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RESUMO

A América do Sul € uma regido de grande endemismo de cactaceas globosas, principalmente na
regido temperada do continente. No sul do Brasil e no noroeste da Argentina, destacam-se
respectivamente os géneros Parodia e Gymnocalycium. Esses géneros possuem um alto grau de
ameaca de extingdo, devido a fragmentagdo de habitat natural e coleta ilegal de espécimes na
natureza. A presente tese trabalhou com cinco espécies do género Parodia (P. haselbergii, P
graessneri, P linkii, P. ottonis ¢ P rechensis), no sul do Brasil, ¢ uma espécie do género
Gymnocalycium (G. bruchii), na regido de Cordoba (Argentina), com o objetivo de aprofundar o
conhecimento sobre a biologia reprodutiva e a polinizagdo dessas espécies. Para o género
Parodia, foram realizados testes de sistema reprodutivo, isolando as flores e submetendo-as aos
tratamentos de polinizagdo manual cruzada, autopolinizagdo manual, autopolinizagdo espontanea
e polinizagdo natural. Testes de germinagdo foram realizados para identificar o perfil germinativo
dessas plantas. Os polinizadores foram identificados e foram mensuradas suas frequéncias de
visitas, bem como a caracterizacdo da conduta durante a interagdo. Para G. bruchii, foi analisada
a conduta dos polinizadores envolvidos em um sistema de flores dioicas. Como resultados, foi
descrito o sistema auto compativel em quatro espécies: P. haselbergii ¢ P. graessneri como
polinizador-dependentes; e P. linkii ¢ P. ottonis como polinizador-independentes. O sistema
autoincompativel foi observado em P. rechensis, que também demonstrou reproducdo por
brotagdo acentuada em individuos expostos ao sol pleno. Além disso, a polinizagdo especializada
foi observada em P. haselbergii (beija-flores) e P. graessneri (abelha Augochlora), enquanto as
outras trés espécies sdo melitdfilas generalistas. Flores protoginicas foram identificadas em P
haselbergii e P. graessneri, sendo o primeiro registro dessa estratégia reprodutiva em cactaceas.
Em G. bruchii, os polinizadores efetivos identificados foram coledpteros do género Astylus
(Melyridae) que utilizavam as flores principalmente como local para copula. As espécies
demonstraram estratégias reprodutivas distintas e que podem estar por trds de mecanismos de
especiacdo, além de explicar os padrdes de distribuicdo geograficas dessas plantas. O
entendimento da reproducdo de espécies ameagadas pode ajudar na tomada de decisdes para a
conservacao de populagdes, que ja sofrem com impactos ambientais ou de coleta ilegal excessiva,

e planejamentos de reprodu¢@o e multiplicagdo das espécies para conservacao in-situ e ex-situ.

PALAVRAS-CHAVE: cantarofilia; melitofilia; ornitofilia; protoginia; sistema de
compatibilidade.



ABSTRACT

South America is a region of great endemism of globose cacti, mainly in the temperate
region of the continent. In southern Brazil and northwestern Argentina, the genera
Parodia and Gymnocalycium stand out respectively. These genera have a high degree of
threat of extinction, due to the fragmentation of natural habitat and illegal collection of
specimens in the wild. The present thesis worked with five species of the genus Parodia
(P, haselbergii, P. graessneri, P. linkii, P. ottonis and P. rechensis), in southern Brazil, and
one species of the genus Gymnocalycium (G. bruchii), in region of Cérdoba (Argentina),
with the aim of deepening knowledge about the reproductive biology and pollination of
these species. For the genus Parodia, reproductive system tests were carried out, isolating
the flowers and subjecting them to manual cross-pollination, manual self-pollination,
spontaneous self-pollination and natural pollination treatments. Germination tests were
carried out to identify the germination profile of these plants. Pollinators were identified
and their frequency of visits was measured, as well as the characterization of their
behavior during the interaction. For G. bruchii, the behavior of pollinators involved in a
dioecious flower system was analyzed. As results, the self-compatible system was
described in four species: P. haselbergii and P. graessneri as pollinator-dependent; and P,
linkii and P. ottonis as independent pollinators. The self-incompatible system was
observed in P. rechensis, which also demonstrated reproduction by enhanced budding in
individuals exposed to full sun. Furthermore, specialized pollination was observed in P
haselbergii (hummingbirds) and P. graessneri (Augochlora bee), while the other three
species are generalist melithophiles. Protogynous flowers were identified in P. haselbergii
and P. graessneri, being the first record of this reproductive strategy in cacti. In G. bruchii,
the effective pollinators identified were coleopterans of the genus Astylus (Melyridae)
that used the flowers mainly as a place for copulation. The species demonstrated distinct
reproductive strategies that may be behind speciation mechanisms, in addition to
explaining the geographic distribution patterns of these plants. Understanding the
reproduction of threatened species can help in making decisions for the conservation of
populations, which already suffer from environmental impacts or excessive illegal
collection, and planning for the reproduction and multiplication of species for in-situ and

ex-situ conservation.

