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RESUMO

MARTINS, J. S. Espécies brasileiras de Tacinga Britton & Rose (Cactaceae):
morfoanatomia e estratégias reprodutivas. 2022. 119 p. Dissertacdo (Mestrado em
Ciéncias) - Centro de Energia Nuclear na Agricultura, Universidade de Sao Paulo, Piracicaba,
2022.
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O género Tacinga, pertencente a Familia Cactaceae, € composto atualmente por dez
espécies (T. inamoena, T. palmadora, T. funalis, T. braunii, T. werneri, T. saxatilis, T.
subcylindrica, T. armata, T. gladispina, T. lilae), duas subespécies (T. saxatilis subsp. saxatilis,
T. saxatilis subsp. estevesii) e duas notoespécies (T. x quipa, T. x flammea). Todas sédo nativas
e endémicas do Brasil, com excecado de T. lilae, que ocorre na Venezuela. O género é
amplamente distribuido no nordeste brasileiro e esta presente em parte do estado de Minas
Gerais, nos biomas Caatinga e Cerrado, onde detém grande importancia ecoldgica,
ornamental e alimenticia. Todavia, estudos sobre o género ainda sdo necessarios,
especialmente para caracterizacdo da morfologia, anatomia e estratégias reprodutivas de
suas espécies. Visando ampliar o conhecimento cientifico sobre este género, o objetivo desta
pesquisa consiste em analisar a morfologia e anatomia de espécies do género Tacinga, bem
como ampliar a compreensdo das estratégias reprodutivas no grupo sob uma perspectiva
filogenética. A pesquisa compreende uma caracterizagdo de Orgdos vegetativos
(caule/cladddios) e reprodutivos por microscopia eletrénica de varredura e microscopia de luz,
um estudo das caracteristicas e estratégias reprodutivas e a reconstrucdo da filogenia do
género com base em analises Bayesianas. A caracterizagdo do habito e porte das plantas das
espécies deste género sugerem a existéncia de trés grupos, considerando as espécies aqui
estudadas: grupo 1, formado por arbustos de pequeno porte, constituido das espécies T.
subcylindrica, T. inamoena e T. x flammea; grupo 2, que inclui arbustos de médio porte,
composto por T. palmadora e T. werneri; e grupo 3, que engloba os arbustos escandentes e
abrange T. braunii e T. funalis. As andlises anatdmicas revelam semelhancas na anatomia do
caule com outras espécies da subfamilia Opuntioideae. Em seu aspecto anatémico geral, o
caule (claddédio) é constituido por epiderme, camada subepidérmica colenquimatica,
parénquima clorofiliano, parénquima aquifero, feixes vasculares e medula. Entretanto,
importantes diferencas anatémicas corroboram a existéncia de grupos morfoldgicos distintos
dentro do género, como a epiderme do cladodio fortemente ondulada em T. palmadora e T.
werneri, e plana nas demais espécies. Sobre a morfoanatomia floral, as espécies de Tacinga
apresentam flores morfologicamente distintas. As flores variam na cor das tépalas, formato do
pericarpelo, cor dos filetes, formato das escamas basais, entre outros. A reconstru¢do da
filogenia revela que Tacinga é um grupo monofilético bem suportado. Por fim, a reconstrucéo
de estado ancestral dos caracteres florais sugere que as flores de Tacinga seriam polinizadas
por beija-flor e evoluiram para também serem polinizadas por artrépodes. Os resultados
obtidos neste estudo auxiliam na compreensao dos aspectos morfoanatbmicos de estruturas
vegetativas e reprodutivas do género Tacinga, podendo ser Uteis para diferentes areas do
conhecimento, tais quais a taxonomia e ecologia.

Palavras-chave: Anatomia do caule. Anatomia floral. Biologia reprodutiva. Filogenia.
Morfologia.






ABSTRACT

MARTINS, J. S. Brazilian species of Tacinga Britton & Rose (Cactaceae):
morphoanatomy and reproductive strategies. 2022. 119 p. Dissertacdo (Mestrado em
Ciéncias) - Centro de Energia Nuclear na Agricultura, Universidade de S&o Paulo, Piracicaba,
2022.

The genus Tacinga belongs to the Cactaceae family, is currently composed of ten species, (T.
inamoena, T. palmadora, T. funalis, T. braunii, T. werneri, T. saxatilis, T. subcylindrica, T.
armata, T. gladispina, T. lilae), two subspecies (T. saxatilis subsp. saxatilis, T. saxatilis subsp.
estevesii), and two nothospecies (T. x quipa, T. x flammea). All species, except T. lilae, are
native and endemic to Brazil, and T. lilae is endemic to Venezuela. The genus is widely
distributed in northeastern Brazil and is present in part of the state of Minas Gerais, in the
Caatinga and Cerrado biomes, with great ecological, ornamental and food importance.
However, studies on the genus are still needed, especially to characterize the morphology,
anatomy, and reproductive strategies of its species. Aiming to expand the scientific knowledge
of this genus, the objective of this research is to analyze the morphology and anatomy of
Tacinga species and to broaden the understanding of the reproductive strategies in the group
from a phylogenetic perspective. The research comprises a characterization of vegetative
(stem/cladodes) and reproductive organs by scanning electron microscopy and light
microscopy, a study of reproductive characteristics and strategies and the reconstruction of
the phylogeny of the genus based on Bayesian analyses. The characterization of plant size
and architecture of the species of this genus suggest the existence of three groups, considering
the species studied here: group 1, formed by small shrubs, consisting of the species T.
subcylindrica, T. inamoena, and T. x flammea; group 2, which includes medium-sized shrubs,
composed of T. palmadora and T. werneri; and group 3, which includes the scandent shrubs,
composed of T. braunii and T. funalis. Anatomical analyzes reveal similarities in the anatomy
of vegetative organs with other species of the subfamily Opuntioideae. In its general
anatomical appearance, the stem (cladode) consists of the epidermis, subepidermal
collenchymatic layer, parenchyma containing chloroplasts, aquifer parenchyma, vascular
bundles, and medulla. However, important anatomical differences corroborate the existence
of distinct morphological groups within the genus, such as the cladode epidermis with an
undulated pattern in T. palmadora and T. werneri and flat in the other species. Regarding floral
morphoanatomy, Tacinga species present morphologically distinct flowers. The flowers vary
in the color of the tepals, shape of the pericarpel, color of the filaments, shape of the basal
scales, among others. Phylogeny reconstruction reveals that Tacinga is a well-supported
monophyletic group. Finally, the ancestral state reconstruction of floral characters suggests
that Tacinga flowers would be pollinated by hummingbirds and evolved to be pollinated by
arthropods as well. The results obtained in this study help understand the morphoanatomical
aspects of vegetative and reproductive structures of the genus Tacinga, and may be useful for
different areas of knowledge, such as taxonomy and ecology

Keywords: Floral anatomy. Morphology. Phylogeny. Reproductive biology. Stem anatomy.
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1.INTRODUCAO

Tacinga inamoena (K. Schum.) N.P. Taylor & Stuppy — Botdes florais

Imagem: Jucicleide Martins
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1. INTRODUCAO

Dentre as familias botanicas existentes no planeta terra, a familia Cactaceae Juss. se
destaca por sua afinidade e adaptacéo a aridez do ambiente (HERNANDEZ-HERNANDEZ et
al., 2014). Os ambientes aridos e semiaridos sdo amplamente distribuidos pelo mundo (PEEL
et al., 2007). Estimativas sugerem que espécies de Cactaceae comecaram a aparecer nesse
tipo de ambiente ha cerca de 35 milhbes de anos (ARAKAKI et al., 2011).

A familia Cactaceae apresenta espécies tipicamente xerofitas, com caules suculentos,
gue ocorrem em regides secas do Novo Mundo (ANDERSON, 2001). Plantas suculentas sédo
aguelas que possuem uma consideravel capacidade de armazenamento de agua (ARAKAKI
et al., 2011). A ampla variedade morfologica e de estratégias em cactaceas se traduz em
diversos niveis de suculéncia, formas de crescimento, habitos, variedade de substrato em que
podem crescer, porte das plantas e padrdes de variacdo das caracteristicas do caule
(superficie do caule, folhas, espinhos, aréolas) (ANDERSON, 2001). Todas essas
caracteristicas fazem dos cactos plantas resistentes a condicées extremas, com diferentes
niveis de plasticidade, adquirindo assim grande importancia ambiental. Os cactos podem
ocupar desde desertos a florestas tropicais (ANDERSON, 2001).

Além da importancia ambiental, as cactaceas também possuem grande importancia
alimenticia e econdmica. Nas Américas, as cactaceas ha muito tempo fazem parte da
alimentacdo humana, principalmente por meio do consumo de frutos in natura (ANDERSON,
2001). Espécies do género Hylocereus (A. Berger) Britton & Rose, conhecidas popularmente
como pitayas, sdao amplamente cultivadas para fins comerciais, particularmente para a
producado e comercializagdo de frutos, em diversos paises do mundo (NERD et al., 2002). No
Brasil, as pitayas vém ganhando espaco, principalmente nos estados de S&o Paulo, Santa
Catarina, Parda, Bahia, Parana, Mato Grosso e Rio Grande do Sul (LONE et al., 2020).

