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CAPITULO 1

Figura 1. Arvore do consenso de maioria da Inferéncia Bayesiana resultante da
matriz isolada de #nL-F. Probabilidades posteriores (PP) > 0.5 estdo acima dos
ramos e porcentagens de Bootstrap (BS) estdo abaixo dos ramos. Espécies em
vermelho ndo foram alocadas em nenhuma das subsegdes propostas por van Ee &
Berry (2021), para as demais espécies apresentamos através de simbolos a direita
do nome o posicionamento a nivel de subsecdo inferido por esses autores (seja
posicionados na filogenia e/ou listados entre as espécies representativas de
determinada subsegdo). As espécies tipos das subsecdes estdo marcadas em
negrito. As se¢des estudadas, assim como os subgéneros de Croton sao indicados
POT DAITAS [ATETAIS ..evvviieiiieeiiie et ettt e et e e et e e sae e e s e e e sbeeeaaeessaeesnnaeeens 63
Figura 2. Arvore do consenso de maioria da Inferéncia Bayesiana resultante da

matriz isolada de ITS. Probabilidades posteriores (PP) > 0.5 estdo acima dos



ramos e porcentagens de Bootstrap (BS) estdo abaixo dos ramos. Espécies em
vermelho ndo foram alocadas em nenhuma das subsegdes propostas por van Ee &
Berry (2021), para as demais espécies apresentamos através de simbolos a direita
do nome o posicionamento a nivel de subsecdo inferido por esses autores (seja
posicionados na filogenia e/ou listados entre as espécies representativas de
determinada subsegdo). As espécies tipos das subsecdes estdo marcadas em
negrito. As secdes estudadas, assim como os subgéneros de Croton sao indicados
POT DAITAS [ALETAIS ..ouvvieeiiiieiieeeciiee ettt ettt ete e et e e sae e e aee e sbeeeaaeeesaeesnnneeens
Figura 3. Arvore do consenso de maioria da Inferéncia Bayesiana resultante da
matriz combinada de ITS e trnL-F. Probabilidades posteriores (PP) > 0.5 estdo
acima dos ramos e porcentagens de Bootstrap (BS) estdo abaixo dos ramos.
Espécies em vermelho nao foram alocadas em nenhuma das subsecdes propostas
por van Ee & Berry (2021), para as demais espécies apresentamos através de
simbolos a direita do nome o posicionamento a nivel de subse¢do inferido por
esses autores (seja posicionados na filogenia e/ou listados entre as espécies
representativas de determinada subse¢do). As espécies tipos das subsegdes estao
marcadas em negrito. As secoes estudadas, assim como os subgéneros de Croton
330 indicados por barras laterais ...........ecueerieeiiieiieeeieeeeee e
Figura 4. Arvore datada resultante da matriz combinada de ITS e tnL-F. Escala
de tempo no eixo X em milhdes de anos (Ma) .......c..eeeveveeeeiieeiieeeiieeciee e
Figura 5. Arvore do consenso de maioria da Inferéncia Bayesiana resultante da
matriz combinada de ITS e trnL-F com a nova classificacdo para Croton subg.
Adenophylli e revisdao da classificagdo infraseccional de C. sect. Adenophylli.
Probabilidades posteriores Bayesianas (PP) > 0.5 estdo acima dos ramos e
porcentagens de Bootstrap (BS) estdo abaixo dos ramos. As espécies tipos das
subsecdes estdo marcadas em negrito. As secdes estudadas sdo indicadas por
barras laterais cinzas, os subgéneros de Croton (outgroup) sao indicados por barras
BN 0 o) (1 USRS
Figura 6. Morfologia de Croton sect. Adenophylli. A. Habito arbéreo em C.
gracilipes. B. Habito subarbustivo em C. subvillosus. C. Estipula inteira em C.
grandivelus. D. Estipula palmatissecta com glandulas estipitadas em C.
laceratoglandulosus. E. Glandulas pateliformes sésseis em C. gracilipes. F.

Glandulas cilindricas em C. hieronymi. G. Pedinculo do tirso de C.
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laceratoglandulosus. H. Bracteas glandulares em C. laceratoglandulosus. 1.
Tirsos bissexuais e sésseis em C. campestris. J. Tirsos unissexuais estaminados
em C. subvillosus. K. Cimulas bissexuais em C. gracilipes. L. Flores estaminadas
diclamideas em C. hieronymi. M. Flores pistiladas sésseis em C. echioides. N e O.
Sépalas livres e pétalas subdesenvolvidas pateliformes em C. gracilipes. P ¢ Q.
Disco 5-segmentado e pétalas subdesenvolvidas filiformes em C. lanatus. R.
Cépsula, C. hatschbachii. S. Columelas com trés apéndices apicais ascendentes e
inflados internamente em C. campestris. T. Columela com trés apéndices
ligeiramente ascendentes e nao inflados em C. echioides .............cccccccvuvevcveencrennnnen.
Figura 7. Mapa com a distribuicdo natural de Croton sect. Adenophylli e de suas
SUDSECOECS ..vveeeviieiirieeeiiee e ettt e eitteeeteeeeteeesteeesaseeassseeessseeesseeesseessseeessseeessseeennsesenssens
Figura 8. Diversidade morfologica de Croton subsect. Adenophylli. A—C. Habito
arbustivo: A. C. ciliatoglandulifer. B. C. fruticulosus. C. C. incanus. D.
Plasticidade foliar em C. adspersus. E. Lamina foliar com glandulas estipitadas na
margem, C. ciliatoglandulifer. F. Ramo florido mostrando as folhas palmadas, C.
suberosus. G. Ramo florido com folhas peninérveas, C. incanus. H. Tirso com flor
pistilada com pétalas laminares e estiletes 2-fidos e flor estaminada com 15
estames, C. incanus. 1. Flores pistiladas com sépalas sem glandulas e estiletes 2-
fidos, C. fruticulosus. J. Tirso com flores pistiladas com sépalas glandulares e
estiletes 4-fidos, e flores estaminadas com ca. 25.estames, C. ciliatoglandulifer.
K. Cépsulas com tricomas esparsos e estiletes 4-fidos, C. adenophyllus. L.
Carpoforo mostrando a columela com trés apéndices inflados e ascendentes, C.
incanus. Fotos A: Pedro N4jera Quezada, B: Kenneth Bader, C e H: Nathan
Taylor, D: Ignacio Torres Garcia, E: GBIF, F: Roberto, GBIF, G: Z. Contreras, I:
plateauville, GBIF, J: Benigno Gomez Garza, K: B. van Ee, L: Sam Kieschnick ...
Figura 9. Diversidade morfologica de Croton subsect. Caribaeus. A. Habito
arbustivo, C. lindmanii. B-F. Ramos floridos: B e D. C. flavens. C. C. linearis. E.
C. lindmanii. F. C. lucidus. G. Flores pistiladas, C. lucidus. H. Folhas e flor
estaminada, C. discolor. I e J. Ramos frutificados: 1. C. discolor. J. C. linearis.
Fotos A e E: Martin Reith, B: D. van Der Mast, C: Stephanie Coutant. D: Steve
Maldonado Silvestrini, F e G: B.W. van Ee, H e I: Alan Weakley, J: Dylannt,
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Figura 10. Diversidade morfoldgica de Crofon subsect. Laceratoglandulosus. A
e B. Habito arbustivo: A. C. laceratoglandulosus. B. C. sertanejus. C. Estipula
palmatisecta de C. laceratoglandulosus. D. Ramo florido, C. sertanejus. E e F.
Ramo florido de C. echioides, note a porgao basal das inflorescéncias sem flores.
G. Flores pistiladas com estiletes 2-fidos, C. echioides. H. Flores pistiladas com
estiletes 4-fidos, C. laceratoglandulosus. 1. Flores estaminadas com ca. 20
estames, C. sertanejus. J. Flor estaminada com ca. 35 estames, C.
laceratoglandulosus. K. Capsulas, C. laceratoglandulosus. L. Columela com trés
lobos principais no éapice, ligeiramente ascendentes e nao inflados, C.
laceratoglandulosus. Fotos: Rodolfo C. Sodré ...........ccccoevveviiiciiiniieieieeieee,
Figura 11. Diversidade morfologica de Croton subsect. Meridionalis. A. Habito
arbustivo, C. hilarii. B. Habito subarbustivo, C. reitzii. C. Ramo florido, C. hilarii.
D. Ramo florido, C. lanatus. E. Glandulas nectariferas em C. lanatus. F ¢ G.
Latex: F. C. hilarii. G. C. reitzii. H. Tirso congesto mostrando frutos em
desenvolvimento, flores estaminadas e bracteas, C. hilarii. 1. Tirso mostrando
flores pistiladas, C. reitzii. J. Flores pistiladas, C. lanatus. K. Flor estaminada, C.
reitzii. L. Flor estaminada, C. lanatus. M. Tirso mostrando frutos com sépalas
acrescentes e bracteas persistentes, C. hilarii. N. Cépsulas, C. lanatus. O.
Columelas com trés lobos ascendentes e inflados no apice, C. lanatus. Fotos:
ROAOIFO C. SOALE ...t
Figura 12. Diversidade morfologica de Croton subsect. Pungentes. A ¢ B. Habito
arbustivo: A. C. gracilipes. B. C. chilensis. C e D. Hébito subarbustivo: C. C.
betaceus. D. C. bonplandianus. E. Héabito arbustivo densamente ramificado, C.
scouleri. F. Ramo florido, C. bonplandianus. G. Ramo florido, C. betaceus. H.
Glandulas nectariferas, C. betaceus. 1. Flores pistiladas, C. bonplandianus. J.
Tirso mostrando flores e botdes estaminados, C. subferrugineus. K. Flores
estaminadas, C. hieronymi. L. Por¢do basal do tirso, mostrando cimulas
bissexuadas com flores pistiladas e botdes estaminados, C. gracilipes. M. Ramo
frutificado, C. scouleri. N. Capsulas, C. gracilipes. O. Céapsulas e columelas com
trés lobos ascendentes e inflados no apice, C. gracilipes. Fotos: A, C, D, F-L, N e

O: Rodolfo C. Sodré, B: Daniel Montesinos, E: Jim Morefield, M: Zane
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Figura 13. Diversidade morfologica de Croton subsect. Velamea. A. Habito
arbustivo, C. heliotropiifolius. B. Habito subarbustivo, C. subvillosus. C. Ramo
florido, C. hatschbachii. D. Ramo vegetativo, C. fulvus. E. Tirso mostrando frutos
imaturos e flores estaminadas, C. grandivelus. F. Ramo fértil mostrando frutos e
botdes e flores estaminadas, C. campestris. G. Flores pistiladas, C. grandivelus.
H. Flores estaminadas, C. heliotropiifolius. 1. Cépsulas, C. subacutus. J.
Columelas com trés lobos ascendentes e inflados no apice, C. grandivelus. Fotos:
ROAOIFO C. SOALE ...
Figura 14. Diversidade morfologica de Croton sect. Cyclostigma. A e B. Habito
arboreo: A. C. urucurana. B. C. celtidifolius. C. Ramo florido mostrando as folhas
cordadas e palmadas, C. urucurana. D. Glandulas nectariferas em C. celtidifolius.
E. Flores estaminada, C. celtidifolius. F. Tirsos mostrando as cimulas bissexuais
na porgao basal, C. urucurana. G. Flor pistilada, C. celtidifolius. H. Flor pistilada
e capsulas, C. celtidifolius. Fotos: Rodolfo C. Sodré ...........ccccevciiiiiniiinieiiieene,
Figura 15. Diversidade morfologica de Croton sect. Pulegiodorus. A e B. Habito
subarbustivo, C. pulegiodorus. C. Inflorescéncia mostrando flores pistiladas e
botdes estaminados, C. pulegiodorus. D. Ramo fértil, detalhe das glandulas
foliares no canto superior esquerdo, C. pulegiodorus. E e F. Glandulas nectariferas
do apice do peciolo, C. pulegiodorus. G. Flores pistiladas, C. pulegiodorus. H.
Inflorescéncia mostrando as céapsulas e as flores estaminadas, C. tetradenius. 1.
Ramo florido, mostrando tirso com flores pistiladas e flores e botdes estaminados,
C. pulegiodorus. J. Tirso mostrando flores pistiladas e botdes estaminados. K.
Capsulas, C. tetradenius. L. Carpoforo, C. tetradenius. M. Apice da columela, C.
tetradenius. Fotos: A—C e K: Igor S. Santos, D-J, L e M: Rodolfo C. Sodr¢ ............
Figura 16. Diversidade morfologica de Crofon sect. Pycnanthi. A ¢ B. Ramo
florido, C. pycnanthus. C. Nectarios acropeciolares, C. pycnanthus. D. Ramo
estéril mostrando as amplas folhas cordadas de C. chimboracensis. E. Ramo fértil
mostrando os carpoforos, ampliados no detalhe, C. balsameus. Fotos A, B e D:

Ricarda Riina; C € E: JSTOR ....ooooiiiiiieeeee e
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Figura 1. A. Mapa do Brasil, divisdo politica e dos seus Dominios Fitogeograficos.
As unidades federativas (UF) sdo representadas por suas abreviagdes e as regides
as quais pertencem seguem ilustradas no canto inferior direito do mapa. Os
dominios Fitogeografico seguem IBGE (2000). B. Florestas de galeria em primeiro
plano e cerrado nos morros ao fundo, municipio de Sao Domingos, Goias. C.
Campos nos topos de morro do municipio de Agua Fria de Goias. D. Fragmento
de Floresta Amazdnica no municipio de Pontes e Lacerda, Mato Grosso. E.
Floresta semidecidual em Minacu, Goias. F. Planicie alagdvel no municipio de
Corumbd, Pantanal do Mato Grosso do Sul. G. Floresta seca esparsa em
afloramento rochoso ferruginoso, Pantanal, Corumba, Mato Grosso do Sul. H.
Floresta de Araucaria em Urubici, Santa Catarina. I. Vegetagdo rupestre no Parque
Nacional de Chapada Diamantina, Abaira, Bahia. Abreviagdes das UF: AC= Acre,
AL= Alagoas, AM= Amazonas, AP= Amapa, BA= Bahia, CE= Ceard, DF=
Distrito Federal, ES= Espirito Santo, GO= Goids, MA= Maranhdo, MG= Minas
Gerais, MS= Mato Grosso do Sul, MT= Mato Grosso, PA= Para, PB= Paraiba,
PE= Pernambuco, PI= Piaui, PR= Parana, RJ= Rio de Janeiro, RN= Rio Grande
do Norte, RO= Ronddnia, RR= Roraima, RS= Rio Grande do Sul, SC= Santa
Catarina, SE= Sergipe, SP= Sao Paulo, TO= Tocantins. Fotografias retiradas pelos
2111 0) (TP PPPOPRORRRRRRRS
Figura 2. Diversidade de habitos das espécies estudadas. A. Arbusto com ramos
pendentes, C. campestris. B. Arbusto com ramos eretos, C. campestris. C. Arbusto
pouco ramificado, C. hatschbachii. D. Arbusto densamente ramificado, C.
heliotropiifolius. E. Subarbusto pouco ramificado, ramificagdo simpodial, C.
reitzii. F. Subarbusto densamente ramificado, ramificacdo simpodial, C.
subacutus. G. Arvoreta, C. gracilipes. H. Arbusto com ramificagdo simpodial, C.
laceratoglandulosus. 1. Arbusto com ramificagdo pseudomonopodial, C.
sertanejus. J. Subarbusto de pequeno porte, com ramos levemente pendentes, C.
insignis. K. Subarbusto de pequeno porte com ramos eretos, C. intercedens. L.
Subarbusto, C. subvillosus. M. Sistema subterraneo similar a um xilopddio, C.
LR g 1 KPP PP PP PSP PPPPPOPPPPPPPPPPPRt
Figura 3. Coloragao do latex e tipos de indumento e tricomas. A—G. Latex. A.
Amarronzado, C. betaceus. B. Amarelado, C. betaceus. C. Hialino, C. fulvus. D.

Hialino, C. subacutus. E. Alaranjado, C. grandivelus. F. Alaranjado-claro, C.
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hieronymi. G. Esbranquicado, C. subvillosus. H. Tomentoso, C. subvillosus. 1-O.
Curtamente tomentoso: I e J. C. campestris. K. C. fulvus. L. C. seminudus. M e
O. C. subacutus. N. C. lanatus. P e Q. Velutino: P. C. grandivelus. Q. C. reitzii.
R e Q. Hirsuto: R. C. fulvus. Q. C. intercedens. T e U. Hirtelo: T. C. fulvus. U. C.
gracilipes. V. Flocoso, C. hatschbachii. W. Pubescente, C. gracilipes. X.
Puberulento, C. bonplandianus. Y. Tricoma estrelado-porrecto, C. campestris. Z.1.
Tricoma multirradiado, C. hatschbachii. Z2. Tricoma estrelado-rotado, C.
stellatorotatus. a—. Tipos de tricomas em Croton sect. Adenophylli ocorrentes no
Brasil: a. Estrelado. pB. Estrelado-porrecto. y. Multirradiado. 8. Multirradiado-
porrecto. €. Fasciculado-porrecto. . Estrelado-lepidoto. n. Estrelado-rotado. 0. 2-
radiado. 1. STMPLES ...ocviiiiiieiieie ettt
Figura 4. Diversidade de folhas das espécies estudadas, com suas estipulas e
glandulas. A. Estipula encoberta pelos tricomas com poucas glandulas na base, C.
subferrugineus. B. Estipula conspicua com numerosas glandulas na base, C.
grandivelus. C. Estipula conspicua com até seis glandulas na base, sésseis, C.
betaceus. D. Estipula palmatissecta e com glandulas estipitadas, C.
laceratoglandulosus. E. Glandulas pateliformes sésseis, glandulas diminutas na
margem da folha indicadas por setas, C. gracilipes. F. Glandulas pateliformes
estipitadas, C. hieronymi. G. Glandulas pateliformes basilaminares, C. hilarii. H.
Glandulas pateliformes acropeciolares, C. subferrugineus. 1. Folhas subsésseis, C.
subvillosus. J. Variacao das laminas foliares de C. hilarii. K. Variacao das laminas
e peciolos de C. gracilipes. L. Folhas de C. bonplandianus com a face adaxial
glabra e margem serreada. M. Folhas discolores em C. campestris. N. Folhas
subconcolores €m C. GrandiVElUs ..............cccueeeeueeeecieeeeiiieeeieeeeieeeeeeeeieeeeeesaee e
Figura 5. Inflorescéncias e flores estaminadas das espécies estudadas. A. Tirso
bissexual, C. campestris. B. Cimula bissexual em C. gracilipes. C. Pedunculo do
tirso de C. laceratoglandulosus. D. Tirso congesto com bracteas longas em C.
hilarii. E. Tirso unissexual estaminado, C. subvillosus. F. Tirso unissexual
pistilado, C. subvillosus. G. Bracteas inconspicuas em C. bonplandianus. H.
Bracteas desenvolvidas oval-lanceoladas em C. fulvus. 1. Bracteas desenvolvidas
lineares em C. grandivelus. J. Bracteas laciniadas e glandulares de C.
laceratoglandulosus. K. Flores estaminadas com longo pedicelo de C. gracilipes.

L. Flores estaminadas subsésseis de C. intercedens. M. Flores com calice
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campanulado e estames longos, C. reitzii. N. Flores estaminadas de C. sertanejus,
com até 25 estames. O. Flores estaminadas com mais de 35 estames, C.
laceratoglandulosus. P. Flores estaminadas diminutas de C. subferrugineus. Q.
Flores estaminadas esbranquicadas de C. hieronymi ...........ccccoccveeeveeeecveeesieeneneeenns
Figura 6. Flores pistiladas, frutos e sementes das espécies estudadas. A, C e D.
Flores pistiladas subsésseis de C. echioides (A), C. campestris (C) e C. reitzii (D).
B. Flores pistiladas com curto pedicelo em C. hatschbachii. E. Calice curtamente
unido na base e com lobos amplos em C. hilarii. F e G. Calice pistilado com
sépalas livres e diminutas, e pétalas pateliformes, C. gracilipes. H. Disco e pétalas
subdesenvolvidas de C. lanatus. J. Capsulas globosas e curtamente tomentosas de
C. campestris. K. Capsulas globosas e velutinas de C. insignis. L. Cépsulas
oblongoides e pubescentes. M. Capsulas pediceladas e hirtelas de C. gracilipes. N.
Cépsula apds a deiscéncia mostrando os mericarpos divididos, C. fulvus. O.
Columela com trés apéndices ascendentes no apice, C. campestris. P. Columela
com apéndices planos no apice, C. sertanejus. Q. Columela com apéndices
ligeiramente ascendentes em C. echioides. R. Sementes lisas, C. fulvus. S.
Sementes onduladas, C. gracilipes. T. Sementes rugosas, C. reitzii. U e V.
Sementes papilosas, C. subacutus. W. Detalhe das sementes rugosas ......................
Figura 7. Croton betaceus. A. Subarbusto densamente ramificado em Cerradao.
B. Subarbusto pouco ramificado em cerrado rupestre. C. Ramo florido. D. Ramo
fértil, detalhe das glandulas acropeciolares a direita e do indumento a esquerda. E.
Ramo fértil, detalhe do indumento a esquerda. F. Glandulas acropeciolares. G ¢
H. Latex. I. Inflorescéncia com flores pistiladas e estaminadas. J. ¢ K. Flores
estaminadas. L. Cimulas bissexuais na por¢ao central do tirso. M e N. Flores
pistiladas. O. Capsulas e flores estaminadas. P e Q. Capsulas ..........ccccceevveerveennenn.
Figura 8. Mapas de distribui¢do geografica de Crofon betaceus (A), C.
bonplandianus (B), C. campestris (C), C. echioides (D), C. fulvus (E) e C.
GFACTIIDES () ittt e e ettt e e s e e eae e e e
Figura 9. Croton bonplandianus. A. Habitat, pastagem proximo a area alagada em
Porto Murtinho, Mato Grosso do Sul. B. Habito. C. Ramo fértil com folhas curtas.
D. Ramo fértil com folhas amplas e glabras na face adaxial, detalhe da margem
abaixo. E. Detalhe do indumento do ramo. F. Tirso com capsulas na base seguidos

por flores e botdes estaminados. G. Flores estaminadas. H. Base da inflorescéncia
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mostrando as flores pistiladas, note as glandulas avermelhadas na base das
laminas. I. Cépsulas. J. Capsulas e columela ...........cooeeeeiiniieiiiniiiieieceeee
Figura 10. Croton campestris. A. Habitat, campo limpo no Parque Estadual do
Rola Moga, Belo Horizonte, MG. B. Hébito subarbustivo com ramos pendentes.
C. Habito subarbustivo com ramos eretos e indumento amarelado. D. Ramos com
indumento esbranqui¢ado e inflorescéncias curtas. E. Inflorescéncias curtas com
flores pistiladas e botdes estaminados. F. Inflorescéncia com frutos na base, botdes
e flores estaminadas amareladas. G. Inflorescéncia com duas flores pistiladas na
base e botdes e flores estaminadas cor salmdo no restante. H. Cépsulas. 1.
Columelas. Fotografias tiradas pelos autores ............cccevveeviierieeniienieeiiesie e
Figura 11. Croton echioides. A. Ramo florido. B. Detalhe do indumento do ramo
e estipula. C1 e C2. Tricomas dos ramos. D1. Estipula, face dorsal. D2. Estipula
face ventral. E1-E3. Folhas. F1-F3. Glandulas basilaminares, face abaxial. G.
Glandulas da margem da folha. H1. Tricomas da face abaxial da lamina foliar. H2.
Tricomas da face adaxial da lamina-foliar. I. Inflorescéncia. J1. Bractea
estaminada, face ventral. J2. Bractéola estaminada, face ventral. K. Flor
estaminada. L1 ¢ L2. Lobos do calice estaminado, face dorsal. M1 ¢ M2. Pétalas
em vista dorsal. N. Estame. O1. Bractea pistilada, face ventral. O2 e O3.
Bractéolas pistiladas, face ventral. P. Flor pistilada. Q. Vista superior da flor
pistilada com gineceu removido mostrando a superficie ventral das sépalas, disco
e pétalas reduzidas R1 e R2. Indumento da face ventral das sépalas pistiladas. S.
Calice da flor pistilada rebatido, face dorsal. T. Indumento da face dorsal das
sépalas pistiladas. U. Gineceu. V. Disco e pétalas subdesenvolvidas das flores
pistiladas. W. Capsula. X1. Columela. X2 e X3. Apice da columela. Y1. Semente,
face ventral. Y2. Semente, face Ventral ............ccoovvvvviveiiiiiiiiiiiieieeeee e,
Figura 12. Croton echioides. A e B. Habito. C. Ramo florido. D. Inflorescéncia
mostrando flores pistiladas e botdes estaminados, detalhe das flores pistiladas na
insercdo. E. Flores pistiladas. F. Por¢ao mediana do tirso com cimulas bissexuais.
G. Detalhe da inflorescéncia estaminada. H. Flores estaminadas. I. Flores
estaminadas e botdes. J. Capsula. K. Columela. L. Apice da columela com trés
apéndices ligeiramente ascendentes. M. Semente, face ventral. N. Semente, face