KEY WORDS: breeding system; cantarophily; melittophily; ornithophily; protogyny.
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INTRODUCAO GERAL

Cactaceae — Caracteristicas gerais e distribui¢do

Cactaceae Juss. compreende mais de 1851 espécies distribuidas em 150 géneros e
possui uma distribui¢do exclusiva nas Américas (Korotkova et al., 2021). Apesar dos
principais centros de diversidade do grupo serem ambientes aridos e semidridos, as
cactaceas possuem ocorréncia em diversas formacdes, como florestas tropicais, campos
rupestres e costdes rochosos. As espécies podem ser encontradas desde o sul do Canada
até o extremo sul da Patagonia. O unico registro de ocorréncia natural fora do continente
americano € de Rhipsalis baccifera (J. S. Muel) Stern, uma planta epifita que pode ser
encontrada na Africa e em Madagascar (Barthlott & Taylor, 1995), possivelmente
derivada de uma dispersao secundaria recente mediada por aves ou acao humana
(Korotkova et al., 2011; Cota-Sanchéz & Bomfim-Patricio, 2009). Entretanto, outras
ocorréncias de carater exotico-invasor ja foram registradas em diversas regioes do mundo,
com destaque para os Alpes, a costa do Mar Mediterraneo, a Africa do Sul, o Oriente

Médio e a Australia (Paterson et al., 2021; Novoa et al., 2016; Zimmermann et al., 2009).

As principais caracteristicas que identificam uma espécie como pertencente ao
grupo das cactaceas estao relacionadas as adaptacdes morfoldgicas e fisiologicas para a
otimizacao do uso da agua. Assim, a grande maioria das espécies apresentam os caules
suculentos e clorofilados, as folhas modificadas em espinhos (uma forma de reduzir a
area de transpiracao do limbo foliar) e o metabolismo CAM (Carneiro et al., 2016). As
raizes sdo pivotantes no inicio do desenvolvimento das plantas, mas podem se
especializar para formas fasciculadas, tuberosas ou grampiformes conforme o habito e
necessidade da espécie. Por exemplo, alguns grupos sdo exclusivamente epifitos ou
rupicolas, habitos esses que possuem formas mais especializadas de raizes que nao sejam

pivotantes e que sdo mais eficientes na absor¢ao de agua (Dubrovsky & North, 2002).

Entretanto todas essas caracteristicas podem ser observadas em outras familias
botanicas, como Apocynaceae, Euphorbiaceae e Asteraceae, onde géneros de grande
importancia comercial e ornamental como Stapelia L., Euphorbia L. e Sedum L., sao
comumente confundidos com cactdceas por possuirem uma evidente convergéncia
evolutiva de caracteres vegetativos. Para tanto, os cactos podem ser facilmente

diferenciados das demais familias por apresentarem estruturas chamadas aréolas, que sao

8



meristemas modificados espalhados pelo caule da planta (em algumas espécies pode
ocorrer também no hipanto das flores), de onde partem os novos cladédios (ramos do
caule), os espinhos (ou folhas) e eventualmente as flores. As aréolas apresentam
morfologias distintas, tendo assim um forte valor taxondmico na determinagao de grupos
ou espécies (Carneiro et al., 2016). Outra caracteristica encontrada apenas em Cactaceae
¢ o cefalio, uma regido meristematica com alta producdo de lanosidade na qual
concentram-se as flores. Essa estrutura tem fungao de protecao das flores, e ha evidéncias
de que o cefalio esta ligado as adaptagdes de atratividade de polinizadores de maior porte,
como morcegos ¢ aves (Gorelick, 2016; Simon et al., 2023). Contudo o cefalio ¢
observado principalmente em espécies colunares arborescentes, e também nos géneros
globosos Parodia Speg. (apenas o grupo Wigginsia sensu Hunt et al., 2006), Melocactus
Link & Otto e Discocactus Pfeiff. (Gorelick, 2016).

A familia ¢ dividida em cinco subfamilias distintas: Leuenbergerioideae
(composto apenas pelo género Leuenbergeria Lod¢); Pereskioideae (composto apenas
pelo género Pereskia Mill.); Opuntioideae (composto por 15 géneros e aproximadamente
250 espécies); Maihuenioideae (composto apenas pelo género Maihuenia Weber); e
Cactoideae (composto por mais de 100 géneros e 1100 espécies) (Stevens, 2001). Tanto
Leuenbergeroideac quanto Pereskioideae compreendem cactos com caracteristicas
plesiomorficas dentro da familia, como folhas verdadeiras, caules nao clorofilados
(exceto pela por¢ao terminal dos caules jovens) e metabolismo C3. O género
Leuenbergeria ocorre predominantemente nos paises caribenhos, enquanto que Pereskia
ocorre exclusivamente na América do Sul. Em Opuntioideae, as espécies geralmente
apresentam o caule clorofilado aplanado, além de possuirem gloquidios (estruturas de
origem epitelial). O género Maihuenia, contando apenas com duas espécies, ocorre
exclusivamente na Patagbnia e apresenta folhas suculentas reduzidas. Por fim, a
subfamilia Cactoideae, que compreende 80 % das espécies de cactos, apresenta um alta
diversidade de hébitos, podendo ser epifitos, globosos e arborescentes, e de dimensdes
que variam entre 1 cm de didmetro, até os colunares que superam os 15 m de altura

(Anderson, 2001; Carneiro et al., 2016; Hunt et al., 2006).

Os principais centros de diversidade de cactos sdo, em ordem de importancia, a
regido do sul dos Estados Unidos e o México; a regido central da Cordilheira dos Andes,
com destaque para o Peru e Bolivia; o leste brasileiro (com grande destaque para os

campos rupestres da regido da Serra do Espinhago); e a regido do Pampa no extremo sul