Outras cactaceas, endémicas e nativas do Brasil, tais como Cereus jamacaru DC.,
Melocactus bahiensis (Brtitton & Rose) Luetzelb., Pilosocereus pachycladus F. Ritter, Tacinga
inamoena (K. Schum) N.P. Taylor & Stuppy e Tacinga palmadora (Britton & Rose) N.P. Taylor
& Stuppy, também tém seus frutos consumidos in natura, porém, apenas para uso tradicional
das populagfes, em especial na regido do semiarido brasileiro (LUCENA et al., 2013). Embora
o enfoque n&o seja exploragcdo comercial, isto revela o potencial de uso das cactaceas nativas,
ainda a ser explorado. Além disso, Cereus jamacaru, Pilosocereus sp., Melocactus sp e

Tacinga sp. também sdo comumente usadas na forragem animal (LUCENA et al., 2013).
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Cactos introduzidos no Brasil, como Nopalea cochenillifera (L.) Salm-Dyck., Opuntia
ficus-indica (L.) Mill, e Opuntia stricta (Haw.) Haw também sdo bastante difundidos no
semiarido, especialmente para uso alimentar humano e o uso como forragem (LUCENA et al.,
2013). As palmas, Opuntia ficus-indica e Nopalea cochenillifera, conhecidas popularmente
como palma gigante e palma doce, respectivamente, sdo comumente cultivadas no Nordeste
do Brasil (SILVA et al., 2015) e sao consideradas boas op¢des para alimentar o gado no sertao
brasileiro (ANDRADE; MARQUES; ZAPPI, 2006).

Outros cactos opuntioides nativos, tais como as tacingas, representam importantes
fontes de recursos alimentares, especialmente no nordeste brasileiro. O género Tacinga
Britton & Rose, objeto de estudo desta pesquisa, compreende um importante grupo de cactos
palmados, com espécies comumente utilizadas na alimentagcdo humana e animal, bem como
para ornamentacgéo, no semiarido brasileiro (LUCENA et al., 2013). No entanto, em termos
de conhecimento e uso no pais, este género € incipiente e pode revelar um potencial ainda a
ser explorado, tanto para o uso comercial de frutos, como para obten¢éo de outros produtos.
As espécies opuntioides podem constituir importantes meios de subsisténcia, gerando
emprego e reduzindo a pobreza, especialmente em regides aridas e semiaridas do mundo
(MAZRI, 2018).

Diante da diversidade de usos, da importancia ambiental, alimenticia e econémica, da
morfologia caracteristica bastante diversificada e tolerancia a seca, o potencial das cactaceas
na agricultura deve ser melhor analisado e possivelmente explorado. No entanto, para que
seja possivel a ampliacdo do cultivo dessas suculentas, é preciso conhecer melhor os
aspectos morfolégicos, fisiolégicos e da biologia reprodutiva dessas plantas. As cactaceas
possuem diversas adaptacdes morfologicas, anatémicas e fisiologicas (ANDERSON, 2001).
Conhecer melhor a morfologia floral das espécies pode auxiliar na identificacdo de
polinizadores, conhecer a morfologia do fruto pode ser importante para reconhecer os
dispersores de sementes, reconhecer a fenologia da planta, suas épocas de floracao e
frutificacdo pode facilitar no planejamento de plantio e colheita, consequentemente todos
esses aspectos podem contribuir para a obtencao do sucesso de culturas, bem como embasar
o melhoramento de plantas dessas espécies. Além disso, pensando nos possiveis desafios
globais no fornecimento de alimentos no planeta, e considerando que o alcance e a
intensidade da desertificacdo vém aumentando ao longo das Ultimas décadas (MIRZABAEV
et al., 2019), as cactaceas, por serem amplamente adaptadas aos ambientes que seriam

adversos para diversas culturas, podem se tornar importantes produtos agricolas no futuro.

Tacinga constitui um grupo de espécies endémicas do Brasil, com excecdo de uma
Unica espécie que ocorre na Venezuela (MACHADO; TAYLOR, 2003; TAYLOR; ZAPPI, 2004,
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MAJURE et al., 2013; FREITAS et al., 2021). Além da importancia e diferentes usos, Tacinga
tem diversas particularidades morfoldgicas ainda pouco estudadas. As plantas sédo arbustos,
marcados pela presenca de gloquideos, espinhos presentes ou ausentes, flores e frutos
geralmente solitarios (BRITTON; ROSE, 1919). Todas as espécies do género possuem
aréolas (TAYLOR; ZAPPI, 2004), as quais sdo caracteristicas de todas as Cactaceae
(ANDERSON, 2001; SANCHEZ et al., 2015). Consideradas como regides com actmulo de
gemas em razdo de entrends curtos (MAUSETH, 2006), as aréolas podem produzir espinhos,
folhas ou flores (SANCHEZ et al., 2015). Em Tacinga, as aréolas séo observadas no caule
(cladodios), flores e frutos, em todas as espécies do género.

Semelhancas e plasticidade fenotipica com sobreposi¢cdo de caracteres entre as
espécies do género Tacinga, tanto de O6rgdos vegetativos (caule/cladédio), quanto
reprodutivos, dificultam o reconhecimento destas. Além disso, a Familia Cactaceae é
conhecida por apresentar espécies, ou complexos de espécies, que ndo sao suficientemente
compreendidos e necessitam de estudos mais detalhados (KOROTKOVA et al., 2021). Logo,
estudos sobre 0 género ainda sdo necessarios, especialmente para ampliar a compreenséo
da morfologia, anatomia e estratégias reprodutivas dessas espécies com potencial de usos
diversos. Desse modo, com o objetivo de expandir o conhecimento a respeito do género, essa
dissertacédo aborda aspectos morfo-anatdomicos e reprodutivos de Tacinga, sendo organizada

em dois capitulos.

O Capitulo 1 apresenta resultados da morfoanatomia do caule de espécies de Tacinga.
Este capitulo inclui estudos da anatomia caulinar (cladddios) de seis espécies de Tacinga (T.
funalis, T. braunii, T. subcylindrica, T. palmadora, T. inamoena, T. werneri) e uma notoespécie,
(T. x flammea). O Capitulo 2 apresenta resultados da morfoanatomia floral e revela
caracteristicas e estratégias reprodutivas do género, sob uma perspectiva filogenética. Esse
capitulo inclui estudos de cinco espécies de Tacinga: T. funalis, T. braunii, T. subcylindrica, T.

palmadora e T. inamoena.
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2. OBJETIVOS

Tacinga subcylindrica M. Machado & N.P. Taylor — Gloquideo observado em microscopia eletrénica de varredura

Imagem: Ménica L. Rossi.
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2. OBJETIVOS

o Objetivo Geral

O objetivo dessa pesquisa € ampliar o conhecimento sobre a morfologia, anatomia e

estratégias reprodutivas do género Tacinga, sob uma perspectiva filogenética.

e Obijetivos especificos

- Caracterizar e analisar comparativamente a morfologia e anatomia caulinar das
espécies Tacinga funalis, T. braunii, T. subcylindrica, T. palmadora, T. inamoena, T.
werneri e T. x flammea;

- Caracterizar e analisar comparativamente a morfologia e anatomia floral das espécies
Tacinga funalis, T. braunii, T. subcylindrica, T. palmadora, T. inamoena e ampliar a

compreensdo de suas estratégias reprodutivas, sob uma perspectiva filogenética.
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3. REVISAO DE LITERATURA

3.1. A familia Cactaceae

A familia Cactaceae é composta por aproximadamente 150 géneros e 1851 espécies
(KOROTKOVA et al.,, 2021). No Brasil, a familia é representada por 81 géneros (ZAPPI,
TAYLOR, 2020), dos quais 28 sédo encontrados na regido leste do pais (TAYLOR; ZAPPI,
2004). Das 484 espécies encontradas no Brasil, 208 sdo endémicas (ZAPPI; TAYLOR, 2020).

Os géneros da familia Cactaceae geralmente encontram-se agrupados em quatro
subfamilias: Pereskioideae, Maihuenioideae, Opuntioideae e Cactoideae (ANDERSON, 2001,
NYFFELER; EGGLI, 2010), embora alguns estudos, com base em dados moleculares,
proponham o reconhecimento de outras subfamilias, como Blossfeldioideae (NYFFELER,
2002; CROZIER, 2005) e Leuebergioideae (KOROTKOVA, 2021; LODE, 2013).

Pereskioideae representa o grupo de cactos com as caracteristicas mais
plesiomorficas ou ancestrais dentro de Cactaceae. As plantas desta subfamilia sdo arvores
ou arbustos e possuem folhas persistentes e ndo suculentas. Maihuenioideae é caracterizada
por arbustos cespitosos, caule suculento, curto cilindrico a globoso, com folhas pequenas,
cilindricas, persistentes. Cactoideae é constituida por plantas com habitos e formas variaveis,
com plantas globosas e colunares, além de epifitas. O caule em Cactoideae é segmentado,
as aréolas nao possuem folhas ou possuem folhas reduzidas a escamas e os gloquideos
estdo ausentes. Por outro lado, Opuntioideae engloba as espécies de caule segmentado e
aplanado (cladddios), folhas geralmente cilindricas e efémeras e gloquideos (ANDERSON,
2001; GRIFFITH, 2014).

A especializacdo morfologica em Cactaceae pode estar relacionada com a sua ampla
distribuicdo em regides aridas e semiaridas no planeta. Porém, Cactaceae pode ocorrer em
uma consideravel diversidade de habitats (CONDE, 1975), em uma ampla faixa de distribuicdo
geografica nas Américas. As espécies de Cactaceae, nativas no Novo Mundo, com excecédo
apenas de Rhipsalis baccifera (J.M. Muell.) Stearn, ocorrem desde o Canada até o extremo
sul da América do Sul. Portanto, é possivel encontrar cactaceas tanto em desertos secos
guanto em florestas tropicais (ANDERSON, 2001).

