolizidina y buteina...ecvennesoneneas
Carece de quinolizidina y butefna «ocievun

E}l grado de aneuploidia es fagual a 73 super—
tribu INndigofera..ccceeceieisocnrscssonnnnsassnsens
El orado de aneuploidia es idgual a 8; el
némero basico de cromosomas es de 73 contiene
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LOTEAE

AESCHYNOMEMNEAE
ADESMIEAE
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22

15
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16
18
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THERMOPS IDEAE

PODALYRIEAE
LIPARIEAE

19
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alogl aucotoxigenina, escopoletina y manqgife-
rina; &1 sistema radical es infectado por ce-
pas de Rh. lupini; supertribu Coronilla........... COROMILLEAE

El numero hasico de cromosomas og igqual 2 B....... 20
El numero baAsico de cromogomas es jgual a
10; contiene derfivados de Fen y TYir como

21CaloideS.ecicecessisasctsscsssncanasanssasassesrsas AMORPHEAE

" Presenta kaempferoly carece do mangiferina........ INDIBOFEREAE

Carece de kaempferolj; presenta mangiferinag
algunas especies contienen canavanina............. HEDYSAREARE

El nomero bisico do cromosomas as igual a 8;

contiene canavanina, Acido glicirrético, qui-

nolizidina (algunas especies), derivados de

alquil-aminas y de Fen y Tir como alcaloides,

dcido o-cumarinico y backugquiol, buteina e
imoquilitigerinad..ciceasccvevsransccscncsscnrsasess BALEGEAE

El ndmero basico de cromosomas es igual a 9?....... MIRBELLIEAE

El ndmero basico de cromosomas es igual a B....... 23
El ndmero basico de cromosomas es diferente

00 Buvsesusnsaovsonstonsarsonnsonsonscesnanssnnsasane 24

Contiene capavanina, soyasapogenol A-E, qui-

nolizidina, derivados de alquil-aminas como

alcaloides, orobol y agenisteina, Acido o-

cumarinico, homobuteina e isoquilitigerinag

el sistema radical es nodulado por cepas de

Rh. trifolfi y melilotd.....cccveveevevsensnensss TRIFOLIEAE
Carece de canavaninaj  presenta p-sitosterol

y genisteina; @l sistema radical es nodulado

por cepas do. Rh. leguminoBarum....c..ecssessasses0., CICEREAE

El numero basico de cromosomas es iaual a 7;
algunas especies contienen canavaninaj pre-
sentan derivados de alquil-aminas v de Fen vy
Tir comp alcalaidesy orobol, acido p--cumari-
nico y arbutina, e isoquilitigerina; el sis-
tema radical . es nodulado por cepas de
Rh. 1@gUMiNOBArUM. . v.cvivvesrenaceoranvasncsennses VICIEAE
El namero basico de cromosomas es igual a 9j
el sistema radical es nadulado por cepas de

BB BPeseiiiseetiiiiactistntietsnirancerscasessaes CROTALARIEAE
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