do Brasil e Uruguai como um todo (Anderson, 2001). No Brasil, atualmente ha registro
de ocorréncia de 489 espécies distribuidas em 35 géneros, sendo o endemismo uma
caracteristica marcante dessa diversidade, uma vez que 214 dessas espécies possuem
ocorréncia exclusiva no territorio brasileiro (Flora e Funga do Brasil, 2024). Os cactos
podem ser encontrados em todas as regides do pais, com destaque para os campos
rupestres da Serra do Espinhaco, a Caatinga baiana, o Pampa gaucho e a regido da Mata
Atlantica entre Sdo Paulo e Rio de Janeiro (Ribeiro-Silva et al., 2011). Como citado
anteriormente, as cactaceas podem ocorrer em diversos tipos de ambientes, ndo somente
em regides aridas ou semiaridas, as quais o grupo ¢ comumente relacionado.
Consequentemente, ha uma predominancia de certos habitos dependendo de cada
ambiente: na Caatinga destacam-se espécies de porte colunar e arborescente, pertencentes
a tribo Cereeae (Cactoideae); no Pampa predominam espécies rupicolas de porte globoso
e cilindrico, com grande destaque para os géneros Parodia e Frailea Britton & Rose
(Cactoideae); ja na Mata Atlantica ha uma alta diversidade de epifitos da tribo
Rhipsalideae (Cactoideae), como os géneros Rhipsalis Gaertn., Lepismium Pfeiff.,

Hatiora Britton & Rose e Schlumbergera Lem. (Ribeiro-Silva et al., 2011).

O Rio Grande do Sul possui atualmente registro de 65 espécies de cactos
distribuidos em 11 géneros, o que representa 28 % da diversidade do Brasil (Carneiro et
al., 2016). Em ordem de importancia, destacam-se os géneros: Parodia (32 espécies);
Frailea (11); Rhipsalis (5); Lepismium (4); Opuntia Mill. (4); Gymnocalycium Pfeift. (3);
Pereskia (2); Cereus Mill. (1); Echinopsis Zucc. (1); Epiphyllum Haw. (1); e
Schlumbergera (1). Dessas, a0 menos 18 espécies sdo endémicas do estado: trés do género
Frailea, uma do género Gymnocalycium e 14 do género Parodia. Considerando a divisao
em dominios fitogeograficos, o Pampa gaucho conta com 15 espécies endémicas,
enquanto a parte da Mata Atlantica conta com apenas trés endemismos. Esses nimeros
destacam a importante diversidade que ocorre no Pampa, em contraste com a negligéncia
de estudos mais aprofundados acerca da biologia reprodutiva, filogenia e conservacao

dessas espécies (Ribeiro-Silva et al., 2011).

O género Parodia — Diversidade e taxonomia
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O género Parodia conta atualmente com 58 a 62 espécies (Hunt et al., 2006;
Anceschi & Magli, 2018). Ocorre exclusivamente na América do Sul, possuindo dois
grandes centros de diversidade: 1) no noroeste da Argentina e leste da Bolivia; e 2) no
Uruguai e sul do Brasil (Anceschi & Magli, 2018). As espécies sdo caracterizadas por
serem comumente globosas, as vezes cilindricas ou curto-colunares, corpo solitario ou
formando aglomerados e possuir costelas marcadas. As aréolas sdo lanosas quando jovens
e os espinhos centrais podem ser retos, curvados, em forma de anzol e em quantidade
variada, enquanto os radiais geralmente sdao retos e numerosos. As flores sdao diurnas,
funilforme, vistosas, com o hipanto lanoso ou com cerdas e tépalas geralmente amarelas,

em algumas espécies podendo apresentar variagdes de rosa, roxo, vermelho ou verde.

O género possui um histérico taxondmico confuso e instavel. Por tratar-se de um
grupo com forte apelo ornamental, como muitos outros cactos, as espécies de Parodia
historicamente foram visadas por colecionadores e cultivadores amadores,
principalmente europeus, que importavam exemplares dessas plantas para descreverem
novos nomes e variagoes (Pontes et al., 2017a). Sem muito critério cientifico, a taxonomia
de Parodia acumulou muitos sindnimos, sendo atualmente confusa em certos grupos

dentro do género.

O primeiro taxon de Parodia descrito foi Cactus erinaceus (atualmente como
reconhecido como Parodia erinacea (Haw.) N. P. Taylor), publicado por Haworth em
1819. Mais tarde, em 1827, Link & Otto moveram quatro espécies para o entdo novo
género Echinocactus, que chegou a contar com ao menos 14 taxons da circunscrigado atual
de Parodia. Em 1898, Schumann propde a criagao de dois subgéneros de Echinocactus:
Notocactus e Malacocarpus, que posteriormente viriam a ser elevados ao nivel de género.
Alheio a isso, em 1923, Spegazzini propoe finalmente o género Parodia, substituindo o
invalido género Hickenia, que ja era atribuido a um grupo de Asclepiadaceae. A espécie-
tipo foi Parodia microsperma Speg., uma planta que ocorre no noroeste da Argentina. Em
1964, D. M. Porter também propde a troca do género Malacocarpus pelo novo género
Wigginsia, alegando que o anterior j4 era utilizado para a familia Rutaceae (atualmente o
género Malacocarpus encontra-se em Nitrariaceae). Entdo, em 1966, Backeberger
publica o Kakteenlexicon, propondo a separacdo de Nofocactus em trés géneros:
Eriocactus, Brasilicactus e Notocactus s.l. Por fim, o ultimo género criado foi
Brasiliparodia, descrito por Ritter em 1979, no qual separou-se o entdo género

Brasilicactus em espécies com flores especializadas (Brasilicactus) e com flores tipicas
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de Parodia (Brasiliparodia) (Ancheschi & Magli, 2018). Finalmente, a jun¢do dos entdo
seis géneros validos (Parodia s.s., Notocactus, Wigginsia, Eriocactus, Brasilicactus e

Brasiliparodia) ocorreu apenas em 2001 (Anderson, 2001).