3.2 O género Tacinga

O género Tacinga foi descrito inicialmente por Britton & Rose, em 1919, inicialmente
contendo uma Unica espécie, Tacinga funalis Britton & Rose, encontrada na caatinga baiana

(BRITTON; ROSE, 1919). Posteriormente, uma segunda espécie, Tacinga braunii Esteves,
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foi incorporada ao género, em 1989 (TAYLOR; STUPPY; BARTHLOTT, 2002; TAYLOR,;
ZAPPI, 2004). Em 2002, estudos dos caracteres morfoldégicos das plantas, andlises
palinolégicas e estruturais das sementes, possibilitaram uma ampliacdo do ndmero de
espécies do género Tacinga. Quatro espécies endémicas do leste do Brasil, anteriormente
pertencentes ao género Opuntia (O. inamoena, O. palmadora, O. saxatilis e O. werneri)
apresentaram caracteres mais relacionados a Tacinga do que as demais espécies de
Opuntia sensu stricto (TAYLOR; STUPPY; BARTHLOTT, 2002), passando a integrar o género
Tacinga, sendo entdo renomeadas de T. inamoena (K. Schum.) N.P. Taylor & Stuppy, T.
palmadora (Britton & Rose) N.P. Taylor & Stuppy, T. saxatilis (Ritter) N.P. Taylor & Stuppy e
T. werneri (Eggli) N.P. Taylor & Stuppy.

Duas subespécies (T. saxatilis (Ritter) N.P. Taylor & Stuppy subsp. saxatilis e T.
saxatilis subsp. estevesii (P.J. Braun) N.P. Taylor & Stupp) e uma notoespécie (T. X quipa
F.A.C. Weber N.P. Taylor & Stuppy) também sao descritas como pertencentes ao género
Tacinga (TAYLOR; ZAPPI, 2004). Em 2003, uma nova subespécie foi descrita para T.
inamoena, T. inamoena subsp. subcylindrica M. Machado & N.P. Taylor (MACHADO,;
TAYLOR, 2003). No entanto, posteriormente, esta subespécie passou a ser reconhecida
como espécie, sendo nomeada T. subcylindrica M. Machado & N.P. Taylor (TAYLOR; ZAPPI,
2018).

Por um longo periodo, o género Tacinga foi considerado exclusivamente brasileiro,
dado que as sete espécies (T. inamoena, T. palmadora, T. funalis, T. braunii, T. werneri,
T. saxatilis e T. subcylindrica), as duas subespécies (T. saxatilis subsp. saxatilis e T. saxatilis
subsp. estevesii) e uma notoespécie (T. X quipa) de Tacinga ocorrem apenas no Brasil
(MACHADO; TAYLOR, 2003; TAYLOR; STUPPY; BARTHLOTT, 2002; TAYLOR; ZAPPI,
2004). No entanto, uma investigacdo morfolégica associada a andlise filogenética, indicou
claramente que a espécie Opuntia lilae Trujillo & M. Ponce, que ocorre no nordeste da
Venezuela, seria também um membro de Tacinga. Com base nesses resultados, a espécie
foi entdo transferida para Tacinga, sendo nomeada: T. lilae (Trujillo & M. Ponce) Majure & R.
Puente (MAJURE et al., 2013), elevando assim o nimero de integrantes no género para oito

espécies e uma notoespécie.

Recentemente, duas novas espécies (T. armata J. G. Freitas & E. M. Almeida e
T. gladispina J. G. Freitas & E. M. Almeida) e uma notoespécie (T. x flammea J. G. Freitas &
E. M. Almeida) foram identificadas no nordeste brasileiro (FREITAS et al.,, 2021).
No total, o género é composto atualmente por dez espécies (T. inamoena, T. palmadora, T.

funalis, T. braunii, T. werneri, T. saxatilis, T. subcylindrica, T. armata, T. gladispina e T. lilae),
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duas subespécies (T. saxatilis subsp. saxatilis e T. saxatilis subsp. estevesii) e duas
notoespécies (T.x quipa, T. x flammea) (TAYLOR; ZAPPI, 2004; FREITAS et al., 2021).

O mesmo estudo que descreve as recentes descobertas botanicas para o género,
propGe a existéncia de grupos morfoldégicos ndo formais no género, séo eles: 1) T. funalis e
T. braunii; 2) T. x quipa (T. palmadora x T. inamoena) e T. subcylindrica; 3) T. armata, T. lilae,
T. palmadora e T. werneri; 4) T. x flammea, T. gladispina, T. inamoena e T. saxatilis. Cada
grupo morfolégico formado se baseia em caracteristicas morfolégicas comuns entre as
espécies, por exemplo, o primeiro grupo engloba espécies com caules (cladédios) longos, o
segundo grupo apresenta espécies com ramos curtos e flores laranja com estamindodios
circundando os estames, o terceiro grupo inclui espécies com caule espinhoso e 0 quarto
grupo associa espécies que crescem formando tapetes densos e apresentam cladddios

planos oblongos, ovados ou orbiculares (FREITAS et al., 2021).

Com relagdo a distribuicdo geografica de Tacinga no Brasil, T. funalis ocorre nos
estados de Pernambuco e Bahia; T. braunii apresenta distribui¢cdo restrita ao nordeste de
Minas Gerais, no vale do rio Jequitinhonha; T. palmadora tem ampla distribuic&do, ocorrendo
nos estados do Ceard, Rio Grande do Norte, Paraiba, Pernambuco, Alagoas, Sergipe e Bahia,
T. werneri ocorre na Bahia e nordeste de Minas Gerais, porém, T. werneri e T. palmadora
podem ser encontradas crescendo juntas na regido de Morro do Chapéu, na Bahia; T. saxatilis
ocorre no oeste da Bahia e noroeste de Minas Gerais; T. inamoena possui uma ampla
distribui¢éo, ocorrendo em todos os estados do nordeste brasileiro e no norte de Minas Gerais,
apresentando uma distribuicdo préxima aos limites do bioma Caatinga (LAMBERT, 2009;
TAYLOR; STUPPY; BARTHLOTT, 2002; TAYLOR; ZAPPI, 2004); T. subcylindrica ocorre no
nordeste de Minas Gerais, no leste da Bahia e de Pernambuco, no Rio Grande do Norte e
Ceara, onde é comum, mas é de ocorréncia bastante disjunta (TAYLOR; ZAPPI, 2018); T.
armata ocorre na Paraiba, Pernambuco e Bahia; T. gladispina ocorre na Bahia (FREITAS et
al., 2021); T. x quipa ocorre nos estados de Pernambuco, Alagoas e Bahia; T. x flammea
ocorre em Minas Gerais. Tacinga lilae, a Unica espécie com distribui¢éo fora do Brasil, ocorre

em regides aridas e semiaridas do estado de Sucre, na Venezuela (PULIDO, 2018).

3.3.  Estudos sobre o género Tacinga

A morfologia das espécies de Tacinga é retratada em descri¢cdes e chaves botanicas
(TAYLOR; ZAPPI, 2004; FREITAS et al.,, 2021), abragendo caracteres vegetativos e
reprodutivos, incluindo habito, comprimento das plantas, quantidade de espinhos por aréola,

distancia entre aréolas, comprimento das flores e frutos. No entanto, estudos da morfologia
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comparativa das espécies ainda sado necessarios para a compreensao da complexidade

morfologica do género.

Estudos anatdmicos também sao incipientes para o género Tacinga. A anatomia floral
no género ainda nao foi investigada. Quanto a anatomia do caule, um estudo envolvendo
espécies de Cactaceae da Caatinga Pernambucana inclui duas espécies de Tacinga nas
investigacdes, T. inamoena (K. Schum.) N. P. Taylor & Stuppy e T. palmadora (Britton & Rose)
N.P. Taylor & Stuppy. Os resultados anatébmicos obtidos neste estudo indicam que os
estbmatos presentes no caule de T. inamoena e T. palmadora sao do tipo hexacitico,
nivelados com as demais células epidérmicas em T. inamoena e acima destas em T.
palmadora. Além disso, as espécies possuem drusas e amiloplastos na epiderme e hipoderme
do caule, e canais secretores na regido cortical caulinar, associados aos feixes vasculares
externamente ao floema primario (ARRUDA; MELO-DE-PINNA; ALVES, 2005).

Com relacéo a filogenia de Tacinga, um estudo da filogenia do género Opuntia s.s
(Cactaceae) incluiu o sequenciamento (Sanger) de cinco espécies do género Tacinga: T.
funalis, T. inamoena, T. palmadora e T. saxatilis (MAJURE et al., 2012). Os resultados revelam
gue Tacinga forma um clado bem suportado, com Opuntia lilae Trujillo & Ponce, Brasiliopuntia
(K. Schum.) A. Berger e Opuntia schickendantzii F.A.C. Weber formando um clado irméo de
Tacinga (MAJURE et al., 2012). Outro estudo realizado também com base em dados
moleculares revelou que a espécie Opuntia lilae Trujillo & Ponce, endémica da Venezuela e
considerada como pertencente a Opuntia s.s, é na verdade membro do género Tacinga, tendo
sido renomeada Tacinga lilae (Trujillo & M. Ponce) Majure & R. Puente (MAJURE et al., 2013).