ventral. Fotografias tiradas pelos aUtOres ..........cceevvierieiiiieniieeieeieeeeee e
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Figura 13. Croton fulvus A. Ramo florido. B1-B3. Indumento dos ramos. C.
Tricoma do ramo. D1. Estipula, face dorsal. D2. Estipula, face ventral. E1-E6.
Folhas. F. Glandulas basilaminares na face adaxial da lamina. G. Glandulas da
margem foliar. H1. Indumento da face adaxial. H2. Indumento da face abaxial. I.
Base do tirso mostrando flores pistiladas solitarias. J. Cimulas estaminadas da
porcdo apical do tirso. K1. Bractea estaminada, face dorsal. K2. Bractea
estaminada face ventral. L. Flor estaminada. M1 e M2. Lobos do calice
estaminado, face dorsal. M3. Lobos do calice estaminado, face ventral. N1. Pétala
estaminada, face dorsal. N2. Pétala estaminada, face ventral. O. Estame. P1.
Bractea pistilada, face dorsal. P2. Bractea pistilada, face ventral. P3 e P4.
Bractéolas pistiladas, face ventral. Q. Flor pistilada. R. Calice pistilado, face
dorsal. S1-S3. Sépalas pistiladas, face dorsal. T1 e T2. Disco e pétalas
subdesenvolvidas da flor pistilada. U1 e U2. Gineceus. V. Capsula. W. Columela.
X1. Semente, face dorsal. X2. Semente, face ventral ..............cccceeeveeiiieiieiinneeeenne..
Figura 14. Croton fulvus. A. Subarbusto em cerrado perturbado, note a longa
inflorescéncia. B. Ramo florido com folhas estreitas, detalhe do indumento hirtelo
a direita. C. Subarbusto em campo sujo com curtas inflorescéncias. D. Subarbusto
com folhas longamente pecioladas em area de transi¢cdo Cerrado/Pantanal. E ¢ F.
Ramos floridos com inflorescéncias curtas e folhas largas. G. Base do tirso
mostrando poucas flores pistiladas seguidas por numerosas flores e botdes
estaminados. H. Tirsos com numerosas flores pistiladas seguidas por botdes
estaminados. I. Capsulas. J. Capsula ap6s a deiscéncia mostrando os mericarpos e
a columela. Fotografias tiradas pelos autores ............cccueevuieriieniiieniienieeiieeeeeee e
Figura 15. Croton gracilipes. A. Ramo florido. B1-B4. Indumento dos ramos. C.
Tricomas dos ramos. D. Estipula. E1-E3. Folhas. F. Glandulas basilaminares, face
abaxial da lamina. G1-G4. Margem e indumento da face adaxial. H1. Tricomas
da face adaxial das folhas. H2. Tricomas da face abaxial das folhas I. Base do tirso
mostrando cimulas bissexuais. J. Cimulas estaminadas da por¢ao apical do tirso.
K1. Bractea estaminada, face dorsal. K2. Bractea estaminada, face ventral. K3.
Bractéola estaminada, face ventral. L. Flor estaminada. M1 e M2. Lobos do calice
estaminado, face dorsal. N1. Pétala estaminada, face dorsal. N2. Pétala
estaminada, face ventral. O. Estame. P1. Bractea estaminada, face dorsal. P2.

Bractea estaminada, face ventral. Q. Flor pistilada. R1-R3. Sépalas pistiladas, face
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dorsal. S1 e S2. Sépalas pistiladas, face ventral. T. Flor pistilada com gineceu
removido mostrando a face ventral do célice, o disco e as pétalas
subdesenvolvidas. U1-U3. Gineceus. V. Capsula. W. Columela. X1. Semente,
face ventral. X2. Semente, face Ventral ............ccoovvvvvviiiiiiiiiiiiiieeee e,
Figura 16. Croton gracilipes. A. Arbusto em cerraddo do municipio de Bonito,
Mato Grosso do Sul. B. Arbusto em floresta degradada, Alto Paraiso de Goiés,
com folhas e inflorescéncias amplas. C. Base da lamina foliar mostrando as
glandulas pateliformes na face abaxial e as glandulas globosas na margem. D.
Ramo fértil com folhas e inflorescéncias menores. E. Cimulas bissexuais com
frutos jovens e flores estaminadas. F. Tirso mostrando as flores estaminadas. G.
Flor estaminada e botdes. H. Tirso mostrando cimulas bissexuais com flores
pistiladas e botdes estaminados. I. Flores pistiladas e botdes estaminados. J ¢ K.
Cépsulas. Fotografias tiradas pelos aQutOres ..........coevueeeriuieerieeeriie e eeee e
Figura 17. Croton grandivelus. A e B. Subarbusto em cerrado ralo, area de
transi¢do com o Pantanal no municipio de Jardim, Mato Grosso do Sul. C.
Estipula. D. Detalhe do ramo velutino e latex. E. Ramo fértil com inflorescéncia,
frutos e flores estaminadas. F. Inflorescéncia com flor pistilada na base seguida
por flores e botdes estaminados. G. Flores estaminadas. H. Flores pistiladas. I.
Cépsulas. J. Columelas. Fotografias tiradas pelos autores ............ccceeeveeeviennenne

Figura 18. Mapas de distribuigdo geografica de Crofon grandivelus (A), C.
hatschbachii (B), C. heliotropiifolius (C), C. hieronymi (D), C. hilarii (E) e C.
IISIGIES () ettt e et e et e et e et eeabee s
Figura 19. Croton hatschbachii. A. Subarbusto em cerrado rupestre no municipio
de Grao Mogol, Minas Gerais. B ¢ C. Ramos floridos. D. Detalhe do ramo com
indumento flocoso. E. Ramo fértil mostrando inflorescéncia com frutos e flores
estaminadas. F. Indumento da face adaxial da lamina foliar. G. Flores pistiladas.
H. Inflorescéncia com capsulas na base seguidos por flores e botdes estaminados,
detalhe das flores estaminadas na parte superior esquerda. I. Capsulas. J.
Columela. Fotografias tiradas pelos autores ..........ccceeerveeerieeerieeeiieeeiieeeieeeeveeenns
Figura 20. Croton heliotropiifolius A. Ramo florido. B1-B3. Indumento dos
ramos. C. Tricomas do ramo. D. Estipula, face ventral. E1-E3. Folhas. F1 e F2.
Glandulas da margem foliar. G. Glandulas basilaminares na face adaxial da

lamina. HI1. Indumento da face abaxial. H2. Tricoma da face abaxial. H3.
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Indumento da face adaxial. I. Cimula estaminada. J1 e J2. Bracteas estaminadas.
K1-K3. Bractéolas estaminadas. L1-L4. Lobos do calice estaminado, face dorsal.
M1-M3. Pétala estaminada, face ventral. N. Estame. O. Bractea pistilada, face
ventral. P. Flor pistilada. Q1 e Q2. Gineceus. R. Célice pistilado com duas sépalas
removidas, face ventral. S. Sépala pistilada, face dorsal. T1 e T2. Capsulas. U.
Columela. V1. Semente, lado dorsal. V2. Semente, lado ventral ................cccoeeee...
Figura 21. Croton heliotropiifolius. A. Arbusto em beira de estrada no municipio
de Abaira, Bahia. B. Ramo florido mostrando inflorescéncia unissexual
estaminada. C. Arbusto com ramos pendentes. D. Flores estaminadas. E. Ramo
florido mostrando folhas e inflorescéncia diminutas. F. Flores pistiladas. G.
Cépsulas. Fotografias tiradas pelos autores ...........cccecveeeiierieerieenieeiieeniieeiee e
Figura 22. Croton hieronymi. A. Ramo florido. B. Detalhe do ramo com
indumento hirsuto. C. Tricoma estrelado-porrecto do ramo. D. Estipula. E1-E3.
Folhas. F. Glandulas basilaminares estipitadas, face adaxial da lamina. G.
Indumento da face adaxial. H. Indumento da face abaxial. I. Inflorescéncia
bissexual com flores pistiladas na base seguida por botdes e flores estaminadas.
J1. Bractea estaminada, face dorsal. J2. Bractea estaminada, face ventral. J3.
Bractéolas estaminadas, face ventral. K. Flor estaminada. L.1. Calice estaminado,
3 lobos em vista dorsal. L.2. Lobo do calice estaminado, face ventral. M1. Pétala
estaminada, face dorsal. M2. Pétala estaminada, face ventral. N. Estame. O1.
Bractea pistilada, face ventral. Q2. Bractéola pistilada, face ventral. P. Flor
pistilada. Q1. Calice pistilado, face dorsal. Q2. Flor pistilada com gineceu
removido, mostrando a face ventral do calice, pétalas globosas e o disco. R.
Gineceu. S. Céapsula. T. Columela. U1l. Semente, face ventral. U2. Semente, face
VEIETAL ..ttt ettt et s ettt e ettt e et b e sateeteas
Figura 23. Croton hieronymi. A. Habitat, floresta semidecidual no municipio de
Corumbé, Mato Grosso do Sul. B. Subarbusto com ca. 0,5 m alt., folhas amplas.
C. Arbusto com 2 m alt., folhas diminutas. D. Detalhe das folhas. E. Ramo com
indumento hirtelo e latex alaranjado saindo da cicatriz de uma folha. F. Glandulas
basilaminares estipitadas, face adaxial da lamina. G. Inflorescéncia unissexual
estaminada. H. Flores e botdo estaminado. I. Inflorescéncia bissexual com flores
pistiladas abertas na base e botdes de flores pistiladas e estaminadas acima. J.