Em suma, atualmente temos duas propostas de organizagdo do género Parodia
unificado (Tabela 1). A primeira foi publicada no The New Cactus Lexicon (Hunt ef al.,
2006) e se baseia nos critérios taxondmicos dos antigos géneros, sendo organizada em

cinco grupos:

1- Grupo Parodia s.s.: contém a espécie-tipo P. microsperma, ¢ abrange as
espécies que ocorrem no noroeste da Argentina e Bolivia. Geralmente
apresentam espinhos em forma de anzol e flores com tépalas que variam entre
amarelo e vermelho (Figura 1 g-h);

2- Grupo Notocactus: abrange as chamadas “Brazilian Parodia”, ocorrem no sul
do Brasil e Uruguai. Os espinhos sdo retos ou curvados (com excecao de P,
tenuicylindrica (F. Ritter) D. Hunt e P. alacriportana Backeb. & Voll. que
possuem os espinhos em forma de anzol); as flores sdo geralmente amarelas
com alguns casos de tépalas rosas ou roxas. Por similaridades dos caracteres
florais, o antigo género Brasiliparodia, composto por duas espécies, foi
incluido como subgrupo do grupo Notocactus (Figura 1 a-f; Figura 2 c-d);

3- Grupo Eriocactus: espécies ocorrentes no Rio Grande do Sul, em Missiones
(Argentina) e no Paraguai. Possuem o porte de barril, costelas bem marcadas,
flores com aberturas maiores do perianto e ldbulos do estigma longos.
Comumente ocorrem em pareddes rochosos (Figura 2 a-b);

4- Grupo Brasilicactus: abrange duas espécies que possuem flores especializadas
e costelas pouco marcadas. Ocorrem na regido serrana entre o Rio Grande do
Sul e Santa Catarina (Figura 2 e-f).

5- Grupo Wigginsia: abrange espécies que possuem cefalio e frutos carnosos
(diferente do fruto seco dos demais grupos). Ocorrem nas regides pampeanas

do Rio Grande do Sul, Uruguai e Argentina (Figura 3);

A outra proposta de grupos foi publicada na sinopse do género Parodia, de
Anceschi & Magli (2018), que propde uma organizagdo baseada em complexos de
espécies e dados de distribui¢do geograficas. Essa proposta naturalmente conta com a
atualizagdo de taxons que ainda nio haviam sido descritos quando Hunt et al. publicaram
o The New Cactus Lexicon. Assim, a proposta ¢ organizada em dez grupos:
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1- Complexo maassii,

2- Complexo microsperma;

3- Espécies dominantes (andinas);

4- Espécies ndo dominantes (andinas);
5- Complexo erinacea,

6- Complexo mammulosa;

7- Complexo ottonis;

8- Espécies dominantes (pampeanas);

9- Espécies ndo dominantes (pampeanas);

10- Antigas Brasilicactus e Eriocactus.

Figura 1: Diversidade de caracteres vegetativos e florais no género Parodia (grupos Notocactus
[a-f] e Parodia s.s. [g-h], senso Hunt et al, 2006). (a) Parodia crassigibba; (b) Parodia
crassigibba (Notocactus uebelmannianus); (¢) Parodia horstii; (d) Parodia mueller-melchersii
(Notocactus  gutierrezii); (e) Parodia mammulosa; (f) Parodia rechensis (subgrupo
Brasiliparodia); (g) Parodia chrysacanthion; (h) Parodia microsperma subsp. sanguiniflora
(Créditos: Rafael Becker [a-f]; Renan Pittella [g-h]).
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Figura 2: Diversidade de caracteres vegetativos e florais do género Parodia (grupos Eriocactus
[a-b], Notocactus subgrupo Brasiliparodia [c-d] e Brasilicactus [e-f]. (a) Parodia leninghausii,
(b) Parodia magnifica; (c) detalhe do espinho em forma de anzol de Parodia alacriportana,
caracteristica marcante no grupo Parodia, mas presente em apenas duas espécies do grupo
Notocactus; (d) detalhe da flor de Parodia alacriportana; (€) Parodia haselbergii; (f) Parodia
graessneri. (Créditos: Rafael Becker [a-f]).

Figura 3: Diversidade de caracteres vegetativos e florais do género Parodia (grupo Wigginsia).
(a) Parodia erinacea; (b) Parodia langsdorfii; (c) Parodia neohorstii; (d) Parodia turbinata; (e)
Parodia neoarechavaletae (detalhe do fruto carnoso despontando no cefalio); (f) Parodia sellowii.
(Créditos: Rafael Becker [a-f]).

No Brasil, atualmente se tem registro de ocorréncia de 33 espécies de Parodia, o

que representa 56 % da diversidade global do género (Carneiro et al., 2016). Essas
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ocorrem apenas na regido Sul do pais, com destaque para o Rio Grande do Sul que abriga
32 espécies. A excegdo € a Parodia carambeiensis (Buining & Brederoo) Hofacker, uma
espécie endémica do estado do Parana (Garcia et al., 2021). O Estado de Santa Catarina
abriga cinco espécies, enquanto o Parand apenas trés (Flora do Brasil, 2020). A
diversidade brasileira de Parodia, além de ser importante em niimero absoluto, também
possui uma rica representagcdo considerando os grupos propostos por Hunt et al. (2006).
Com excecao de Parodia s.s., que ndo possui nenhuma espécie com distribui¢do no
Brasil, todos os outros quatro grupos estdo representados no Brasil em sua quase
totalidade, exceto por Parodia nigrispina (K. Schum.) Brandt (grupo Eriocactus) e
Parodia werdermanniana (Herter) N. P. Taylor (grupo Notocactus) que ocorrem
exclusivamente no Paraguai e no Uruguai, respectivamente. Todos representantes do
grupo Wigginsia e Brasilicactus ocorrem no Brasil. Essa variabilidade reforca ainda mais

a importancia de conhecer a biologia desse grupo de espécies que ¢ tao diversificado.