Outros estudos sobre o género Tacinga abrangem a interacdo entre as tacingas e a
fauna na Caatinga brasileira. Foi documentada a interacdo mutualista entre o beija-flor
Chlorostilbon aureoventris e a espécie T. palmadora (LOCATELLI; MACHADO, 1999), sendo
o beija-flor considerado o visitante floral mais frequente nas flores desta tacinga. Outro recente
relato descreve a florivoria entre o lagarto Tropidurus hispidus e a espécie T. inamoena. As
flores servem de recurso alimentar para o lagarto e sdo inteiramente consumidas (PAIXAQ;
GOMES; VENTICINQUE, 2021). Embora essa interacdo revele a importancia das tacingas
como fonte de alimento para a fauna local, ainda ndo se sabe as implicacdes desta interacdo
a longo prazo, especialmente no que se refere ao sucesso reprodutivo de T. inamoena, visto
gue o desenvolvimento do fruto é inviabilizado pela predacdo. Tanto na interacdo com o beija-
flor quanto com o lagarto, as tacingas revelam a sua importancia do ponto de vista ecoldgico,
no entanto, essas interacdes requerem estudos mais aprofundados, especialmente no que

envolve polinizagdo e dispersdo de sementes. Além disso, 0 género carece ainda de
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informac®es relativas ao sucesso reprodutivo em Tacinga, incluindo estudos sobre sistemas

de reproducdo sexuada e assexuada das plantas.

Poucos estudos abordam a propagacéo clonal de espécies do género Tacinga.
Entretanto, Meiado 2013 revelou que a propagacéao clonal € um evento muito frequente em
populacBes de T. palmadora, ocorrendo ndo apenas através de ramos vegetativos, mas
também a partir dos frutos caidos. Brotacbes se desenvolvem a partir dos tecidos
meristematicos das aréolas presentes no epicarpo dos frutos. Os resultados mostraram que
a média de plantulas de origem sexuada por individuo foi significativamente menor quando

comparada a média de plantulas-clone formadas a partir de aréolas (MEIADO, 2013).

Dada a elevada capacidade de propagacéo clonal de T. palmadora e a importancia da
aréola nesse processo, investigar melhor a estrutura morfolégica e anatdmica das aréolas
pode ser fundamental para compreender a propagacao das espécies deste género. Por
exemplo, no cultivo in vitro, as aréolas, em presenca de citocinina combinada a baixas
concentracdes de auxinas, podem dar origem a novos brotos. Apds separados do tecido
original, esses brotos podem emitir raizes dando origem a novas plantas, constituindo assim
um sistema simples e rapido de propagacao de espécies de cactos in vitro. Essa via de
multiplicacdo também é chamada de ativagdo de aréola e € o método mais amplamente
utilizado para a propagacdo massiva de cactos in vitro (PEREZ-MOLPHE-BALCH et al.,
2015).

Embora existam trabalhos especificos sobre algumas espécies do género, sdo poucos
os estudos direcionados para uma melhor compreensao das estruturas morfoanatémicas e
dos aspectos da biologia reprodutiva no género, que possam caracterizar de forma ampla a
complexidade de cada espécie e diferencia-las consistentemente. Desse modo, uma analise
detalhada da diversidade morfol6gica destas espécies, identificando caracteres vegetativos e
reprodutivos que possibilitem a distingdo entre elas, bem como a reconstrucdo da filogenia
das espécies de Tacinga configuram-se de suma importancia para aumentar a compreensao
da diversidade apresentada por este género e para esclarecer as relacfes e a delimitacao de
espécies (LAMBERT; van der BERG, 2008).

3.4. Tacinga: importancia ambiental, econémica e alimenticia

Tacinga é composto por um grupo de espécies com importancia ambiental, econémica
e alimenticia. Dentre aimportancia desse grupo de espécies e seus diferentes usos, podemos
destacar a utilizacdo para alimentacdo humana, alimentacdo animal, medicina natural e para

a ornamentacado. Por exemplo, o fruto de T. palmadora é usado tanto na alimentacao humana,
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como também na alimentacdo de animais, bem como espécie ornamental em jardins
(LUCENA et al., 2013). J4 a espécie T. inamoena se destaca na medicina tradicional, sendo
usada no tratamento de doencas do trato respiratdrio e inflamacdes e na alimentacdo humana
(CASTRO; CAVALCANTE, 2010).

Caracteristicas fisicas, quimicas e organolépticas de T. inamoena se revelaram
similares as dos frutos da Opuntia ficus-indica (SOUZA et al., 2007), sendo que ambas
opuntiéides apresentam frutos com uma porcao carnosa. Os frutos de Opuntia ficus-indica
sdo comumente consumidos in natura ou industrializados. Essa principal semelhanga entre
as espécies constitui um indicador do potencial industrial do fruto de T. inamoena, que pode
ser explorado como alternativa alimentar e como fonte de renda complementar para a
agricultura familiar (SOUZA et al., 2007), podendo também apresentar elevado valor
econdmico, semelhante a outras espécies brasileiras nativas e endémicas, como o cupuagu
(Theobroma grandiflorum Schum) e o acaizeiro (Euterpe oleracea Engel), que séo
amplamente comercializados no Brasil (D’ARACE et al., 2019; GONCALVES et al., 2013).

E importante destacar que a elucidacéo de estratégias reprodutivas no género Tacinga
e a compreensdao da morfoanatomia das espécies pode embasar o desenvolvimento de
estudos subsequentes, especialmente aqueles que considerem o potencial de utilizagdo
destes cactos. Por exemplo, conhecer melhor a morfologia e anatomia das espécies pode
auxiliar na definicdo de tecidos ou regides meristematicas que sirvam como potenciais
explantes para o estabelecimento e sucesso dessas espécies no cultivo in vitro. O
estabelecimento in vitro de espécies do género Tacinga pode ser feito visando a conservagéo
de gendtipos e a micropropagacgdo para fins comerciais, dado seu potencial ornamental,
alimenticio e medicinal (LUCENA et al., 2013).

Os resultados obtidos neste trabalho podem ainda auxiliar na conservacao de espécies
ameacadas de extincdo. A familia Cactaceae possui muitas espécies ameacadas
de extincdo (GOETTSCH et al, 2015; IUCN, 2021). Em Tacinga, algumas espécies
apresentam populacdes em declinio, tais como T. palmadora e T. werneri. Outras espécies
apresentam situacdo ainda mais preocupante, € o caso de T. braunii, com estado de
conservagdo vulneravel, e T. subcylindrica, ameagada de extingdo (IUCN, 2021).
Tacinga braunii apresenta uma distribuicdo geografica restrita ao estado de Minas Gerais e
ainda sofre com a fragmentacdo de habitats. Os habitats de ocorréncia dessa espécie
encontram-se severamente fragmentados, o que pode levar a uma maior taxa de declinio da
populacéo, caracterizando risco de extincdo mais acentuado (CNCFLORA, 2022). Deste
modo, uma maior compreensao sobre as espécies deste género pode auxiliar também na

conservacdo de sua diversidade. Portanto, esse grupo de espécies pode constituir
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um objeto de estudo relevante para diversas areas, tais como a taxonomia, agricultura, cultura

de tecidos, ecologia e conservacao.
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CAPITULO 1

Morfoanatomia do caule de espécies de Tacinga Britton & Rose (Cactaceae)

X
L

Tacinga palmadora (Britton & Rose) N. P. Taylor & Stuppy — Cultivada em casa de vegetacéo

Imagem: Jucicleide Martins
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4, Morfoanatomia do caule de espécies de Tacinga Britton & Rose (Cactaceae)
RESUMO

As espécies do género Tacinga sdo endémicas e nativas do Brasil, com excecado de uma
Unica espécie que ocorre na Venezuela. Pertencente a familia Cactaceae, o género é
composto por dez espécies, duas subespécies e duas notoespécies. Estas encontram-se
distribuidas na regido nordeste e em parte do sudeste brasileiro, sendo bem adaptadas a
regido semiarida do Brasil. As plantas do género sé@o arbustos e subarbustos, com gloquideos
abundantes e espinhos presentes ou ausentes. Fortes semelhancas morfologicas entre as
espécies do género, geram dificuldades no reconhecimento destas. O género constitui-se em
importante objeto de estudo seja pelo endemismo das espécies, adaptacdo a regiao semiarida
brasileira, ou pelo importante papel ecolégico que desempenha. Desse modo, com o intuito
de ampliar a compreenséo de caracteristicas que possam estar associadas a adaptacéo a
ambientes xéricos, este trabalho apresenta a analise morfolégica e anatbmica comparativa do
caule (cladddios) de espécies de Tacinga, visando a identificagdo de possiveis padrdes
morfoanatémicos no género. O trabalho incluiu seis espécies e uma notoespécie de Tacinga
com ocorréncia no Brasil. Para a caracteriza¢do morfologica, foram observados e analisados
cladddios frescos. Para as andlises anatbmicas, o material coletado foi dissecado em partes
menores, fixado e processado para microscopia de luz. Os resultados revelam importantes
diferencas morfoanatdmicas entre as espécies de Tacinga e fornecem novos caracteres
informativos e variaveis no género. Entre as diferencas morfolégicas, destacam-se diferencas
no porte das plantas, diferenciacdo no formato e coloracdo dos cladédios, presenca ou
auséncia de espinhos, distancia entre aréolas. Embora as espécies apresentem um aspecto
anatdbmico geral relativamente semelhante, tais como a presenca de epiderme
uniestratificada, cuticula espessa, estbmatos do tipo opuntidide e amplas camaras
subestomaticas, importantes diferencas anatémicas foram observadas no género. Estbmatos
situados acima das demais células epidérmicas foram observados em duas espécies do
género. Essa caracteristica € extremamente importante para a taxonomia e para a elucidacao
de aspectos evolutivos no género. Além disso, este estudo sugere que as caracteristicas
morfoanatémicas observadas no caule das tacingas estdo, em grande parte, associadas a
adaptacdo destas plantas a ambientes xéricos. Portanto, este trabalho fornece importantes

contribuic6es do ponto de vista taxondmico, evolutivo, ecolégico e ambiental.