Flores pistiladas. Fotografias tiradas por Rodolfo C. Sodré ...........cccceevvvveiiiieeennns
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Figura 24. Croton hilarii. A. Ramo florido. B1-B3. Tipos de indumento dos
ramos. C. Estipula, face ventral. D. Folhas. E. Glandulas basilaminares, face
abaxial da lamina. F. Tricomas da face adaxial. G. Tricomas da face abaxial. H.
Inflorescéncia. I. Bractea estaminada, face ventral. J. Bracteas pistilada, face
ventral. K. Flor estaminada. L. Calice estaminado, 2 lobos em vista dorsal. M1 e
M2. Tipos de indumento da face dorsal do célice estaminado. N1 e N2. Pétalas
estaminadas, face ventral. N3. Pétalas estaminadas, face dorsal. O1 e O2. Estames.
P. Flor pistilada. Q e R. Trés lobos do calice pistilado, face dorsal. S1-S3.
Gineceus. T. Disco e as pétalas subdesenvolvidas das flores pistiladas. U. Capsula.
V1. Semente, face ventral. V2. Semente, face ventral. V3. Detalhe da superficie da
RIS 00153 0 L PP P PP P PP PP P PP PP PPPPPPPPPPPPPPPPPPPPPPPRS
Figura 25. Croton hilarii. A e B. Habito. C. Ramo mostrando o indumento dos
ramos e folhas, detalhe do latex no canto inferior esquerdo. D. Ramo mostrando a
variacdo do indumento. E. Ramo florido com folhas amplas, detalhe da glandula
basilaminar no canto superior esquerdo. F. Ramo florido com detalhe da
inflorescéncia curta no canto superior esquerdo. G. Ramo florido com
inflorescéncia congesta, inser¢ao mostrando o indumento tomentoso dos ramos e
peciolos. H-K. Tirsos mostrando flores estaminadas. L-N. Tirsos mostrando
flores pistiladas. O e P. Capsulas. Fotografias tiradas pelos autores ...............cc..c.....
Figura 26. Croton insignis. A. Habitat, campo limpo no municipio de Alto Paraiso
de Goias. B. Subarbusto com folhas amplas, detalhe do latex no canto inferior
direito. C. Subarbusto com folhas pequenas. D. Ramo florido, detalhe das flores
estaminadas. E. Inflorescéncia mostrando flores pistiladas e botdes estaminados.
F e G. Flores pistiladas. H. Flores estaminadas. I e J. Cépsulas. K. Columela.
Fotografias tiradas pelos aULOTES ..........cceeeviieiiiieiiiie et
Figura 27. Croton intercedens. A. Ramo florido. B1-B3. Indumento dos ramos.
C. Tricomas dos ramos. D. Estipula, face ventral. E1-E4. Folhas. F1. Indumento
da face adaxial. F2. Indumento da face abaxial. G1. Tricomas da face abaxial. G2.
Tricomas da face adaxial. H. Tirso. I. Bractea estaminada. J. Flor estaminada. K1
e K2. Lobos do calice estaminado, face dorsal. K3. Lobo do calice estaminado,
face ventral. L1 ¢ L2. Pétalas estaminadas, face ventral. M. Estame. N. Bractea

pistilada, face ventral. O. Flor pistilada. P1 e P2. Disco e pétalas subdesenvolvidas
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das flores pistiladas. Q. Pétala pistilada. R. Sépala pistilada, face dorsal. S1-S3.
Gineceus. T. Capsula. Ul. Semente, lado dorsal. U2. Semente, lado ventral ............
Figura 28. Croton intercedens. A. Subarbustos com ramos e folhas pubescentes e
ferrugineas. B e C. Subarbusto com ramos e folhas tomentosas e esbranquigadas.
D. Ramos floridos com indumento hirsuto amarronzado. E e F. Tirsos mostrando
flores pistiladas e botdes e flores estaminadas. G. Flores pistiladas. H e I. Capsulas.
J. Columela. Fotografias tiradas pelos autores ............ccoeceerieeciienieenienieeceeee e
Figura 29. Mapas de distribuicdo geografica de Croton intercedens (A), C.
laceratoglandulosus (B), C. lanatus (C), C. reitzii (D), C. restingae (E) e C.
SEMINUAUS (F) evvieeeeeeeiee et et e e e eaae e e rae e earaeas
Figura 30. Croton laceratoglandulosus. A. Ramo florido. B1. Indumento dos
ramos. C. Tricoma dos ramos. D. Estipula, face dorsal. E1 e E2. Folhas. F. Detalhe
da base da lamina mostrando as glandulas estipitadas. G. Detalhe da margem da
lamina mostrando as glandulas curtamente estipitadas. H. Indumento da face
abaxial. I. Indumento da face adaxial. J1. Tricomas da face abaxial. J2. Tricomas
da face adaxial K. Brictea estaminada. L. Flor estaminada. M. Lobos do célice
estaminado, face dorsal. N. Pétala estaminada, face ventral. O. Estame. P1 ¢ P2.
Bracteas pistiladas, face ventral. Q. Flor pistilada. R. Gineceu. S. Face ventral do
calice e disco das flores pistiladas. T1. Columela. T2. Detalhe do apice da
columela. U. Capsula. V1. Semente, lado dorsal. V2. Semente, lado ventral ............
Figura 31. Croton laceratoglandulosus. A. Arbusto em caatinga perturbada no
municipio de Francisco S4, Minas Gerais. B. Folhas da base do ramo. C-E.
Estipulas pinatissecta ou palmatissectas com glandulas estipitadas. F. Ramos
férteis densamente ramificados. G. Detalhe do tirso apos a queda das flores
mostrando as bracteas laciniadas e glandulares. H. Flores e botdes estaminados. I.
Base do tirso mostrando as flores pistiladas. J. Cépsulas. Fotografias tiradas pelos
2111 0) (PPN
Figura 32. Croton lanatus. A. Ramo florido. B. Indumento dos ramos. C. Tricoma
do ramo. D. Estipula. E1 e E2. Folhas. F. Glandulas basilaminares, face abaxial
da lamina. G1. Indumento da face adaxial. G2. Indumento da face abaxial. H.
Tricomas das folhas. I. Inflorescéncia. J1 e J2. Bracteas estaminadas, face ventral.
K. Flor estaminada. L.1-L5. Lobos do calice estaminado. M1 e M2. Pétalas

estaminadas. M3. Detalhes das papilas no apice das pétalas. N. Estame. O1.
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Bractea pistilada, mostrando a glandula pateliforme na base. O2 e O3. Bracteas
pistilada, face ventral. P. Flor pistilada. Q. Calice pistilado, face dorsal. R. Flor
pistilada com gineceu removido mostrando a face ventral do célice, o disco e as
pétalas subdesenvolvidas. S1 e S2. Gineceu. T1 e T2. Estiletes. U. Capsula. V.
Columela. W1. Semente, face ventral. W2. Semente, face ventral ...............oooeeee.
Figura 33. Croton lanatus. A. Subarbusto pouco ramificado. B. Ramo fértil com
folhas amplas. C. Glandulas basilaminares. D. Arbusto densamente ramificado. E.
Ramo fértil com folhas diminutas. F. Flores estaminadas. G. Tirsos com flores
pistiladas e botdes estaminados. H e I. Capsulas. J. Columela ..............cccveeeeennenn.
Figura 34. Croton reitzii. A. Ramo florido. B. Indumento do ramo. C. Tricoma do
ramo. D. Estipula, face ventral. E1-E4. Folhas. F. Glandulas basilaminares, face
adaxial da lamina. G1-G3. Tricomas da face adaxial. H1 e H2. Tricomas da face
abaxial. I. Inflorescéncia. J. Bractea estaminada, face ventral. K. Flor estaminada.
L1. Calice estaminado, 2 lobos em vista ventral. L2. Indumento da face dorsal do
calice estaminado. M1 e M2. Pétalas estaminadas, face ventral. N. Estame. O.
Bracteas pistilada, face ventral. P. Flor pistilada. Q1. Trés lobos do calice pistilado,
face ventral. Q2. Base do lobo do célice pistilado. R. Disco e as pétalas
subdesenvolvidas das flores pistiladas. S. Gineceu. T. Cépsula. U. Semente, face
ventral. V. Semente, face ventral. W. Detalhe da superficie da semente....................
Figura 35. Croton reitzii. A. Habito. B. Ramo fértil. C. Glandulas basilaminares
e latex. D. Tirso congesto com frutos, flores e botdes estaminados. E. Flores
estaminadas. F. Tirso com frutos e botdes estaminados. G. Flores pistiladas. H.
Cépsulas. Fotografias tiradas pelos autores ...........ccceeveeeiierieenieenieeiieenieeiee e
Figure 36. Croton restingae Sodré & Riina sp. nov. inéd. A. Ramo florido. B.
Indumento do ramo. C. Tricomas dos ramos. D. Estipula. E. Folha. F ¢ G. Base
foliar (face adaxial) mostrando as glandulas nectariferas. H. Base foliar (face
abaxial) mostrando as glandulas nectariferas. I. Tricomas das faces adaxial e
abaxial das laminas foliares. J. Bractea pistilada, face dorsal. K. Bractea pistilada,
face ventral. L ¢ M. Bractéola pistilada, face dorsal. N. Flor pistilada. O. Sépala
pistilada, face dorsal. P. Sépala pistilada, face ventral. Q. Gineceu. R. Disco das
flores pistiladas e pétalas em forma de glandulas. S. Flor estaminada. T. Calice da
flor estaminada em vista dorsal. U. Cépsula. V. Columela com apéndices discretos

10 APICE .evveeeueieeeieeeeiteeestteeessteeesseeeassaeansaaeassaaeansseeassseeassseeassaeeanseeeasseeeanseeensseeennseenn
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Figura 37. Croton seminudus. A. Ramo florido. B. Indumento do ramo. C1 e C2.
Tricomas do ramo em vista frontal (C1) e vista lateral (C2). D1 e D2. Estipulas.
E1-E4. Folhas. F. Glandulas basilaminares, face adaxial da lamina. GI1.
Indumento da face abaxial. G2. Margem da face adaxial, glabra. H. Tricoma da
folha. I. apice da lamina-foliar. J. Inflorescéncia. K1 e K2. Bracteas estaminadas,
face ventral. L. Flor estaminada. M1 e M2. Calice estaminado 6-lobado,
pubescente. N1 e N2. Calice estaminado 5-lobado, curtamente tomentoso. O1 e
02. Pétalas estaminadas. O3. Detalhe das papilas na margem das pétalas. P.
Estame. Q. Bractea pistilada, face ventral. R1 e R2. Bractéolas pistilada, face
ventral. S. Flor pistilada. T. Gineceu. U. Base da flor pistilada com gineceu
removido mostrando a face ventral do célice, o disco e as pétalas
subdesenvolvidas. V. sépala pistilada, face dorsal. W. Cépsula. X1. Semente, face
ventral. X2. Semente, face ventral ... 330
Figura 38. Croton sertanejus. A. Ramo florido. B. Detalhe da por¢do mais velha
do caule. C1 e C2. Indumento dos ramos. D1-D3. Tricomas dos ramos. E.
Estipula, superficie ventral. F1 e F2. Folhas. G. Detalhe das galhas na lamina
foliar. H. Glandulas da base da lamina, face adaxial. I. Glandulas da margem da
folha. J1. Indumento da face abaxial. J2 e J3. Indumento da face adaxial. K.
Inflorescéncia. L1. Bracteas estaminadas, face ventral. L2. Bractéolas
estaminadas, face ventral. M. Flores estaminadas. N1-N3. Lobos do calice
estaminado, face dorsal. O1 e Q2. Pétalas em vista dorsal. P. Estame. Q1. Bractea
pistilada, face ventral. Q2. Bractéola pistilada, face ventral. R. Flor pistilada. S1.
Sépala pistilada em vista dorsal. S2. Sépala pistilada em vista ventral. T. Gineceu.
U. Disco e pétalas reduzidas das flores pistiladas. V. Capsula. W1. Columela. W2
e W3. Apice da columela. X1. Semente, face ventral. X2. Semente, face ventral ... 331
Figura 39. Croton sertanejus. A e B. Habito. C. Ramo florido mostrando
ramificagdo em ramos alternados. D. Inflorescéncia mostrando flores pistiladas e
botdes estaminados. E. Flores pistiladas. F. Inflorescéncia estaminada unissexual.
G. Cépsula. H e I. Columela. J. Apice da columela. K. Semente, face ventral. L.
Semente, SUPErficie VENLral ........ccccocciiieiiiieiie e e 332
Figura 40. Mapas de distribuicdo geografica de Croton sertanejus (A), C.
stellatorotatus (B), C. subacutus (C), C. subferrugineus (D), C. subvillosus (E) ..... 333