O género Gymnocalycium — Diversidade e taxonomia

O género Gymnocalycium Pfeiff. ex Mittler compreende aproximadamente 50
espécies que estdo distribuidas desde o sul da Bolivia, passando pelo Paraguai, sul do
Brasil, Uruguai e Argentina (Hunt et al., 2006). O grupo ¢ caracterizado pelo habito
globoso, solitario ou nao, e facilmente reconhecido pelo receptaculo floral sem espinhos
ou lanosidades (Figura 4 A), caracteristica que da nome ao género (do grego “Gymno” =
nu; “calycium” = célice) (Charles, 2009). No Brasil hd a ocorréncia de cinco espécies,
sendo duas no Mato Grosso do Sul (Gymnocalycium anisitsii (K.Schum.) Britton & Rose
e Gymnocalycium marsoneri Y. 1td) e trés no Rio Grande do Sul (Gymnocalycium
denudatum (Link & Otto) Pfeiff., Gymnocalycium horstii Buining e Gymnocalycium
uruguayense (Arechav.) Britton & Rose) (Flora do Brasil, 2020). Contudo, o centro de
diversidade do género concentra-se no centro-noroeste da Argentina, com destaque para
a regido montanhosa da Provincia de Cérdoba de possui 17 espécies descritas, muitas

delas endémicas (Gurvich et al., 2014).

Historicamente o género ¢ dividido em subgéneros baseados em caracteres
morfoldgicos das sementes, sendo a classificagdo de Schultz (1968) e modificada por

Metzing (1992) a mais aceita e que foi corroborada por analise filogenética (Demaio et
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al., 2011). Portanto, a atual classificagdo aceita, baseada em dados morfoldgicos e

genéticos propde seis subgéneros:

1- Gymnocalycium
2- Macrosemineum
3- Microsemineum
4- Muscosemineum
5- Pirisemineum

6- Scabrosemineum

Estudos recentes evidenciaram que o género Gymnocalycium apresenta dioicia
funcional (Delbon et al., 2023). A dioicia funcional ¢ uma estratégia reprodutiva onde
ambos verticilos sexuais das flores, o androceu e o gineceu, estdo estruturalmente
presentes nos individuos, porém apenas um deles manifesta funcionalidade (Figura 4 B-
C). Isso eleva os polinizadores a um grau de importancia maior, j& que O SUCESSO
reprodutivo dessas plantas ¢ totalmente dependente da conduta dos agentes polinizadores
(Delb6n et al., 2023). Entretanto, os estudos acerca da biologia reprodutiva de espécies
de Gymnocalycium nao contemplam a relacdo dos polinizadores, sendo essa uma

importante lacuna do conhecimento.

Figura 4: flor de Gymnocalycium denudatum, uma espécie que apresenta dioicia funcional. (A)
detalhe do receptaculo floral sem espinhos e lanosidade. (B) corte longitudinal de uma flor com
gineceu funcional. (C) corte longitudinal de uma flor com androceu funcional e com o estigma
atrofiado. (Crédito: Rafael Becker)

Biologia reprodutiva e polinizagdo em Cactaceae
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Como ja dito anteriormente, a familia das cactdceas abrange uma rica diversidade
de formas de crescimento e habitos, podendo ocorrer em ambientes aridos, como desertos,
ou até umidos, como florestas tropicais. Essa variedade de condi¢des se reflete na
morfologia floral do grupo, que atualmente apresenta uma variedade de estratégias de
atracdo de polinizadores diferentes (Mandujano et al., 2010). Variedades de cores de
tépalas, formato do tubo floral, odores, concentragdo de agucares no néctar, horario de
antese permitem elaborar hipoteses de que os cactos possuem uma grande gama de
sindromes de poliniza¢do (Faegri & Van der Pij1 1979; Grant & Grant, 1979). Ha registros
de praticamente todos os grupos de animais polinizadores interagindo com as cactaceas,
com destaque para melitofilia (Tenorio-Escandon et al., 2022), quiropterofilia
(Albuquerque-Lima et al., 2024), esfingofilia (Becker et al., 2023; Silva & Sazima,
1995), e ornitofilia (Bezerra-Silva et al., 2023; Gorostiague & Ortega-Baes, 2017). Essa
diversidade mostra que apesar de parecerem flores de estratégia generalistas (com
morfologia atrativa para diversos grupos de polinizadores), os cactos podem apresentar
mecanismos de restricdo atrativas ou de acesso aos recursos florais, gerando interagdes
especializadas (Schlindwein & Wittmann, 1997; Cerceau et al., 2019). Também os
sistemas mistos de polinizagdo podem acontecer, como o género Echinopsis em que a
antese se inicia geralmente no inicio da noite, mas perdura até o periodo da tarde do dia
seguinte, viabilizando a interagdo com polinizadores noturnos e diurnos (Walter, 2010;
Ortega-Baes et al., 2011; Alonso-Pedano & Ortega-Baes, 2012). A polinizagao mista
mediada por esfingidios e morcegos ja foi observado nas espécies Xiquexique gounellei
(F.A.C. Weber) Lavor & Calvente e Xiquexique tuberculatus (Werdern.) Lavor &
Calvante, de antese noturna, ¢ estdo por envolvidos também na polinizagdo do hibrido

Xiquexique * heptagonus N. P. Taylor & Albuqg.-Lima (Albuquerque-Lima et al., 2024).