Palavras-chave: Anatomia vegetal. Cladédio. Morfologia vegetal. Caule.
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4. Morphoanatomy of Organs vegetative of Tacinga Britton & Rose (Cactaceae)
ABSTRACT

The species of the genus Tacinga are endemic and native to Brazil, except for a single species
that occurs in Venezuela. Belonging to the Cactaceae family, the genus is composed of ten
species, two subspecies, and two notospecies. These are distributed in the northeast and part
of southeastern Brazil, being well adapted to the semiarid region. The plants of this genus are
shrubs and subshrubs, with abundant glochids and spines are either present or absent. Strong
morphological similarities among the species of the genus generate difficulties in their
recognition. The genus constitutes an important object of study either because of the
endemism of its species, their adaptation to the Brazilian semiarid region, or their important
ecological role. Thus, to broaden the understanding of characteristics that might be associated
with adaptation to xeric environments, this work presents a comparative morphological and
anatomical analysis of the stem (cladodes) of Tacinga species, aiming at the identification of
possible morphoanatomical patterns in the genus. The work included six species and one
notospecies of Tacinga occurring in Brazil. For morphological characterization, fresh cladodes
were observed and analyzed. For anatomical analyses, the collected material was dissected
into smaller pieces, fixed, and processed for light microscopy. The results reveal important
morphoanatomical differences between Tacinga species and provide new informative and
variable characters in the genus. Among the morphological differences, there are differences
in the size of the plants, differentiation in the shape and color of the cladodes, presence or
absence of spines, distance between areolas. Although the species present a relatively similar
general anatomical appearance, such as the presence of unistratified epidermis, thick cuticle,
opuntioid-type stomata and large substomatal chambers, important anatomical differences
were observed in the genus. Stomata located above the other epidermal cells were observed
in two species of the genus. This feature is extremely important for taxonomy and for the
elucidation of evolutionary aspects in the genus. Furthermore, this study suggests that the
morphoanatomical characteristics observed in the stem of tacingas are largely associated with
the adaptation of these plants to xeric environments. Therefore, this work provides important

contributions from a taxonomic, evolutionary, ecological and environmental point of view.

Keywords: Cladodium. Plant anatomy. Plant morphology. Stem.
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4.1 Introducdao

O género Tacinga, pertencente a familia Cactaceae, é composto por dez espécies [T.
inamoena (K. Schum.) N.P. Taylor & Stuppy, T. palmadora (Britton & Rose) N.P. Taylor &
Stuppy, T. funalis Britton & Rose, T. braunii Esteves, T. werneri (Eggli) N.P. Taylor & Stuppy,
T. saxatilis (Ritter) N.P. Taylor & Stuppy, T. subcylindrica M. Machado & N.P. Taylor, T. armata
J.G. Freitas & E.M. Almeida, T. gladispina J.G. Freitas & E.M. Almeida e T. lilae (Truijillo & M.
Ponce) Majure & R. Puente)], duas subespécies [T. saxatilis (Ritter) N.P. Taylor & Stuppy
subsp. saxatilis e T. saxatilis subsp. estevesii (P.J. Braun) N.P. Taylor & Stuppy] e duas
notoespécies [T. x quipa (F.A.C. Weber) N.P. Taylor & Stuppy e T. x flammea J.G. Freitas &
E.M. Almeida] (TAYLOR; ZAPPI, 2004; TAYLOR; ZAPPI, 2018; FREITAS et al., 2021). As
espécies de Tacinga sdo arbustos e subarbustos, medindo até 5 m de altura, gloquideos
abundantes, espinhos presentes ou ausentes, flores e frutos geralmente solitarios (BRITTON;
ROSE, 1919). Todas as espécies possuem aréolas (TAYLOR; ZAPPI, 2004), estas podem
estar presentes no caule (cladédios), botdes florais, flores ou frutos.

Durante um longo periodo, o género foi considerado exclusivo do Brasil, até que T.
lilae, previamente incluida no género Opuntia e que ocorre no nordeste da Venezuela, foi
incorporada ao género (MAJURE et al., 2012). No Brasil, as espécies ocorrem no nordeste e
sudeste brasileiro, especificamente nos estados nordestinos de Alagoas, Bahia, Ceara,
Paraiba, Pernambuco, Piaui, Rio Grande do Norte e Sergipe e na regidao sudeste, em Minas
Gerais. As tacingas estdo distribuidas especialmente nos dominios fitogeograficos da
Caatinga e Cerrado (TAYLOR; ZAPPI, 2004; ZAPPI; TAYLOR, 2020).

Fortes semelhancas e plasticidade fenotipica entre as espécies do género, com
sobreposicdo de caracteres tanto de 6rgdos vegetativos quanto dos reprodutivos, geram
dificuldades em seu reconhecimento. Tacinga inamoena e T. saxatilis apresentam
semelhancgas, principalmente no habito arbustivo e por possuirem cladddios orbiculares a
ovados. No entanto, T. saxatilis diferencia-se de T. inamoena por apresentar espinhos
(LAMBERT, 2009). Tacinga inamoena e T. subcylindrica sdo facilmente confundidas como
sendo uma unica espécie, porém, T. subcylindrica diferencia-se de T. inamoena pelo menor
tamanho dos cladédios, flores e frutos (MACHADO; TAYLOR, 2003), porém, a variagdo no
porte de alguns individuos pode dificultar a identificagdo destas. As espécies T. funalis e T.
braunii apresentam morfologia caulinar relativamente semelhante, porém T. funalis é
caracterizada por apresentar um caule cilindrico e mais alongado, enquanto T. braunii
apresenta caule com formato achatado e menos alongado. Fortes semelhangcas ocorrem
também entre T. palmadora e T. werneri, 0 que dificulta a diferenciacdo destas em
auséncia de flores ou frutos (LAMBERT, 2009; TAYLOR; STUPPY; BARTHLOTT, 2002;
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TAYLOR; ZAPPI, 2004). A espécie T. werneri apresenta menor porte que T. palmadora, no
entanto, ao encontrar uma planta jovem de T. palmadora, estas podem ser facilmente
confundidas. As duas espécies em questao apresentam cladodios de formato ligeiramente

similar, ambos com aréolas contendo espinhos.

A hibridacéo entre espécies de Tacinga € hipotetizada a partir de dados morfolégicos
(TAYLOR; STUPPY; BARTHLOTT, 2002; TAYLOR; ZAPPI, 2004) e cromossbmicos
(FREITAS et al.,, 2021). Ocasionalmente observadas na natureza, as zonas hibridas
geralmente envolvem cruzamentos entre T. inamoena com T. palmadora, T. werneri, ou T.
saxatilis (TAYLOR; STUPPY; BARTHLOTT, 2002; TAYLOR; ZAPPI, 2004). Tacinga x
flammea é considerada uma notoespécie resultante da hibridacdo entre T. inamoena e T.
werneri. As espécies T. x flammea e T. inamoena apresentam semelhancgas, principalmente
no habito, formato e coloracdo dos cladédios e na cor das flores. Porém, o que claramente
diferencia T. x flammea de T. inamoena séo seus cladédios armados com espinhos longos.
T. x flammea também se assemelha a T. werneri, dado que ambas possuem cladédios
armados, com coloracdo verde escura e presenca de espinhos. No entanto, T. x flammea
possui espinhos longos e grossos, inclinados para o apice, enquanto T. werneri apresenta
espinhos curtos e finos, apontados para baixo (FREITAS et al., 2021). A existéncia desses
hibridos amplia ainda mais as variac6es morfolégicas observadas no género. Até o momento,
hibridos ndo foram observados envolvendo T. funalis ou T. braunii, assim como também néo

foram observados hibridos entre T. palmadora e T. werneri (LAMBERT, 2009).

As tacingas, assim como as demais cactaceas, apresentam diversas adaptacfes
morfologicas, anatbmicas e fisioldgicas, 0 que permite a ocorréncia dessas espécies em
diferentes tipos de vegetacdo, tais como na Caatinga stricto sensu, Campos Rupestres,
Carrasco, Floresta Estacional Decidual, Floresta Estacional Semidecidual, Vegetacdo Sobre
Afloramentos Rochosos (ZAPPI; TAYLOR, 2020). Estas composi¢cdes da vegetagdo sao
tipicas de ambientes xéricos marcados pela sazonalidade, com periodos de seca, e plantas

xerdfitas, predominantes no nordeste brasileiro (IBGE, 2019).

Algumas espécies de Tacinga tém distribui¢do restrita, sendo T. funalis, T. werneri, T.
palmadora, T. inamoena e T. x quipa consideradas espécies endémicas do nordeste
brasileiro, mas ocorrem amplamente na regido, com muitas populacdes (TAYLOR; ZAPPI,
2004). Outras espécies possuem distribuicdo mais limitada, a exemplo de T. braunii, que
ocorre em uma area de afloramento rochoso no entorno do vale do Rio Jequitinhonha, em
Minas Gerais, sendo considerada endémica desta area. No caso de T. saxatilis subsp
estevesii a distribuicdo é ainda mais limitada, sendo considerada uma espécie endémica do
municipio de luil, Bahia, na regido do Rio S&o Francisco (TAYLOR; ZAPPI, 2004). Alguns
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tAxons possuem populacdes pequenas, com poucos individuos. Tacinga x flammea,
recentemente descrita, € conhecida por meio de uma Unica populagdo com aproximadamente
20 individuos, situada no municipio de Pedra Azul, Minas Gerais (FREITAS et al., 2021). De
acordo com os critérios do IUCN 2019, esta espécie é considerada criticamente ameacada

(FREITAS et al., 2021), o que refor¢a a importancia da ampliagéo de estudos sobre o género.