Figura 41. Croton stellatorotatus. A. Habitat, “campo rupestre” no municipio de
Abaira, Bahia. B. Habito. C. Detalhe do ramo mostrando folhas alterno espiraladas
com peciolo curto e indumento cinéreo. D. Inflorescéncia mostrando uma flor
pistilada fecundada na base e cimulas estaminadas esparsas ao longo dos eixos. E.
Flor estaminada. F. inflorescéncias jovens com duas flores pistiladas na base e
botdes estaminados na por¢do apical. G. Capsula e columela. Fotografias tiradas
PELOS AULOTES ...evviiiiieiieeiie ettt ettt ettt e e et e s taeebeesabeenbeessaeenseensseenseensnas
Figura 42. Croton subacutus. A. Habitat, cerrado rupestre no Parque Nacional da
Chapada dos Veadeiros. B-E. Ramos férteis com diferentes graus de ramificagao
dos ramos, densidade de indumento e tamanho de folhas. F. Tirso com flores
estaminadas, ampliadas no canto inferior esquerdo. G. Flores pistiladas. H e I.
Cépsulas. J. Columela. Fotografias tiradas pelos autores ...........ccccceeevvieeriererenneens
Figura 43. Croton subferrugineus. A. Habitat, cerrado tipico no municipio de
Cavalcante, Goias. B. Detalhe da bifurcagdo do ramo florido. C. Ramo fértil com
detalhe das glandulas acropeciolares e face adaxial glabra. D—E. Tirso mostrando
flores pistiladas e estaminadas, note a glandula pateliforme no apice do peciolo. F.
Flor estaminada. G. Flores pistiladas. H. Capsula. 1. Capsula e columelas.
Fotografias tiradas pelos QULOTES .........cceerieriieiieeiieeieeie e
Figura 44. Croton subvillosus. A. Ramo fértil, detalhe das cimulas estaminadas
no canto superior esquerdo. B. Ramo fértil, detalhe dos Capsulas no canto inferior
esquerdo. C e D. Plantas herbaceas em rebrota. E. Ramo florido mostrando
inflorescéncia com frutos e flores estaminadas, detalhe do indumento da face
adaxial da 1amina no canto inferior direito. F. Flor estaminada. G. Flores pistiladas.
H. Inflorescéncias com Cépsulas na base e botdes e flores estaminadas na porcao
apical. I. Cimulas bissexuais com Capsulas e flores estaminadas. Fotografias

tiradas PElOS AULOTES ......ccueeriiriiriieiieiesie ettt sttt s
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RESUMO

Croton ¢ o décimo primeiro género mais diverso de Angiospermas com cerca de 1300
espécies dispersas pelos tropicos, 712 delas americanas. Quatro subgéneros sdo
reconhecidos para Croton, sendo C. subg. Adenophylli exclusivamente americano e
composto por duas secoes: C. sect. Adenophylli e C. sect. Cyclostigma, além de trés
espécies sem posicao seccional definida. Croton sect. Adenophylli ¢ a maior do género
com ca. 170 espécies e seis subsegoes: Adenophylli, Caribaeus, Laceratoglandulosus,
Meridionalis, Pungentes e Velamea. Croton subg. Adenophylli e suas infracategorias tém
sido consideradas monofiléticas, mesmo que a amostragem utilizada para realizar os
estudos filogenéticos compreenda menos de 40% das espécies. A secao Adenophylli retine
tdxons reconhecidos pelo héabito geralmente subarbustivo ou arbustivo com tricomas
estrelados, folhas com ou sem glandulas no apice do peciolo, base e, ou margem da
lamina, inflorescéncias com cimulas unissexuais, flores pistiladas usualmente sésseis ou
subsésseis e columela do fruto com trés apéndices ascendentes e usualmente inflados
ventralmente. Croton sect. Adenophylli repete a distribuicdo de seu subgénero e embora
seja bem delimitada morfologicamente, ¢ uma das mais complexas e pouco estudadas
taxonomicamente do género. No Brasil, a se¢ao Adenophylli ¢ uma das mais diversas com
cerca de 50 espécies de norte a sul do pais, mas reconhecidas, sobretudo, a partir de
estudos desenvolvidos no século XIX (e.g., Flora Brasiliensis) e frequentemente
encontradas em herbarios nacionais sem identificagdo ou equivocadamente identificadas.
Essa tese teve como principais objetivos: a) reconstruir filogenias para C. subg.
Adenophylli a partir de uma amostragem que contemple a diversidade morfoldgica e de
habitats de suas espécies, com intuito de testar seu monofiletismo, e o de suas
infracategorias; b) determinar a posi¢ao sistematica de espécies ndo posicionadas em
nenhuma das subsecdes ou se¢des do subgénero Adenophylli; c) propor uma classificagao
para o subgénero Adenophylli baseado nas filogenias obtidas, e, d) revisar a taxonomia
das espécies da se¢do Adenophylli ocorrentes no Brasil. As reconstrucdes filogenéticas
foram feitas pelos métodos de Maxima Parcimonia, Méxima Verossimilhanca e Analise
Bayesiana baseada em sequéncias do DNA plastidial (#7nL-F) e nuclear (ITS
1+5.8S+ITS2), enquanto a revisao contemplou tanto coletas e observacdes das espécies
em campo, como estudos de cole¢des herborizadas e de literatura especializada. Os
resultados da tese sdo apresentados sob a forma de dois capitulos, o primeiro deles

tratando da filogenia de Crofon subg. Adenophylli, na qual amostramos 119 espécies,
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recuperamos a maioria das seg¢oes e subsecdes como monofiléticas, estas ultimas com
circunscri¢des ampliadas, e propomos Croton sect. Pulegiodorus e C. sect. Pycanthi para
acomodar espécies sem posi¢cdo sistematica ao nivel de se¢do definida. O segundo
capitulo trata da revisao taxondmica das espécies de Croton secdo Adenophylli ocorrentes
no Brasil, onde sdo reconhecidas 23 espécies contrastadas em uma chave, descritas,
ilustradas, mapeadas e comentadas quanto a distribuigdo geografica, estado de
conservagdo, preferéncias ambientais, épocas de floracdo e frutifica¢do, relacionamento

morfologico e historia taxondmica.

Palavras-chave: classificacao, Crotoneae, endemismo, flora do Brasil, taxonomia
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ABSTRACT

Croton 1s the eleventh most diverse genus of Angiosperms with about 1300
species dispersed throughout the tropics, 712 of them American. Four subgenera are
recognized for Croton, of which Crofon subg. Adenophylli exclusively American and
composed by the sections Adenophylli and Cyclostigma, and three species without a
defined sectional position. Crofon sect. Adenophylli is the largest of the genus with ca.
170 species and six subsections: Adenophylli, Caribaeus, Laceratoglandulosus,
Meridionalis, Pungentes and Velamea. Croton subg. Adenophylli and its infracategories
have been considered monophyletic, even though the sampling used to carry out
phylogenetic studies comprises less than 40% of the species. The section Adenophylli
includes taxa recognized by their habit subshrubby or shrubby with stellate trichomes,
leaves with or without glands at the apex of the petiole, base and/or margin of the blade,
inflorescences with unisexual cymules, usually pistillate flowers sessile or subsessile and
fruit columella with three ascending appendages and usually ventrally inflated. Croton
sect. Adenophylli repeats the distribution of its subgenus and although it is
morphologically well delimited, it is one of the most complex and taxonomically
understudied of the genus. In Brazil, the Adenophylli section is one of the most diverse of
the genus, with about 50 species distributed from north to south of the country, recognized
mainly from studies developed in the 19th century (e.g., Flora Brasiliensis) and often
found in local herbaria without identification or mistakenly identified. This thesis had as
main objectives: a) reconstruct phylogenies for C. subg. Adenophylli from a sampling that
contemplates the morphological and habitat diversity of its species, in order to test its
monophyly, and hat of its infracategories; b) determine the systematic position of species
not placed in any of the subsections or sections of the subgenus Adenophylli; c) propose
a classification for the Adenophylli subgenus based on the phylogenies obtained, and d)
review the taxonomy of species from the section Adenophylli occurring in Brazil.
Phylogenetic reconstructions were performed using Maximum Parsimony, Maximum
Likelihood and Bayesian Analysis based on plastid (#nL-F) and nuclear (ITS
1+5.8S+ITS2) DNA sequences, while the review included collections and observations
of the species in field, and studies of herborized collections and specialized literature. The
results of the thesis are presented in the form of two chapters, the first of which deals with
the phylogeny of Croton subg. Adenophylli, in which we sampled 119 species, we

recovered most sections and subsections as monophyletic, the latter with expanded
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circumscriptions, and we propose Croton sect. Pulegiodorus and C. sect. Pycanthi to
accommodate species without systematic position at level of section. The second chapter
deals with the taxonomic review of the species of Crofon section Adenophylli occurring
in Brazil, for which 23 species are recognized, contrasted in a key, described in detail,
illustrated in their morphological nuances, represented by images, mapped and
commented on the geographic distribution, conservation status, environmental
preferences, flowering and fruiting times, morphological relationships and taxonomic
histories.

Keywords: classification, Crotoneae, endemism, flora of Brazil, taxonomy



1. INTRODUCAO GERAL

Euphorbiaceae Juss. pertence a ordem Malpighiales, ¢ monofilética (Wurdack &
Davis 2009), e apresenta 330 géneros e 6745 espécies distribuidas nas regides tropicais e
subtropicais (Stevens 2017; Wurdack & Farfan-Rios 2017), dos quais 66 e 978,
respectivamente, ocorrem no Brasil (Flora e Funga do Brasil 2022). Inclui plantas de
habitos variados, usualmente latescentes, com folhas geralmente simples e alternas,
distintos tipos de tricomas, entre os quais predominam os estrelados, além de nectarios
extraflorais (foliares) ou florais, flores unissexuais, usualmente monoclamideas ou
aclamideas, com gineceu 3-carpelar, 3-locular com loculos uniovulados, frutos do tipo
capsula com sementes carunculadas (Webster 1994, 2014; Radcliffe-Smith 2001).

De grande importancia econémica, Euphorbiaceae apresenta espécies usadas na
alimentagdo (e.g., mandioca, macaxeira ou aipim, Manihot esculenta Crantz), na
producao de borracha (e.g., seringueira, Hevea brasiliensis (Willd. ex A. Juss.) Miill.
Arg.), no paisagismo (e.g., croton, Codiaeum variegatum (L.) Rumph. ex A. Juss.; e
poinsétia ou bico-de-papagaio, Euphorbia pulcherrima Willd. ex Klotzsch), entre outros.

Euphorbiaceae compreende quatro subfamilias: Acalyphoideae Ascherson,
Crotonoideae Pax, Euphorbioideae Boiss. e Cheilosoideae (Miill. Arg.) K. Wurdack &
Petra Hoffm, as duas primeiras parafiléticas, mas ainda reconhecidas (Wurdack et al.
2005), sendo Cheilosoideae ¢ a mais basal e irma do clado “Euphorbiaceae nucleo”, que
compreende sete linhagens: Erismantheae, Acalyphoideae s.s., Adenoclineae s.l.,
Gelonieae, Crotonoideae articuladas, Crotonoideae inaperturadas e Euphorbioideae
(Wurdack et al. 2005).

Crotonoideae ¢ composta por 2050 espécies, 68 géneros e 17 tribos (Wurdack et
al. 2005; Webster 2014; Stevens 2017), e tradicionalmente reconhecida por incluir
plantas com laticiferos e polen do tipo crotonoide (Wurdack et al. 2005; Tokuoka 2007).
No entanto, essa subfamilia ¢ parafilética, incluindo quatro clados bem sustentados
embora ainda imprecisamente relacionados (Wurdack et al. 2005; Tokuoka 2007; Sun et
al. 2016), quais sdo: Adenoclineae s.1. e Gelonieae, ambas com sementes com tegumento
ndo vascularizado e polens 3-aperturados; Crotonoideae articuladas, que apresentam
sementes com tegumentos internos espessos € vascularizados e tem como sinapomorfia
os laticiferos articulados; e Crotonoideae inaperturadas (= Crotonoideae s.str.), Gnico
entre os demais com grao de polen inaperturado do tipo crotonoide e pétalas ao menos

nas flores estaminadas (Wurdack et al. 2005).



Crotoneae Dumort. ¢ a maior das tribos das Crotonoideae inaperturadas com
aproximadamente 1320 espécies agrupadas em seis géneros: Acidocroton Griseb.,
Astraea Klotzsch, Brasiliocroton P.E. Berry & Cordeiro, Croton L., Sagotia Baill.,
Sandwithia Lanj. Além dos caracteres tipicos do seu grupo, as espécies desta tribo
apresentam tricomas simples, lepidotos ou estrelados, folhas simples ou palmado-lobadas
usualmente com glandulas basais (Webster 2014).