Diversas estratégias reprodutivas ja foram identificadas na familia. Tanto espécies
autocompativeis como autoincompativeis sdo comumente observadas (Mandujano et al.,
2010), havendo uma tendéncia em determinados grupos, como a autoincompatibilidade
na tribo Cereeae (Becker et al., 2023). Além disso, outros mecanismos para evitar a
autopolinizacdo ja foram observados, como a dioicia funcional em Gymnocalycium
bruchii (Speg.) Housseus (Delbon et al., 2023) e Cylindropuntia wolfii (L.D. Benson)
M.A. Baker (Ramadoss ef al., 2022), e a protandria em Hylocereus sp. (Berger) Britton
& Rose (Pimienta-Barrios & Del Castillo, 2002) e Pilosocereus royenii (L.) Byles &

Rowley (Rivera-Marchand & Ackerman, 2006). Por outro lado, géneros como Frailea
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sdo reconhecidas por apresentarem a cleistogamia como principal estratégia reprodutiva,
em que as flores ndo se desenvolvem por completo e a formagdo do fruto se inicia de

forma autogamica (Metzing & Kiesling, 2006).

Ao menos 10 % da diversidade de Cactaceae no Brasil ja foi estudada quanto a
sua biologia reprodutiva e a polinizagdo (Ribeiro-Silva ef al., 2011). Esse nimero esta
defasado, mas apesar do aumento de interesse de pesquisa em biologia reprodutiva e
polinizacdo em Cactaceae nos ultimos 13 anos, ainda ndo € possivel considerar que essa
area esta suficientemente investigada. Boa parte dos estudos naturalmente se concentram
na regido da Caatinga, que € o maior centro de diversidade de Cactaceae no Brasil.
Contudo, o estado do Rio Grande do Sul abriga uma consideravel parcela das espécies
que ocorrem no pais e poucos estudos focaram estudar as espécies do Pampa
(Schlindwein & Wittmann, 1995; Cerceau et al., 2019; Becker et al., 2023), evidenciando

uma lacuna no conhecimento acerca da biologia reprodutiva dessas espécies.

Desafios para a conservagado

Aproximadamente 31 % das espécies de cactos estdo categorizadas em algum grau
de ameaca segundo os critérios da International Union for Conservation of Nature
(IUCN), o que torna a familia o quinto grupo taxondmico mais ameagado em numeros
proporcionais, atras apenas de Cycadales, anfibios, corais e coniferas (Goettsch et al.,
2015). As principais ameacas sao a fragmentagcdo de habitat e conversao de campos e
florestas naturais em monocultivos, assim como boa parte dos outros grupos ameagados.
Contudo, devido ao forte apelo comercial e ornamental, os cactos também sofrem pressao
de coleta de colecionadores amadores e todo o comercio ilegal que envolvem as espécies
raras. Uma caracteristica marcante para muitos grupos de cactos ¢ o grau de endemismo,
0 que faz com que muitas espécies tenham distribui¢des limitadas, aumentando ainda
mais o risco de extingdo. Um caso emblemadtico € a Parodia rechensis (Buining) Brandt,
cuja populacgdo-tipo foi o tinico ponto conhecido por pelo menos 40 anos e que, por
pressdo de coleta excessiva, atualmente ndo conta com mais de cinco individuos

(Anceschi & Magli, 2012).

Em numeros absolutos, para a familia como um todo, atualmente existem 99

espécies classificadas como Criticamente Ameacadas (CR), 177 como Em Perigo (EN) e
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140 como Vulneravel (VU). Considerando apenas essas espécies, o principal hotspot de
taxons ameagados se encontra no Rio Grande do Sul, mais precisamente na regido da
fronteira com o Uruguai (Goettsch et al., 2015). No Rio Grande do Sul, ha 65 espécies de
Cactaceae descritas, e 53 delas estdo em alguma categoria de ameaga, sendo 16
criticamente ameagadas, 25 em perigo e 12 vulnerdveis (Carneiro et al., 2016).
Considerando apenas o género Parodia, das 68 espécies, apenas 23 estdo classificadas
como Pouco Preocupante (LC) e sete ndo tiveram dados suficientes para uma
classificacdo precisa (DD). Levando em conta apenas as espécies de Parodia do Rio
Grande do Sul, das 32 espécies apenas quatro estdo como Pouco Preocupante (IUCN,
2024) evidenciando a forte ameaga que esse grupo vem sofrendo com os impactos de

fragmentacdo e conversdao dos campos sulinos.

Medidas de conservagdo vém sendo tomadas no Brasil visando a protecdo das
cactaceas. Em 2011, foi lancado o Plano de Acdo Nacional para Conservagdao das
Cactaceas (PAN Cactaceae) pelo Ministério do Meio Ambiente, o primeiro PAN de um
grupo botanico (Ribeiro-Silva et al., 2011). Entre as propostas de conservacao do
documento, estdo os alertas sobre a falta de estudos sobre a biologia reprodutiva, genética
e diversidade das espécies do sul do Brasil. Praticamente 10 anos mais tarde, em 2021 foi
lancado o Plano de Acao Territorial da Campanha Sul e Serra do Sudeste (PAT Campanha
Sul e Serra do Sudeste), organizado pela Secretaria Estadual do Meio Ambiente do Estado
do Rio Grande do Sul (SEMA/RS), com o objetivo de melhorar o status de conservagao
de 30 espécies focais da flora e fauna das regides da Campanha Sul e Serra do Sudeste.
Dessas espécies, quatro delas sdo cactaceas endémicas dessas regides (Parodia gaucha
Machado & Larocca, Parodia rudibuenekeri (Abraham) Hofacker & P. J. Braun, Parodia
neoarechavaletae (Havlicek) Hunt e Frailea mammifera Buining & Brederoo) e estdo
classificadas com criticamente ameacadas. O PAT vem desenvolvendo ndo s6 a pesquisa
sobre a biologia dessas espécies, como também a aplicacdo de medidas de integracdo das
populacdes locais com o gerenciamento das espécies. Em 2023, foi lancado o Guia de
Cultivo de Cactos, um produto do PAT que promoveu um curso de cultivo das cactaceas
nativas em Cagapava do Sul com o objetivo de diminuir a pressdo de coleta das

populagdes naturais (Farias-Singer et al., 2023).