As tacingas constituem-se em um importante objeto de estudo ndo s6 pelo seu
destaque como plantas endémicas e caracteristicas da regido semiarida brasileira, inclusive
com taxons com risco de extingdo iminente, como também pelo papel ecolégico que
desempenham. Por serem plantas suculentas, com caule especializado no armazenamento
de agua, que possuem floracdo em periodos de seca no nordeste brasileiro, as tacingas
servem de alimento para diversos animais da fauna local. Estudos recentes revelam forte
interacdo planta-animal na Caatinga brasileira, podendo-se destacar aqui o caso de florivoria
por lagartos em T. inamoena, onde ocorre a predac&o da flor pelo animal (PAIXAO; GOMES;
VENTICINQUE, 2021).

Além da importancia ecoldgica, as tacingas também possuem importancia alimenticia,
ornamental, medicinal, sendo utilizadas na alimentagdo humana, forragem animal, medicina
natural e para a composi¢éo de jardins (LUCENA et al., 2013). No interior do Rio Grande do
Norte (RN), estado do nordeste brasileiro, a espécie T. inamoena se destaca na culinaria local,
na producéo de sorvetes, doces e compotas. Particularmente, no municipio de Angicos - RN,
T. inamoena se mostra de grande importancia socioeconémica e cultural, com destaque para

o fato do bras@o do municipio carregar a ilustracdo da espécie.

Dada a importancia do género Tacinga, o objetivo deste trabalho foi realizar uma
analise morfolégica e anatdmica comparativa do caule (cladédios) de espécies de Tacinga,
com o intuito de ampliar a compreensao de caracteristicas que possam estar associadas a
adaptacdo a ambientes xéricos, bem como identificar possiveis padr6es morfoanatémicos nas

espécies para subsidiar a taxonomia do grupo.

4.2 Materiais e Métodos
4.2.1 Amostragem

O estudo incluiu seis espécies e uma notoespécie de Tacinga que ocorrem no Brasil:
T. funalis, T. braunii, T. werneri, T. subcylindrica, T. palmadora, T. inamoena e T. x flammea.
Fragmentos do caule (cladodios) de T. inamoena, T. funalis, T. palmadora e T. werneri foram
coletados em area de Floresta Estacional Decidual, enquanto de T. x flammea e T. braunii em

Vegetacdo sobre afloramentos rochosos (Tabela 1). Aos menos doze individuos de cada
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espécie foram mantidos em casa de vegetacdo por cerca de dez meses e, posteriormente,
partes de cladddios maduros, da porcdo mediana e apical das plantas, foram coletados e

fixados para os estudos morfoldgicos.

Tabela 1 — Lista de espécies de Tacinga coletadas para o presente trabalho, dados

da localidade e nUmero de voucher Herbario ESA

Espécie Dados da localidade Voucher
Tacinga inamoena (K. Schum.) Brasil, Rio Grande do Norte, Jodo Camara. ESA 143613
N.P. Taylor & Stuppy Propriedade privada, Sitio Sao Francisco,
Matdo Joana Batista. Caatinga. 5°32'08.1"S
35°44'53.3"W
Tacinga subcylindrica M. Brasil, Rio Grande do Norte, Jodo Camara. ESA 143614
Machado & N.P. Taylor Propriedade privada, Fazenda Passagem de
Pedra, RN-120. Caatinga. 5°36'19.64"S
35°49'30.69"W
Tacinga palmadora (Britton & Brasil, Rio Grande do Norte, Jodo Camatra. ESA 143615
Rose) N.P. Taylor & Stuppy Propriedade privada, Fazenda Passagem de
Pedra, RN-120. Caatinga. 5°36'15.4"S
35°49'09.2"W
Tacinga palmadora (Britton & Brasil, Bahia, Morro do Chapéu. Buraco do ESA 143616
Rose) N.P. Taylor & Stuppy Possidénio. Caatinga. 11°38'48.0"S
41°16'11.0"W
Tacinga inamoena (K. Schum.) Brasil, Bahia, Morro do Chapéu. Buraco do ESA 143617
N.P. Taylor & Stuppy Possidénio. Caatinga. 11°38'49.4"S
41°16'12.6"W
Tacinga funalis (Britton & Rose) Brasil, Bahia, Morro do Chapéu. Buraco do ESA 143618
Possidénio. Caatinga. 11°38'49.7"S
41°16'12.5"W
Tacinga werneri (Eggli) N.P. Brasil, Bahia, Morro do Chapéu. Buraco do ESA 143619
Taylor & Stuppy Possidénio. Caatinga. 11°38'49.9"S
41°16'12.9"W
Tacinga inamoena (K. Schum.) Brasil, Bahia, Jussiape. Caatinga. ESA 143620
N.P. Taylor & Stuppy 13°30'07.9"S 41°35'13.9"W
Tacinga x flammea J.G. Freitas Brasil, Minas Gerais, Pedra Azul. Caatinga. ESA 143621
& E.M. Almeida 16°00'30.7"S 41°17'25.6"W
Tacinga braunii Esteves Brasil, Minas Gerais, Itaobim. Caatinga. ESA 143622
16°33'00.5"S 41°30'39.1"W
Tacinga subcylindrica M. Brasil, Bahia, Milagres. Caatinga. ESA 143623
Machado & N.P. Taylor 12°54'28.2"S 39°45'26.5"W
Tacinga palmadora (Britton & Brasil, Bahia, Milagres. Caatinga. ESA 143624

Rose) N.P. Taylor & Stuppy

12°54'26.2"S 39°45'28.2"W

4.2.2 Caracterizacdo morfoanatdémica do caule (cladodio)

Para a caracterizagdo morfolégica foram observados cinco cladddios frescos e
analisados os seguintes caracteres: comprimento médio das plantas, comprimento x largura
dos claddédios (C x L), coloracao e formato do cladddio, disposicéo das aréolas nos cladodios

(nimeros de espirais), distancia entre as aréolas, cor das escamas basais, indumentos da
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aréola (presenca de tricomas, numero médio de espinhos, abundancia e coloracdo dos
gloquideos). Para obtecdo das medidas do comprimento médio das plantas e dos cladodios
foi utilizada uma fita métrica e para a obtencado das distancias entre aréolas foi utilizado um
paquimetro (Universal Metalico, Mtx). As aréolas foram analisadas com o auxilio do
microscopio estereoscopio (Leica EZ4E) e imagens de aréolas das sete espécies em estudo

foram obtidas utilizando-se camera digital acoplada ao microscopio.

Para as andlises anatbmicas, o material coletado foi dissecado em partes menores,
obtendo-se seccdes transversais da regido média/central do cladddio contendo aréolas.
Quatro amostras, de cladddios distintos, para cada espécie foram imediatamente imersas em
fixador (FAA 50) (JOHANSEN, 1940), sob vacuo, por 1h. Em seguida as amostras foram
mantidas sob refrigeracéo (4-8°C), por 24-48h. Posteriormente, foi realizada a desidratacdo
em série etilica (de 35% a 70%) e as amostras foram mantidas em etanol (70%), sob
refrigeragéo, por trés dias. Apds esse periodo, a desidratagcéo foi retomada, seguindo a série
etilica de 80%, 90% e 100% (3x), com duracdo de ao menos 1h cada etapa. Posteriormente,
as amostras foram transferidas para propanol (100%), durante 8h, e butanol (100%), por 12h,
sob refrigeragao.

A infiltraco foi realizada lentamente, sob refrigeracdo, usando soluc¢des de butanol:
meio de infiltracdo (glicolmetacrilato, Historesin kit, Leica, Heidelberg, Germany) (3:1, 1:1,
1:3), sendo quinze dias em cada solucao. Este longo periodo de infiltragdo para cada solucdo
foi necessario para garantir uma infiltracdo de boa qualidade nos tecidos, visto que testes
preliminares com infiltragdo em curtos periodos ndo renderam resultados satisfatorios. Apos
a finalizacdo destas etapas, as amostras foram transferidas para meio de infiltragdo em
historesina pura, por sete dias. A polimerizacao foi realizada em meio de infiltragéo acrescido
de endurecedor, conforme recomendagéo do fabricante, em temperatura ambiente, por 48 h.
As seccoes histologicas (5 pm) foram obtidas em micr6tomo rotativo RM2155 (Leica RM 2155,
Nussloch, Germany). Para observacfes gerais das estruturas anatdbmicas as seccoes
histolégicas foram coradas em solucéo de fucsina &cida (1%) em agua, seguida de azul de
toluidina (0,05%) (FEDER; O'BRIEN, 1968). As secc¢des coradas foram montadas utilizando
entelan® (Merck, Darmstadt, Germany) e cobertas com laminula. As observac¢des foram
realizadas através do microscoépio de luz (Leica LMD 7000, Wetzlar - Germany), com a captura

de imagens digitalizadas.
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4.3 Resultados
4.3.1 Morfologia do caule (cladédio)

As plantas possuem cladodios com coloragdo verde claro em T. inamoena e T.
palmadora, verde escuro em T. x flammea e T. werneri, verde acinzentado em T.
subcylindrica, T. funalis, T. braunii, podendo variar de verde a roxo nessas duas Ultimas

espécies (Figura 1).