O género Croton L. ¢ o décimo primeiro mais diverso das Angiospermas com
cerca de 1300 espécies (Frodin 2004), correspondendo a quase totalidade da riqueza de
Crotoneae ¢ mais da metade de Crotonoideae. Apresenta distribuigao Pantropical com
espécies que habitam desde ambientes aridos a umidos (Webster 1993; van Ee et al.
2011). Conforme Berry et al. (2005), Croton tem provavel origem no neotrdpico, com
uma divergéncia subsequente no velho mundo seguida pela volta ao Novo Mundo, onde
ocorreu sua principal diversificagao. Das 712 espécies de Croton citadas para as Américas
por van Ee et al. (2011), a maioria ocorre nas Ilhas do Caribe, no México e no Brasil
(Burger & Huft 1995, Berry et al. 2005). No Brasil ocorrem 300 espécies, 230 das quais
endémicas, o que o classifica como o quarto maior género de Angiospermas do pais
(Caruzo et al. 2021).

Croton ¢ reconhecido por seus tricomas estrelados ou lepidotos, latex claro ou
colorido, folhas com glandulas no peciolo ou limbo, que se torna alaranjado antes da
senescéncia e estames inflexos nos botdes (Berry et al. 2005). Este género tem um papel
importante no uso tradicional de plantas medicinais por todo o mundo, por possuir
diversas espécies ricas em metabodlitos secundarios, incluindo proantocianidinas,
alcaloides e terpenoides (Rizk 1987) com propriedades hipolipemiantes, hipoglicémicas,
antiestrogénicas, anticancer, anti-hipertensivas, anti-inflamatérias, antimaldricas,
antimicrobianas, antiespasmodicas, antiulcerosas, antivirais € miorrelaxantes (Salatino et
al. 2007). Algumas espécies de Crofon também sdo invasoras de pastagens e culturas,
como C. glandulosus L. e C. lundianus (Didr.) Miill. Arg. (Lorenzi 2008), enquanto
outras arbdreas pioneiras (e.g., C. urucurana Baill., C. floribundus Spreng., C. piptocalyx
Miill. Arg.) sdo frequentemente utilizadas na restauragdo ambiental (Smith 2002). A
madeira dessas espécies também ¢ utilizada na carpintaria, marcenaria ¢ producao de
lenha (Lorenzi 1992).

Berry et al. (2005) referiram Croton como um género monofilético com a inclusao

de Crotonopsis Michx., Cubacroton Alain, Eremocarpus Benth., Julocroton Matrt., e



Moacroton Croizat e exclusao de Croton sect. Astraea (Klotzsch) Baill., e irmao mais
proximo de Brasiliocroton (Riina et al. 2014), tixon exclusivamente brasileiro

Diante do elevado niumero de espécies de Croton, diversas foram as propostas de
classificacdo infragenérica lhe atribuidas, iniciando-se com os estudos de Baillon (1858,
1864), Grisebach (1859) e Miiller Argoviensis (1866, 1873), os quais serviram de base
para Webster (1993) que, ao revisa-lo, o subdividiu em 40 se¢des e 5 subse¢des. Mais
tarde van Ee et al. (2011), baseados em filogenias moleculares, propuseram o arranjo das
espécies americanas deste género em trés subgéneros, 31 se¢des e 10 subsegdes.

Dentre os taxons de Croton, C. subg. Adenophylli (Griseb.) Riina, B.W. van Ee &
P.E. Berry ¢ um dos maiores, com 264 espécies neotropicais acomodadas nas segdes
Adenophylli Griseb. e Cyclostigma. O subgénero ¢ considerado monofilético a partir da
analise dos dados moleculares de ITS e andlises combinadas entre marcadores nuclear
mitocondriais e cloroplastidiais (van Ee ef al. 2011), embora algumas de suas espécies
(e.g., C. tetradenius, C. pulegiodorus e C. chimboracensis) ainda apresentem
posicionamento seccional duvidoso ou incerto (Riina et al. 2021, van Ee et al. 2021).
Dentre suas secoes, Adenophylli se destaca por ser a maior se¢ao do género com 223
espécies distribuidas dos Estados Unidos até a Argentina (van Ee ef al. 2011), das quais
40 sao referidas para o México, aproximadamente 60 para a América Central e cerca de
120 na América do Sul, onde se sobressai o Brasil com 63 delas (Govaerts ef al. 2000,
van Ee et al. 2011, BFG 2015).

Berry et al. (2005) e Riina et al. (2009) demonstraram que a secdo Cascarilla
sensu Webster (1993) era polifilética, misturando seus tdxons com os de C. sect. Velamea
Baill., C. sect. Cyclostigma subsect. Xalapensis e C. sect. Adenophylli. Além do mais,
van Ee & Berry (2010) esclareceram que o nome C. sect. Cascarilla (Adans.) Griseb. nao
poderia ser utilizado, ja que sua espécie tipo, C. cascarilla (L.) L., é sinonimo de C.
eluteria (L.) W. Wright espécie tipo de C. sect. Eluteria Griseb. Essas descobertas foram
corroboradas pelos estudos de van Ee et al (2011), que formalizaram a sinonimizagao de
C. sect. Velamea e C. sect. Cyclostigma subsect. Xalapenses sob C. sect. Adenophylli, e
realocaram os taxons de C. sect. Cascarilla sensu Webster (1993) nessa mesma secao.

Conforme Riina et al. (2009), C. sect. Adenophylli tem como sinapomorfia
morfoldgica a columela da capsula com trés apéndices terminais geralmente ascendentes,
ventralmente lisos, arredondados e inflados e persistentes apos a liberacdo dos
mericarpos. Croton sect. Adenophylli inclui plantas com habito subarbustivo, arbustivo

ou menos comumente arboreo, indumento estrelado, folhas com ou sem glandulas no



apice do peciolo, base e, ou margem da lamina, margem foliar inteira, serrilhada ou
dentada, venacdo palmada, trinervada ou pinada; estipulas glandulares ou nao,
inflorescéncias terminais, bissexuais com cimulas unissexuais; estames 10-45, flores
pistiladas com sépalas as vezes glandulares e pétalas reduzidas ou ausente e estiletes 2-
fidos ou 4-fidos (van Ee et al. 2011).

Embora os estudos filogenéticos de Berry et al. (2005) e van Ee et al. (2011)
tenham apontado o monofiletismo de Croton sect. Adenophylli, com a inclusdo das se¢des
Velamea, Cascarilla sensu Webster, e subsecdo Xalapenses, essas infracategorias
estavam representadas naqueles estudos por um baixo numero de espécies (até 9
espécies), em alguns casos sem suas espécies tipo, como ¢ o caso C. sect. Velamea.
Porém, van Ee & Berry (2021) recentemente propuseram uma classificacdo
infraseccional preliminar para o grupo, sugerindo para o mesmo seis subsegdes, com suas
respectivas caracterizagdes e listas com espécies representativas. Ainda assim, dezenas
de espécies de C. sect. Adenophylli nao foram posicionadas em quaisquer das subsecdes
reconhecidas, e as subsegdes Velamea e Laceratoglandulosus nao tiveram uma
amostragem que refletisse a variagdo morfologica de suas espécies.

A taxonomia das espécies de Croton sect. Adenophylli ¢ encontrada dispersa em
trabalhos do século XIX e XX realizados para floras locais, como a Flora Brasiliensis de
Miiller Argoviensis (1873), obra que descreve e contrasta em chaves cerca de 50 espécies
circunscritas atualmente em C. sect. Adenophylli, a maioria delas (ca. 40) posicionadas
por Muller Argoviensis em Crofon sect. Eucroton Baill. subsect. Cleodora (Klotzsch)
Miill. Arg. ser. Medea (Klotzsch) Miill. Arg. Este trabalho ainda ¢ o que contempla o
maior nuimero de espécies da se¢do ocorrentes no Brasil, porém, encontra-se
desatualizado, pois quatorze novas espécies foram descritas para a se¢ao por Moore
(1895), Pax & Hoffmann (1923, 1937), Croizat (1944), Smith & Downs (1959), Smith et
al. (1988) e Cordeiro et al. (2008), da mesma maneira que outras foram sinonimizadas e
tiveram suas tipificacdes ajustadas (vide Govaerts et al. 2000; Caruzo & Cordeiro 2007,
Sodré et al. 2017).

Por seu elevado numero de espécies e presenga em distintos tipos vegetacionais,
representantes de C. sect. Adenophylli ocorrentes no Brasil, podem ser encontrados em
todos os levantamentos floristicos realizados sobre Euphorbiaceae ou Croton pelo pais
(e.g., Smith et al. 1988; Lima & Pirani 2003; Caruzo & Cordeiro 2007; Secco 2008;
Carneiro-Torres 2009; Silva et al. 2009, 2010; Sodré¢ et al. 2014, 2017). Mesmo assim,

ndo existe um consenso entre os autores sobre a delimitacdo morfoldgica de alguns dos



seus taxons, a exemplo de Croton campestris A. St.-Hil. e C. grandivelus Baill., bindmios
comumente aplicados a plantas muito diferentes por diversos autores em estudos
floristicos ou checklists, o que também ¢ perpetuado nos herbérios. Por outro lado,
algumas espécies desta secdo apresentam consideravel variagdo morfologica (e.g., C.
campestris Mart., C. betaceus Baill e C. heliotropiifolius Kunth) levando taxonomistas
em Euphorbiaceae a descri¢do de diversas novas espécies para Crofon, que uma vez
revisadas acarretardao em muitas sinonimizagoes.

Considerando a baixa amostragem em filogenias publicadas e a presenga de
taxons com posicionamento seccional ou subseccional incerto em C. subg. Adenophylli,
e ariqueza de espécies na flora brasileira, somada a dificuldade de identificagdo advinda
da caréncia de estudos taxondomicos em Croton sect. Adenophylli, estudos voltados para

a filogenia e taxonomia destes grupos, respectivamente, sao necessarios.



2. HISTORICO DE CROTON COM ENFASE EM C. SECAO

ADENOPHYLLI

O género Croton foi estabelecido por Linnaeus (1753), que reconheceu quatorze
espécies, dentre as quais duas eram novas. Croton significa “carrapato” em grego, e tal
nome foi atribuido ao género por Linnaeus (/.c.) devido a semelhanga de suas sementes
com esse pequeno animal. No ano seguinte, Linnaeus (1754) propds uma descrigdo para
o género, que compreendia plantas mondicas, com flores estaminadas diclamideas,
pentameras, com sépalas oval-oblongas, pétalas oblongas, estames 10 ou 15, nectarios 5,
receptaculo fixo e as flores pistiladas maiores que as estaminadas, mas com célice
semelhante, e pétalas pouco frequentes, ovario trilocular e 6vulos subglobosos, além
capsulas globosas com 3 16culos e sementes solitarias.

O conceito de Croton foi ampliado por Linnaeus (1759) e por Jacquin (1760) que
descreveram seis e cinco espécies, respectivamente, para o género, dentre as quais C.
flavens L., C. humilis L., C. lucidus L. e C. niveus Jacq., atualmente pertencentes a C.
sect. Adenophylli.

Mais tarde, Jean-Baptiste de Lamarck (1786) posicionou Croton entre as
euforbidceas, ampliou seu conceito e lhe atribuiu ervas, arbustos ou arvores com folhas
alternas, flores pequenas dispostas em clusters ou paniculas, as masculinas com calice
cilindrico. Esse autor reconheceu 50 espécies, sendo 27 delas novas, trés delas atualmente
posicionadas em C. sect. Adenophylli: C. alnifolius Lam. C. lanatus Lam. e C.
origanifolius Lam. Entre o final do século XVIII e meados do século XIX diversos autores
adicionaram espécies a Croton (e.g., Jacquin 1794; Gémez Ortega 1797; Willdenow
1805; Geiseler 1807; Kunth 1817; Spix & Martius 1823; Hamilton 1825; Sprengel 1826;
Saint-Hilaire 1827; Schlechtendal & Chamisso 1831; Bentham 1840; Visiani 1842;
Schlechtendal 1846; Bentham 1846; Hooker 1847; Richard 1850; Torrey 1859)
ampliando sua morfologia e distribui¢do geografica.