Portanto, os estudos com biologia reprodutiva e de polinizacdo sdo de suma
importancia para tragar melhores medidas de conservacdo. Algumas espécies de cactos

podem estar ameacgadas ndo s6 pela coleta ilegal e fragmentacdo de habitat, como também
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pela dependéncia de relagdes especializadas com polinizadores que também podem estar

ameacados. Entender como funciona a fenologia, os sistemas de compatibilidade, as

interagdes com os polinizadores, quais os recursos florais oferecidos e o perfil

germinativo podem ajudar na melhor escolha do gerenciamento de espécies ameacadas.

Tabela 1: Espécies atualmente validadas para o género Parodia com base em Hunt et al. (2006) e
Anceschi & Magli (2018), classificados em seus respectivos grupos.

Status de
= Grupo Grupo o ~
Espécie Distribui¢do | conservagao
(Hunt et al., 2006) (Anchesci & Magli, 2018)
(IUCN)
Brasilicactus/ Brasil (RS e
P. alacriportana Notocactus vu
Eriocactus SC)
Nao dominante Brasil (RS)
P. allosiphon Notocactus . EN
(Pampa) e Uruguai
P. arnostiana Notocactus Nao referido Brasil (RS) CR
P. aureicentra Parodia Complexo maassii Argentina NT
P. ayopayana Parodia Dominante (Andes) Bolivia LC
‘ Brasil (RS),
Nao dominante
P. buiningii Notocactus Argentina e CR
(Pampa) .
Uruguai
P. carambeiensis Notocactus Complexo ofttonis Brasil (PR) LC
P. chrysacanthion Parodia Dominante (Andes) | Argentina LC
Nao Brasilicactus/ Brasil (RS)
P. claviceps _ _ DD
referido Eriocactus e Argentina
P. columnaris Parodia Dominante (Andes) Bolivia NT
Nao dominante _
P. comarapana Parodia Bolivia LC
(Andes)
P. commutans Parodia Complexo maassii Bolivia LC
‘ Brasil (RS)
P. concinna Notocactus | Dominante (pampa) ) VU
e Uruguai
Nao dominante ]
P. crassigibba Notocactus Brasil (RS) CR

(pampa)
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Nao Complexo .
P. curvispina ' Brasil (RS) DD
referido mammulosa
Brasil (RS),
P. erinacea Wigginsia | Complexo erinacea | Argentina e LC
Uruguai
Nao dominante Argentina e
P. formosa Parodia . LC
(Andes) Bolivia
Nao dominante _
P, fusca Notocactus Brasil (RS) vu
(Pampa)
Nao ]
P gaucha Complexo ottonis Brasil (RS) EN
referido
Nao ] ]
P. gibbulosa Dominante (Andes) Bolivia LC
referido
Brasilicactu Brasilicactus/ Brasil (RS e
P. haselbergii vu
s Eriocactus SC)
P. hausteiniana Parodia Dominante (Andes) Bolivia EN
Nao Nao dominante '
P. hegeri ‘ Bolivia DD
referido (Andes)
Brasil (RS),
Nao dominante ‘
P. herteri Notocactus Argentina e CR
(Pampa) |
Uruguai
Nao Complexo ‘
P, horrida ‘ Argentina DD
referido microsperma
Nao dominante ‘
P. horstii Notocactus Brasil (RS) EN
(Pampa)
Nao ]
P, ibicuiensis Complexo ottonis Brasil (RS) DD
referido
Nao dominante Brasil (RS)
P. langsdorfii Wigginsia ] VU
(Pampa) e Uruguai
Brasilicactus/
P. leninghausii Eriocactus Brasil (RS) EN
Eriocactus
Brasil (RS,
P, linkii Notocactus Complexo ottonis LC
SC e PR),
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Argentina,
Uruguai e

Paraguai

Argentina e

P. maassii Parodia Complexo maassii ) LC
Bolivia
Brasilicactus/ .
P. magnifica Eriocactus Brasil (RS) EN
Eriocactus
Nao ] ]
P. mairanana _ Dominante (Andes) Bolivia LC
referido
Brasil (RS),
Complexo _
P. mammulosa Notocactus Argentina e LC
mammulosa .
Uruguai
Complexo .
P. microsperma Parodia Argentina LC
microsperma
Complexo Brasil (RS)
P. mueller-melchersii | Notocactus _ EN
mammulosa e Uruguai
P. muricata Notocactus Complexo ofttonis Brasil (RS) EN
Complexo Brasil (RS)
P. neoarechavaletae | Wigginsia _ vu
mammulosa e Uruguai
Nao Nao dominante _
P. neobuenekeri ‘ Brasil (RS) DD
referido (Pampa)
Nao dominante _
P. neohorstii Wigginsia Brasil (RS) CR
(Pampa)
Brasilicactus/ _
P, nigrispina Eriocactus Paraguai EN
Eriocactus
Nao dominante ‘
P. nivosa Parodia Argentina CR
(Andes)
Nao dominante Brasil (RS)
P. nothorauschii Notocactus _ CR
(Pampa) e Uruguai
P. ocampoi Parodia Dominante (Andes) Bolivia LC
P. otaviana Parodia Complexo maassii Bolivia LC
Brasil (RS),
P. ottonis Notocactus Complexo ottonis ] VU
Argentina,
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Uruguai e