Figura 1 — Plantas de sete espécies de Tacinga observadas nos locais de coleta. A. Tacinga
subcylindrica, Milagres - Bahia, planta prostrada. B. Tacinga inamoena, Jodo Camara - Rio Grande do
Norte, plantas formando touceiras. C. Tacinga x flammea, Pedra Azul, Minas Gerais, planta com
espinhos. D. Tacinga funalis, Morro do Chapéu - Bahia, planta crescendo junto a outras espécies. E.
Tacinga braunii, Itaobim - Minas Gerais, planta similar a uma arvoreta. F. Tacinga palmadora, Jodo
Céamara - Rio Grande do Norte, planta medindo aproximadamente 1.70 m de comprimento. G. Tacinga
werneri, Morro do Chapéu - Bahia, cladddios verde-escuros, planta medindo aproximadamente 70 cm
de comprimento.

Para uma melhor compreensdo da morfologia do caule das tacingas, considerando o
habito e porte das plantas aqui estudadas, foram definidos neste trabalho trés grupos
morfoldgicos: grupo 1 — arbustos de pequeno porte, grupo 2 — arbustos de médio porte, grupo
3 — arbustos escandentes. O grupo 1 inclui as espécies arbustivas, menores de 50 cm de
comprimento, e que formam touceiras. Sao elas: T. subcylindrica, T. inamoena e T. x flammea
(Figura 2).



51

As plantas de T. subcylindrica medem em média 30 cm de comprimento, podendo até
ser consideradas subarbustos, e apresentam crescimento prostrado. As plantas de T.
inamoena e T. x flammea sao arbustos medindo em média 50 cm de comprimento. O formato
do cladddio € oblongo em T. subcylindrica, obovado em T. inamoena e estreito ovado em T.
x flammea (Figura 2). Os cladédios de T. inamoena e T. x flammea s&o ligeiramente
semelhantes, especialmente em relacdo ao formato. Porém, T. x flammea apresenta
espinhos, o que facilita a diferenciacdo entre as espécies. Os cladodios de T. x flammea
medem em média 13,0 £ 0,5 x 5, 8 + 0,6 cm de comprimento x largura (C x L). As aréolas

estdo dispostas em 5-6 espirais, distantes 1,0 - 1,5 cm umas das outras.

As espécies T. inamoena e T. subcylindrica sdo comumente confundidas entre si, pelo
formato dos cladddios, porte das plantas e auséncia de espinhos (Figura 2). No entanto, os
cladddios de T. subcylindrica sdo menores, medindo em média 5,5+ 0,7 x 3,7 £ 0,2 cm de cm
em comprimento e largura (C x L), enquanto T. inamoena mede 10,2 +0,3x 7,7 £ 0,6 cm em
média (C x L). Quanto a disposigéo das aréolas nos cladodios estas podem variar, sendo 4-5
fileiras espirais em T. subcylindrica, 7-9 fileiras espirais em T. inamoena. A distancia entre as
aréolas € de 0,6 - 0,8 cm em T. inamoena, 0,4 - 0,6 cm em T. subcylindrica. Outra diferenca
morfol6gica séo as aréolas levemente elevadas em podarios em T. subcylindrica, enquanto
T. inamoena apresenta aréolas em discretas depressfes, em uma dimensao macroscopica.

Além disso, T. subcylindrica, diferentemente de T. inamoena, tem crescimento prostrado.

O grupo 2 compreende as espécies arbustivas de médio porte, que medem até 2 m de
comprimento. Esse grupo é formado por T. palmadora e T. werneri (Figura 3). Embora essas
espécies sejam ligeiramente semelhantes em seu habito arbustivo e por apresentarem
espinhos, T. werneri apresenta em média 80 cm de comprimento, enquanto T. palmadora tem
em meédia 160 cm de comprimento (Figura 3). Outra diferenca é que as plantas de T.
palmadora sdo bastante ramificadas, enquanto T. werneri apresenta 0-2 ramos normalmente.
O formato do cladddio é eliptico a estreito ovado em T. palmadora e estreito eliptico em T.
werneri. Os cladodios diferem em relacdo ao comprimento. Cladodios de T. palmadora
medem em média 11,0 + 0,9 x 4,3 £ 0,5 cm (C x L), enquanto cladédios de T. werneri medem
em média 15,0+ 0,8 x 4,3+ 0,6 cm (C x L). As aréolas estao dispostas em 5-8 fileiras espirais
em T. palmadora, distantes 0,6 — 0,8 cm umas das outras. Em T. werneri, as aréolas sédo
menos abundantes, tendo sido observadas aréolas dispostas em 4-5 fileiras espirais,
distantes 1,0 — 1,2 cm umas das outras, em T. werneri. Logo, as aréolas sdo menos

abundantes e mais espagadas em T. werneri (Figura 3).
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O grupo 3 é constituido por espécies arbustivas escandentes, T. braunii e T. funalis
(Figura 4). As espécies T. braunii e T. funalis séo facilmente confundidas pelo habito similar e
pelo formato dos cladodios. No entanto, a aparéncia de T. braunii é similar a uma arvoreta,
em média 150 cm de comprimento, com cladodios apicais direcionado para cima ou inclinado
para a lateral. Enquanto T. funalis apresenta habito escandente, sendo que os cladéddios
apicais podem ser decumbentes ou eretos, medindo em média 200 cm de comprimento. A
espécie T. funalis sempre cresce junto a outras plantas, enquanto T. braunii pode ser vista
crescendo isoladamente em meio a afloramentos rochosos. Os cladddios dessas espécies
constituem-se em longos ramos, de formato completamente cilindrico em T. funalis, cilindrico
na base e achatado conforme se distancia da base em T. braunii. Podem medir até em média
350+£05x1,5+0,5(CxL)emT. braunii e 40-80 x 1,0 cm (C x L) em T. funalis. As aréolas

estdo dispostas mais proximas umas das outras em T. funalis, em média 0,5 cm de distancia,

enquanto em T. braunii, em média 0,8 -1,0 cm de distancia entre aréolas (Figura 4).

Figura 2 — Plantas e detalhe do cladddio das espécies Tacinga subcylindrica, Tacingainamoena
e Tacinga x flammea. A, C, E. Os cladéddios da esquerda sédo apicais e os cladddios da direita séo
medianos. A-B. Tacinga subcylindrica, aréolas em podarios e novo cladddio surgindo (A); habito
subarbustivo (B). C-D. Tacinga inamoena, aréolas como discretas depressdes, em uma dimensao
macroscopica (C); habito arbustivo, cladédios obovados (D). E-F. Tacinga x flammea, espinhos
presentes nas aréolas do cladédio, cladddio estreito ovado (E); habito arbustivo (F). Setas apontam
para as aréolas presentes nos cladédios. Barras: A, C,E=1cm; B, D, F=3 cm.
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Figura 3 — Plantas e detalhe do cladddio das espécies Tacinga palmadora e Tacinga werneri
cultivadas em casa de vegetacdo. A, C. Os cladédios da esquerda séo apicais e os cladddios da
direita sdo medianos. A-B. Tacinga palmadora, cladddios de coloragdo verde clara e aréolas repletas
de espinhos (A); planta arbustiva de médio porte, bastante ramificada (B). C-D. Tacinga werneri,
cladodio verde escuro, contendo aréolas espacadas (C); planta arbustiva de médio porte, nao
ramificada (D). Setas apontam para as aréolas presentes nos cladddios. Barras: A,C=1cm; B, D=3
cm.
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Figura 4 — Plantas e detalhe do cladédio das espécies Tacinga funalis e Tacinga braunii
cultivadas em casa de vegetacdo. A, C. Os cladddios da esquerda sao apicais e os cladodios da
direita sdo medianos. A-B. Tacinga funalis, planta com cladédios completamente cilindricos (A) e longos
(B). C-D. Tacinga braunii, cladodios achatados (C), com coloragdo verde e cladddios com coloracéao

roxa (seta) (D). A-B. Setas apontam para as aréolas presentes nos cladodios. Barras: A, C = 1 cm; B,
D=5cm.
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Em relacdo ao indumento das aréolas em Tacinga, este pode ser composto por
espinhos, gloguideos e tricomas. Todas as espécies obrigatoriamente apresentam gloquideos
e tricomas. Os tricomas séo esbranquicados e podem variar em comprimento de espécie para
espécie. Além dos indumentos, algumas tacingas podem apresentar escamas basais

persistentes na regiao da aréola (Figura 5).

Tacinga subcylindrica e T. inamoena ndo apresentam espinhos e as aréolas das duas
espécies se assemelham por estarem em discretas depressfes em relacdo as demais regides
do cladddio (Figura 5, A-B), no entanto, as depressdes em T. subcylindrica sdo menos
pronunciadas do que em T. inamoena. Os gloquideos presentes nas aréolas sao amarelados
em T. subcylindrica e acastanhados em T. inamoena. Em T. x flammea, além de tricomas e
gloquideos, a espécie também apresenta longos espinhos (Figura 5, C). Os gloquideos séo
amarelados. Os tricomas sdo levemente alongados recobrindo os gloquideos. Os espinhos
séo de 1-3 por aréola, com aproximadamente 3 cm de comprimento, sendo esbranquicados
guando jovens, acastanhados com a ponta esbranquicada quando maduros, e marrom escuro

quando o cladédio estd completamente maduro.