Baillon (1858), em sua monografia das Euphorbiaceae, propds o primeiro
tratamento infragenérico para Croton reconhecendo 19 se¢des e uma subsecao, baseado,
sobretudo, em géneros descritos anteriormente por Klotzsch (1841a, b, 1843). Nesta obra,
as secdes foram descritas quanto aos seus caracteres diagnosticos, composicdo e
distribuicao geografica de suas espécies.

No ano seguinte, na Flora das Ilhas Britanicas das indias Ocidentais, Grisebach

(1859) reconheceu Croton na tribo Crotoneae subtribo Eucrotoneae e dividiu o género



em nove sec¢oes, quatro delas novas (C. sect. Adenophylli, C. sect. Cascarilla Griseb., C.
sect. Eluteria e C. sect. Cyclostigma). Croton sect. Adenophylli (como Adenophyllum na
obra) incluia arbustos de folhas com glandulas na margem e na base, glabras ou com
tricomas estrelados na face abaxial, estipulas glandulares ou inconspicuas, racemos
usualmente terminais, estames 20-50 e estiletes 2—4-partidos e compreendia C.
adenophyllum Bertero ex Spreng., C. humilis e C. wilsonii Griseb. Enquanto Crofon sect.
Cascarilla, reunia C. cascarilla L., C. balsamifer L., C. flocculosus Geiseler e C.
guildingii Griseb. e diferenciava-se de C. sect. Adenophylli pelo androceu com 10-20
estames e estiletes 2-fidos.

Grisebach (1860), na obra “Plantac Wrightianae” descreveu C. stenophyllus
Griseb. e C. viminalis Griseb. com base em materiais provenientes de Cuba e alocou
ambas em C. sect. Cascarilla.

No quarto volume da obra “Adansonia, Recueil Périodique d'Observations
Botanique”, Baillon (1864) fez um levantamento das euforbidceas americanas austro-
orientais reconhecendo 117 espécies para o género Croton, das quais 95 eram novas para
a ciéncia. Espelhado na classificagdo iniciada por ele para Crofon e complementada pelos
estudos de Grisebach (1859), este autor reconheceu ao género 16 se¢des, cinco delas
novas (C. sect. Argyroglossum Baill., C. sect. Gonocladium Baill., C. sect. Hesperidium
Baill., C. sect. Stolidanthus Baill. e C. sect. Velamea Baill.). A se¢dao Velamea incluia 10
espécies sul-americanas caracterizadas pelo habito subarbustivo, flores estaminadas com
calice estrelado-tomentoso externamente ¢ 15 a 20 estames, e flores pistiladas com
sépalas com 4apice agudo e mesmo indumento, além de pétalas glanduliformes, ovario
densamente tomentoso ou hirsuto e estiletes 2-partidos. Baillon (/.c.) ampliou o conceito
de Croton sect. Cascarilla, a qual passou a contar com mais 10 espécies distribuidas na
Argentina ¢ no Brasil, no entanto, ndo reconheceu nenhum tdxon para a secdo
Adenophylli, que permaneceu restrita 3 América Central.

Em um trabalho preliminar a monografia das Euphorbiaceae para o DC
Prodromus, Miiller Argoviensis (1865) descreveu 160 espécies para Croton, 154 delas
novas, e as distribuiu em 10 segdes ¢ 4 subsecdes. Nesta obra, as secdes Adenophylli e
Cascarilla foram sinonimizadas sob C. sect. Eucroton subse¢ao Eutropia Mill. Arg., o
maior grupo de Croton segundo o autor com 89 espécies. Para Miiller Argoviensis (/.c.),
esta subsecdo caracterizava-se pelas inflorescéncias bissexuais, com cimulas unissexuais

e sem zona estéril entre flores pistiladas e estaminadas, flores pentdmeras com sépalas



iguais de margem plana e ndo reduplicada, além de flores estaminadas com receptaculo
indumentado.

Em sua monografia das Euphorbiaceae para o DC Prodromus, ainda considerada
a obra mais abrangente realizada sobre Croton no mundo, Miiller Argoviensis (1866)
manteve sua proposta de classificacdo anterior ao género (Miiller Argoviensis 1865) e
reconheceu ao mesmo 453 espécies, das quais 50 eram novas. Neste estudo o autor,
subordinou Croton sect. Velamea como um sinonimo de C. sect. Eucroton subsect.
Eutropia, que passou a abrigar 244 espécies, e, por consequéncia, se consolidar como a
maior secao do género.

Na Flora Brasiliensis, o trabalho mais abrangente ja realizado com as espécies
brasileira de Croton, Miiller Argoviensis (1873) admitiu 275 espécies, das quais 100
foram descritas como novas. O autor manteve a classificagdo infragenérica dos seus
trabalhos anteriores (Miiller Argoviensis 1865, 1866) a nivel de se¢ao, admitindo 8 delas,
no entanto, prop0s novas subsecdes e séries para as se¢oes Eucroton e Decarinium (Raf.)
Miill. Arg., dentre as quais subsect. Cleodora (Klotzsch) Miill. Arg. ser. Medea
(Klotzsch) Miill. Arg., cuja circunscrigao incluia as se¢des Adenophylli, Cascarilla e
Velamea, e um total de 120 espécies.

No final do século XIX, apds o trabalho de Miiller Argoviensis (1873), e ao longo
do século XX centenas de espécies foram descritas para o género Croton por diversos
autores para diferentes regides do continente americano. Alguns desses trabalhos
apontavam descobertas nas se¢oes Cascarilla (e.g., Grisebach 1879); Eucroton (e.g.,
Rusby 1895); nas subsec¢des Eutropia (e.g., Moore 1895) e Cleodora (e.g., Moore 1895),
e na série Medea (e.g., Pax & Hoffmann 1937). No entanto, a maioria dos estudiosos
(e.g., Morong 1893; Pax 1899; Urban 1899; Briquet 1900; Chodat 1901; Urban 1902;
Greenman 1903; Brandegee 1905; Urban 1912, 1913, 1914; Pax & Hoffmann 1923;
Standley 1924; Urban 1924, 1926, 1930; Standley 1940; Croizat 1940; Lundell 1940;
Croizat 1942, 1943, 1944a, b; Lundell 1942; Standley & Williams 1950; Molina 1951;
Standley & Williams 1952; Steyermark 1952; Smith & Downs 1959; Alain 1960; Borhidi
& Muiniz 1977; Smith et al. 1988; Gordillo & Ramirez 1990) nao sugeriu o
posicionamento de suas novas espécies em nenhuma das se¢des a época reconhecidas
para o género.

Mais de 100 anos depois da proposi¢ao dos primeiros sistemas de classificacao
em Croton, Webster (1993) reorganizou as espécies do género em 40 secdes € 5

subsecoes, dentre as quais C. sect. Adenophyllum, C. sect. Cascarilla e C. sect. Velamea.



A secdo Adenophyllum como reconhecida pelo autor (Webster /.c.) compreendia 10
espécies distribuidas na América Central e no México, e se caracterizava pelas estipulas,
folhas e sépalas pistiladas com glandulas estipitadas, flores com 2040 estames e estiletes
multifidos. Ainda nesta obra, o autor reconheceu C. sect. Barhamia como mais
morfologicamente relacionada a C. sect. Adenophylli; C. sect. Cascarilla e C. sect.
Velamea, como as mais ricas do género com cerca de 100 e 50 espécies, respectivamente,
caracterizadas pelo habito arbustivo, tricomas estrelados frequentemente denso e
estipitados, folhas com venagdo pinada, inflorescéncias terminais com cimulas
exclusivamente de flores de mesmo sexo, flores pistiladas sésseis ou subsésseis com
sépalas sem glandulas e estiletes 2-fidos, e diferenciadas apenas pela presencga de um par
de glandulas na base da 1amina em C. sect. Cascarilla e auséncia em C. sect. Velamea.

Ao final do século XX diversos trabalhos apresentaram novas espécies para
Croton, as quais atualmente encontram-se alocadas em C. sect. Adenophylli. Steinmann
& Felger (1998) descreveram C. yecorensis para o México e a posicionaram em C. sect.
Medea sensu Webster (1993). Ahumada (1998) descreveu C. curuguatyensis e C.
pedersenii Ahumada para o Paraguai, € no ano seguinte a mesma autora (Ahumada 1999)
descreveu C. cordovensis Ahumada para a Argentina, ambas relacionadas
morfologicamente a espécies de C. sect. Velamea. E, finalmente, Gordillo & Duran
(2000) descobriram C. huajuapanensis M.J. Martinez Gordillo & Cruz Duréan para o
México e a alocaram em C. sect. Adenophy!lli.

Webster (2001) em sua sinopse sobre os géneros Phyllanthus L. e Croton para o
oeste do México, reconheceu 47 espécies de Croton alocadas em 15 se¢des e duas
subse¢des. Neste trabalho, o autor descreveu C. sect. Cyclostigma subsect. Xalapenses,
que incluia espécies distribuidas no México e na América do Sul reconhecidas pelos tirsos
com cimulas sempre unissexuais e flores pistiladas sésseis ou subsésseis.

Steinmann (2000) estudando as euforbidceas do México, descreveu cinco novas
espécies, dentre as quais C. disjunctus e C. michaelii, que embora ndo tenham sido
alocadas em nenhuma das se¢des do género, apresentavam morfologia similar as espécies
admitidas por Webster (1993) em C. sect. Cascarilla. No ano seguinte, Gordillo & Duran
(2002) descobriram uma nova espécie para o estado de Puebla no México, C. rosarianus
M.J. Martinez Gordillo & Cruz Durén, e a posicionaram em C. sect. Cascarilla.

No primeiro estudo filogenético realizados para Croton, Berry et al. (2005)

apontaram C. sect. Adenophylli, C. sect. Cascarilla, C. sect. Velamea e C. sect.
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Cyclostigma subsect. Xalapensis (sensu Webster 1993, 2001) misturadas em um clado
apontando para uma provavel fusdo de tais grupos sob um unico monofilético.

van Ee (2006) em estudos filogenéticos sobre Croton, reconheceu uma estrutura
filogenética similar a encontrada por Berry et al. (2005) e sugeriu C. sect. Adenophylli, e
C. sect. Velamea como sindnimas de C. sect. Cascarilla.

Apos estes ajustes a luz da filogenia molecular, trés novas espécies foram descritas
para C. sect. Cascarilla s.1.: C. balsensis V. W. Steinm. & Martinez-Gordillo no México
(Steinmann & Gordillo 2007), C. laceratoglandulosus Caruzo & Cordeiro para o Brasil
e Bolivia (Cordeiro et al. 2008) e C. chimboracensis P.E. Berry & Riina para o Equador
(Riina & Berry 2010).

Em uma filogenia molecular sobre Croton sect. Cyclostigma, Riina et al. (2009)
recuperaram um clado que compreendia taxons misturados de C. sect. Cyclostigma
subsecdo Xalapenses e C. sect. Cascarilla e assim subordinara o primeiro como sindnimo
do segundo, apontando a columela com trés apéndices terminais proeminentes geralmente
sdo ascendentes com lados ventrais lisos, arredondados e insuflados como a sinapomorfia
do grupo.