Paraguai
P. oxycostata Notocactus Complexo ottonis Brasil (RS) VU
P. penicillata Parodia Nao referido Argentina EN
P. prestoensis Parodia Dominante (Andes) Bolivia LC
P. procera Parodia Dominante (Andes) Bolivia DD
Brasilicactus/ _
P. rechensis Notocactus Brasil (RS) CR
Eriocactus
P, ritteri Parodia Dominante (Andes) Bolivia LC
P. rudibuenekeri Notocactus Nao referido Brasil (RS) EN
Brasil (RS),
Brasilicactus/ .
P. schumanniana Eriocactus Argentina e vu
Eriocactus .
Paraguai
P. schwebsiana Parodia Dominante (Andes) Bolivia LC
. Brasil (RS)
P. scopa Notocactus | Dominante (Pampa) ‘ vu
e Uruguai
P. stockingeri Notocactus Complexo ottonis Brasil (RS) EN
P. stuemeri Parodia Dominante (Andes) | Argentina LC
P. subterrana Parodia Complexo maassii Bolivia LC
P. taratensis Parodia Dominante (Andes) Bolivia LC
Brasil (RS)
P. tenuicylindrica Notocactus Complexo ottonis ‘ EN
e Uruguai
P. tuberculata Parodia Complexo maassii Bolivia LC
Nao dominante Brasil (RS)
P turbinata Wigginsia _ LC
(Pampa) e Argentina
‘ Argentina e
P, turecekiana Notocactus Nio referido _ VU
Uruguai
Brasilicactus/
P. warasii Eriocactus Brasil (RS) EN
Eriocactus
Nao dominante ]
P. werdermanniana | Notocactus Uruguai CR

(Pampa)

23




Justificativa e objetivos da tese

Os cactos globosos, assim como as cactidceas no geral, vém sofrendo com a
reducdo das populagoes, seja por fragmentagdo de habitat, conversdo de campos nativos
em monocultivos, herbivoria de animais de cria¢do (principalmente ovelhas e cabras) ou
a coleta ilegal excessiva feita por colecionadores. Em niimeros proporcionais, a regiao do
Pampa gaucho € o local que mais concentra espécies de cactos ameacados de extingao,
no qual o género Parodia se destaca contando com 29 espécies classificadas em algum
grau ameaga segundo a IUCN. Com isso, o Rio Grande do Sul se torna uma area
prioritaria para que sejam tomadas medidas de conservacao visando melhorar o grau de
ameacas dessas espécies e reduzir o declinio das populagdes desses cactos, muitos dos

quais sao endémicos de areas limitadas.

As medidas de conservagdo sdo de fato mais eficientes quando se conhece a
biologia das espécies que se busca proteger. Apesar de muito ameacadas, as cactaceas do
Pampa foram muito pouco estudadas, recebendo alguma atengdo apenas recentemente
com projetos de conservagdo como o Plano de A¢ao Territorial Campanha Sul e Serra do
Sudeste. Entender quais estratégias reprodutivas e quais sdo as relacdes interespecificas
envolvendo a polinizagdo dessas espécies ¢ de suma importancia para que planos de

protecao mais eficientes sejam tomados.

Portanto, a presente tese de doutorado tem como objetivo investigar a biologia
reprodutiva e a polinizagdo de cinco espécies de Parodia que ocorrem no Rio Grande do
Sul. Para o Capitulo 1, foram estudadas duas espécies com morfologia floral
especializada, Parodia haselbergii e Parodia graessneri (grupo Brasilicactus), a fim de
entender se essas espécies de fato possuem polinizagdo especializada e qual o grau de
isolamento reprodutivo entre elas, uma vez que atualmente sdo classificadas como
subespécies de Parodia haselbergii. No Capitulo 2, buscou-se investigar a biologia
reprodutiva de Parodia linkii e Parodia ottonis (grupo Notocactus), as duas espécies do
género com a distribui¢do mais ampla, para entender se alguma estratégia adotada por
essas espécies pode explicar o padrao de distribui¢do mais abrangente dessas espécies.
No Capitulo 3, foi estudada a Parodia rechensis (grupo Notocactus, subgrupo
Brasiliparodia), uma espécie microendémica da regido da Serra Gaticha com apenas uma
populacdo restante conhecida. Foi estudado seu sistema reprodutivo, relagdo com
polinizadores e também padrdes de crescimento vegetativo, uma vez que se trata de uma
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espécie capaz de se reproduzir por brotacao vegetativa. Por fim, o Capitulo 4 foi um
estudo realizado com Gymnocalycium bruchii, uma espécie endémica da regido
montanhosa de Cordoba, Argentina. Esse estudo foi realizado em parceria com o Instituto
Multidisciplinario de Biologia Vegetal da Universidad Nacional de Cérdoba e buscou
entender a relagdo especifica de um polinizador coledptero com as flores dioicas de
Gymnocalycium bruchii. Todos os capitulos estdo estruturados em forma de artigo
cientifico. O Capitulo 1 foi publicado no periddico Journal of Plants Research
(do1.org/10.1007/s10265-024-01555-y), e esta incluido nessa tese da mesma formatagao
do periddico. Os demais capitulos também serdo submetidos em outros periddicos

cientificos.

Com isso, espera-se com essa tese que a descrigao da biologia reprodutiva e
polinizacdo do género Parodia, bem como a relacio planta-polinizador de
Gymnocalycium bruchii, seja melhor elucidada e que os dados levantados nesses estudos

ajudem na tomada de decisdes referentes a conservacao dessas plantas.
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