No ano seguinte, van Ee & Berry (2010) estudaram a espécie tipo da segao
Cascarilla, C. cascarilla (L.) L., a reconheceram como sindénimo de C. eluteria, a qual
baseou a descri¢ao de uma se¢do completamente distinta, C. sect. Eluteria Griseb. Tendo
como base o status de sinénima de C. cascarilla e os estudos filogenéticos anteriores
(Berry et al. 2005, van Ee 2006, Riina ef al. 2009), van Ee & Berry (2010) passaram a
aceitar a se¢ao Adenophylli como o nome para o que foi tratado por Webster (1993) como
se¢do Cascarilla.

van Ee et al. (2011), em uma filogenia molecular sobre as espécies americanas de
Croton reconheceram quatro subgéneros, 31 secdes, 10 subsecdes. Estes autores,
reconheceram C. sect. Cascarilla, C. sect. Velamea e C. sect. Cyclostigma subsect.
Xalapenses sob C. sect. Adenophylli que passou a ser a maior se¢ao do género com 223
espécies. A se¢ao foi caracterizada por incluir tdxons subarbustivos, arbustivos ou menos
comumente arboreos, com indumento estrelado, folhas com ou sem glandulas no apice
do peciolo, base e, ou margem da lamina, margem foliar inteira, serrilhada ou dentada,
venacdo palmada, trinervada ou pinada; estipulas glandulares ou ndo, inflorescéncias
terminais, bissexuais com cimulas unissexuais; estames 10—45, flores pistiladas com
sépalas as vezes glandulares e pétalas reduzidas ou ausente; além da columela com trés

lobos com pontas suaves, ascendentes e inflados, e estiletes 2-fidos ou 4-fidos.
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Croton ichthygaster L.B. Sm. & Downs, espécie descrita por Smith & Downs
(1959), ndo tratada sob C. sect. Adenophylli por van Ee et al. (2011), foi sugerida como
um membro de C. sect. Adenophylli por Pereira et al. (2017) baseados apenas em
morfologia; € o nome Croton moschatus, esquecido por mais de um século, foi
reconhecido por Méndez-Santos & Moya Lopez (2021) com o nome valido para uma
espécie de Cuba, até entdo chamada de Croton sagranus.

Recentemente, Riina et al. (2021) em sua filogenia sobre a se¢do Geiseleria
mostraram C. tetradenius emergindo em um clado irmao de C. sect. Adenophylli, além de
recuperarem C. flavoglandulosus e C. mollis, anteriormente alocados nessa se¢ao, como
membros de C. sect. Geiseleria. No mesmo ano, van Ee & Berry (2021) propuseram uma
classificagdo infraseccional preliminar para C. sect. Adenophylli com base em dados de
ITS e trnL-F, reconhecendo seis subsegdes para a mesma: Adenophylli (Griseb.) B.W.
van Ee & P.E. Berry, Caribaeus B.W. van Ee & P.E. Berry, Meridionalis B.W. van Ee &
P.E. Berry, Laceratoglandulosus B.W. van Ee & P.E. Berry, Pungens Croizat e Velamea
(Baill.) B.W. van Ee & P.E. Berry). Algumas espécies de C. sect. Adenophylli, no entanto,
nao foram posicionadas em quaisquer das subsecdes reconhecidas e, embora van & Berry
(l.c.) tenham caracterizado as subsecdes reconhecidas e apresentado uma lista com
espécies representativas, algumas dessas subsecdes, como C. subsect. Velamea e C.
subsect. Laceratoglandulosus ndo tiveram uma amostragem que refletisse a variagao
morfologica de suas espécies, o que compromete, parcialmente as decisdes tomadas pelos

autores.
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3. OBJETIVOS

3.1. Objetivo geral

Reconstruir a filogenia de Croton subg. Adenophylli, com énfase em C. sect. Adenophylli

e revisar a taxonomia das espécies desta secdo ocorrentes no Brasil

3.2. Objetivos especificos

Relacionados a reconstrugdo filogenética:

a) testar o monofiletismo de Crofon subg. Adenophylli e de suas infracategorias a partir
de uma amostragem que considere a variagdo morfologica e geografica de suas espécies
pelos métodos de Maxima Parcimonia, Verossimilhanca e Bayesiana pautados em
sequéncias do trnL-trnF (cpDNA) e ITS+5.8S+ITS2 (nrtDNA);

b) posicionar espécies do subgénero com posicao indefinida a nivel de secdo (e.g., C.
chimboracensis, C. tetradenius, e C. pulegiodorus) ou subsegdo (e.g., C. betaceus, C.
curiosus e C. bonplandianus);

¢) compreender as relagdes morfoldgicas e evolutivas entre as segdes € subsegdes do
grupo estudado;

¢) propor uma classificagdo para o subgénero Adenophylli ao nivel de se¢cdo baseado nas
filogenias obtidas, visando sua estabilidade taxondmica e filogenética;

d) estimar o tempo de divergéncia do subgénero Adenophylli e de suas infracategorias no

cenario do género Croton a partir da técnica de datagdo molecular.

Relacionados a revisdao taxonomica:

a) coletar, descrever, ilustrar, relacionar morfologicamente e apresentar a distribui¢ao
geografica, status de conservacao e periodo de floragao das espécies registradas; além de
contrasta-las por meio de uma chave de identificagdo; e

b) avaliar a tipificacdo e a nomenclatura das espécies estudadas.

4. RESULTADOS

Os resultados desta tese sdo apresentados na forma de dois capitulos:

Capitulo 1. Filogenia de Croton subg. Adenophylli (Griseb.) B.W. van Ee, Riina &
P.E. Berry com énfase em C. sect. Adenophylli (Euphorbiaceae)
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Contempla reconstrugdes filogenéticas moleculares pelos métodos de Maxima
parcimonia, Inferéncia Bayesiana e Verossimilhanga de Croton subg. Adenophylli a partir
de uma amostragem correspondente a sua variabilidade morfoldgica e geografica baseada
em sequéncias de trnl-F e ITS. Apoiados nos resultados destas analises filogenéticas
recuperamos a maioria das secdes e subsecdes do subgénero Adenophylli como
monofiléticas, ampliamos a circunscri¢ao das suas subsegoes, e propomos Croton sect.
Pulegiodorus e C. sect. Pycanthi para acomodar espécies sem posi¢ao sistematica ao nivel

de secao definida.

Capitulo 2. Revisiao taxondmica das espécies de Croton se¢ao Adenophylli Griseb.

(Euphorbiaceae) ocorrentes no Brasil

Este trata da revisdo taxondmica das espécies de Croton se¢ao Adenophylli ocorrentes no
Brasil, que passa a compreender 23 espécies, de um total de 50 antes citadas para o pais.
Tais espécies seguem contrastadas por meio de uma chave, descritas detalhadamente,
ilustradas nos seus principais caracteres, com pranchas de fotos em campo e comentadas
quanto a distribui¢do geografica (acompanhado de mapas com a distribui¢ao global
delas), habitat, floracdo e frutificacdo, estado de conservacao preliminar, relacionamentos
morfologicos e ajustes taxondmicos. NOs propomos 62 novos sindnimos heterotipicos e

designamos lectotipos para 44 nomes.

Nos também trazemos em anexo artigos publicados, aceitos ou enviados para a
publicacdo, sobre a descri¢ao de novas espécies e resolucao de complexos de espécies

com multiplas ferramentas:

Anexo 1: Sodré, R.C.; Alonso, A.A. & Silva, M.J. Revised delimitation of Croton
campestris (Euphorbiaceae), including description of two new species, molecular
phylogenetic, anatomical and micromorphological data. Acta Botanica Brasilica, 36:

€2021abb0163, 2022.

Anexo 2: Sodré, R.C. & Silva, M.J. A taxonomic reassessment of Croton grandivelus,
including recognition of a new species, C. insignis, and the redefinition of C. fulvus

(Euphorbiaceae). Phytotaxa, 472 (3): 207-239. 2020.

Anexo 3: Sodré, R.C. & Silva, M.J. Croton sertanejus, a new species from Seasonally

Dry Tropical Forest in Brazil, and redescription of C. echioides (Euphorbiaceae)
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Anexo 4: Sodr¢, R.C., Silva, M.J., Caruzo, M.B.R. & Riina, R. Crofon restingae, a new
species of section Adenophylli from the state of Rio de Janeiro, Brazil, and its

phylogenetic relationships.
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CONSIDERACOES FINAIS

Os resultados desta tese representam importantes avangos para o conhecimento
de Croton subg. Adenophylli em termos de sua estrutura¢do taxondmica, defini¢do
filogenética e compreensdo de suas relagdes com demais subgéneros de Croton. Em
relagcdo a reconstrucao filogenética, o nosso trabalho apresenta a maior amostragem até
0 momento para o subgénero (108 spp.) e fornece um panorama geral sobre a relagdes
evolutivas entre suas espécies. Tais relagdes nos levaram propor uma classificagdo para
o subgénero passa a compreender 4 se¢des (Adenophylli, Cyclostigma, Pulegiodorus e
Pycnanthi), 6 subsecoes (Adenophylli, Caribaeus, Laceratoglandulosus, Meridionalis,
Pungentes e Velamea) e 214 espécies, todas baseadas em suportes estatisticos e
morfoldgicos, e respaldadas, em sua maior parte, por evidéncias geograficas. Das se¢des
aqui reconhecidas, Adenophylli teve sua circunscricdo modificada com a exclusao de C.
balsameus e C. pycnanthus de sua circunscri¢ao, ao passo que Pulegiodorus e
Pycnanthi, aqui estabelecidas para acomodar tdxons antes ndo pertencentes a nenhuma
secdo formal do subgénero estudado, circunscreve espécies com morfologia peculiar
quando comparada as das demais se¢des, o que justifica seus estabelecimentos. Entre as
subsecoes admitidas para Croton sect. Adenophylli, C. subsect. Adenophylli, C. subsect.
Laceratoglandulosus, C. subsect. Meridionalis, C. subsect. Pungentes ¢ C. subsect.
Velamea, tiveram suas circunscrigdes modificadas com a exclusdo e inclusdo de
espécies e, por consequéncia, ampliacao de sua morfologia diagndsticas.

Como parte dos estudos filogenéticos, além das adi¢des previamente citadas,
fornecemos primeiramente chaves para as segdes e subsegdes do subgénero
Adenophylli, assim como descricdes das mesmas, pautadas em suas morfologias
diagnosticas, composi¢do especifica, distribuicdo e historias taxondmicas, além de a
representarmos suas morfologias diagnosticas por imagens, o que ao nosso entender
fornece grande contribui¢do a taxonomia de Croton, haja vista termos nos direcionados
a um dos seus maiores subgéneros.

Em termos biogeograficos, as nossas informagdes respaldam algumas ja
existentes, evidenciam novas ideias sobre a idade e colonizagdo dos grupos estudados,
assim como principais épocas de seus eventos de diversificagdo. No entanto, nossas
informacgdes precisam ser melhor discutidas e explicadas, uma vez que alguns grupos

ainda precisam ser melhor amostrados quanto as areas de ocorréncias de suas espécies.
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Na revisdao taxondmica das espécies brasileiras de Croton sect. Adenophylli
foram reconhecidas 23 espécies, de um total de 50 espécies citadas para o pais, sendo
cinco descobertas durante esse estudo (C. hatschbachii, C. insignis, C. stellatorotatus ja
publicadas, e C. restingae e C. sertanejus em fase de publicagdo), 97 novos sindnimos,
56 novos lectotipos e dois neodtipos. As espécies foram descritas, ilustradas, contrastadas
por meio de uma chave, comentadas quanto a distribuicdo geografica (incluindo mapas),
relacdes morfologicas, épocas de floragdo e frutificacdo, e estados de conservacao.
Além disso, foram fornecidas pranchas com fotografias das espécies em campo para 21
das espécies, e ilustracdes de dezessete delas. Com isto, a se¢do estudada dispde de uma
delimitagdo morfologica mais clara e sua distribuicdo geografica melhor conhecida,
resultante de em um tratamento taxonOmico atualizado, quase 150 anos apds o
tratamento de seus taxons na Flora Brasiliensis. Ainda, como parte desta revisao
coletamos cerca de 300 espécimes do grupo estudado que incrementardao os acervos dos
herbarios que sediaram nossos estudos diretamente (UFG e BOTU), assim como que
nos emprestaram gentilmente suas colecdes.

Por fim, os resultados aqui apresentados representam um importante passo no
conhecimento taxonomico e filogenético de Croton, em especial, dos taxons estudados,
e abre portas para estudos taxonomicos, filogenéticos e biogeografico com este

fascinante género.
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