A espécie T. werneri também apresenta espinhos, além de tricomas e gloquideos,
embora nem todas as aréolas possuam espinhos (Figura 5, D). Nas aréolas em que ha a
presenca de espinhos, estes podem ser, em média, 1-3 espinhos por aréola, com até 1 cm de
comprimento. Os tricomas séo enrolados e recobrem quase totalmente os gloquideos. Os
gloquideos variam de amarelo a dourado. A espécie T. palmadora, além dos indumentos
espinhos, gloquideos e tricomas, caracteriza-se pela presenga de uma escama basal
persistente que cobre a aréola (Figura 5, E-F). A escama basal é rosada ou acastanhada. Os
espinhos sdo pungentes, em média 4-6 por aréola, com diferentes tamanhos, tendo os
maiores 2 cm de comprimento em meédia, com coloracdo branca ou castanha quando
completamente maduro. Quando jovem, 0s espinhos possuem a base amarelo esverdeada,
o centro acastanhado e o apice esbranquicado. Em adicao, os espinhos de T. palmadora séo
inclinados e direcionados para cima enquanto os espinhos de T. werneri sdo inclinados e

direcionados de forma contraria, apontando para o solo.

Em T. funalis e T. braunii, é possivel visualizar gloquideos de coloracdo distinta,
variando de amarelados, quando jovens, a castanho escuros, quando maduros e lignificados
(Figura 5, G-H). Além dos gloquideos, T. funalis e T. braunii apresentam longos tricomas, que
se projetam para além das aréolas. Em T. braunii, a aréola é completamente preenchida por
gloquideos, sendo que os tricomas cobrem parte destes. Essas duas espécies, T. brauniie T.

funalis, sdo as que apresentam a maior abundancia de gloquideos, e ndo possuem espinhos.
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Figura 5 - Aréolas observadas em cladddios adultos de espécies de Tacinga.
A.T. subcylindrica, aréola mostrando tricomas e gloquideos. B. T. inamoena, aréola situada em
depressao em relagdo as demais regifes do cladddio. C. T. x flammea, tricomas levemente alongados
recobrindo os gloquideos. D. T. werneri, tricomas enrolados cobrindo grande parte dos gloguideos. E-
F. T. palmadora, aréola mostrando espinhos, em diferentes tamanhos, e uma escama basal persistente
(E), detalhe da aréola mostrando escama basal acastanhada, espinho e gloquideos (F). G. T. funalis,
aréola apresentando longos tricomas, contendo gloquideos com coloracdo distinta, amarelados e
castanho escuro. H. T. braunii, aréola completamente ocupada por gloquideos, com tricomas cobrindo
parte destes. Legenda: ar = aréola; cl = cladddio; esc = escama basal; gl = gloquideo; tr = tricomas.
Barras = A-D, F-H = 0,5 mm; E = 2 mm.
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4.3.2 Anatomia do caule (cladédio)

Em seccdo transversal, o cladéddio é constituido por epiderme, camada subepidérmica
colenquimatica, parénquima clorofiliano, parénquima aquifero, feixes vasculares e medula
(Figura 6, A).

O sistema de revestimento do cladddio, em seccao transversal, apresenta epiderme
uniestratificada (Figura 6, B), sendo fortemente ondulada em T. palmadora e T. werneri (Figura
6, C-D) e consideralmente plana nas demais espécies. Em T. funalis, foram observadas
algumas células epidérmicas com limen relativamente maior que as demais (Figura 6, E).
Uma cuticula espessa recobre a epiderme (Figura 6, F). Os estdmatos séo do tipo opuntidide
(Figura 6, G), localizados no mesmo nivel das demais células epidérmicas (Figura 6, H-1), em
seccgdo transversal, exceto em T. palmadora e T. werneri, que apresentam os estdmatos
acima das demais células epidérmicas (Figura 6, C-D). Amplas camaras subestomaticas
estao presentes em todas as espécies e podem ser muito profundas, alcancando as células
do parénquima clorofiliano (Figura 6, I-J). As paredes anticlinais das células epidérmicas,
observadas em corte paradérmico, sdo sinuosas em todas as espécies (Figura 6, K).

Na regido do cortex, logo abaixo da epiderme, observam-se 4-5 camadas de células
colenquimaticas (Figura 6, B, F), seguido de parénguima clorofiliano composto por células
grandes, isodiamétricas a retangulares, com paredes finas (Figura 6, B). Mais internamente
ao parénguima clorofiliano esta o parénquima aquifero, composto por células arredondadas,
maiores que as células do parénquima clorofiliano, com paredes delgadas (Figura 6, L).
Drusas sao observadas em idioblastos no colénquima e no tecido parenquimatico, sendo mais
frequentes entre as células do colénquima (Figura 6, E-G, L). Estruturas secretoras de
mucilagem ocorrem entre as células parenquimaticas do tecido fundamental (Figura 6, L). O
cilindro vascular é constituido por feixes colaterais, formados por floema e xilema primarios
(Figura 6, A).

As aréolas sdo regibes meristematicas, constituidas por células pequenas com
nucleo proeminente, a partir das quais se desenvolvem tricomas e gloquideos. O tecido

areolar é repleto de idioblastos contendo drusas (Figura 6, M-N).
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Figura 6 — Anatomia do cladédio de Tacinga. A. Organizacdo anatdmica do cladddio de
T. braunii: epiderme, camada colenquimética, parénquima aquifero, sistema vascular e medula. B.
Epiderme uniestratificada em T. inamoena. C. Epiderme ondulada em T. palmadora. D. Epiderme
ondulada em T. werneri. E. Células epidérmicas projetadas em T. funalis. F. Cuticula espessa em T.
subcylindrica. G. Estdmato opuntidide, em T. inamoena. H. Estdmatos localizados no mesmo nivel das
demais células epidérmicas em T. subcylindrica. |. Amplas camaras subestomaticas em T. x flammea
alcangcando o tecido parenquimatico. J. Ampla cAmara subestomética em T. funalis. K. Paredes
anticlinais das células epidérmicas sinuosas, observadas em T. werneri. L. Células de mucilagem e
idioblasto contendo drusa presentes no parénquima aquifero. M. Aréola, em corte transversal,
mostrando a distribuicdo de gloquideos e tricomas. N. Aréola, em corte longitudinal, mostrando as
células que compdem a regido meristematica. Legenda: ar = aréola, ce = cAmara estomatica, co =
camada colenquimatica, dr = drusa, ep = epiderme, es = estdmato, gl = gloquideo, ma = medula, me =
regido meristematica areolar, mu = célula de mucilagem, pa = parénquima aquifero, pc = parénquima
clorofiliano, fv = feixe vascular, tr = tricoma. Barras = A = 1000 um; D, H, M = 500 um; I, N = 200 um;
B-C, L =100 ym; E-G, J, K=50 pm.
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4.4 Discussao

As espécies de Tacinga sdo morfologicamente distintas entre si. Diferencas
morfolégicas do caule séo identificadas para as espécies do género, tais como: porte das
plantas, formato e coloracdo dos cladddios, presenca ou auséncia de espinhos, distancia
entre aréolas, aréolas em podarios, aréolas situadas em depressdes, coloracédo e abundancia
dos gloquideos nas aréolas, diferentes tipos de tricomas (alongados, levemente alongados ou

enrolados) e presenca ou auséncia de escamas basais cobrindo as aréolas.

As principais distincbes morfoldgicas do caule entre T. subcylindrica e T. inamoena
compreendem o porte das plantas, sendo T. subcylindrica bem menor que T. inamoena, como
descrito na literatura (MACHADO; TAYLOR, 2003), no crescimento prostrado e aréolas em
podarios em T. subcylindrica. Além disso, os cladddios de T. inamoena medem basicamente
o dobro do comprimento dos cladodios de T. subcylindrica. Entre T. inamoena e T. x flammea
as principais diferencas abrangem a presenca de espinhos em T. x flammea e auséncia em
T. inamoena, a coloracdo do caule verde claro em T. inamoena e verde escuro em T. X
flammea, bem como a presenca de tricomas levemente alongados recobrindo os gloquideos

de T. x flammea.

As espécies T. palmadora e T. werneri se diferenciam no porte das plantas, sendo T.
werneri menor, ndo ultrapassando 1 m de comprimento, geralmente, como descrito na
literatura (TAYLOR; ZAPPI, 2004). No entanto, os cladddios de T. werneri sdo maiores que
os de T. palmadora. Além disso, as aréolas presentes nos cladodios de T. werneri sdo mais
espacadas entre si e estdo em menor abundancia nos cladodios, em comparagdo com T.
palmadora. Outra distincdo refere-se ao fato da espécie T. palmadora apresentar muitos
espinhos em todas as aréolas, diferentemente de T. werneri que pode ou nao apresentar

espinhos.

As caracteristicas morfoldégicas do caule que diferenciam T. funalis e T. braunii
compreendem o formato do cladédio das espécies, sendo cilindrico em T. funalis e achatado
em T. braunii; o porte de T. braunii como arvoreta; o crescimento de T. funalis sempre junto a
outras plantas, enquanto T. braunii pode ser vista crescendo isoladamente, e, por fim, a menor

distancia entre as aréolas em T. funalis.

Por outro lado, também foram identificados padrées morfologicos do caule entre as
espécies de Tacinga. Todas as espécies do género possuem tricomas, além de gloquideos,
gue sao tipicos da subfamilia Opuntioideae (ANDERSON, 2001; GRIFFITH, 2014). Todos os
tricomas observados em Tacinga sao esbranquicados. As aréolas, em todas as espécies,

estao dispostas em espirais.
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Diferentes ferramentas podem ser utilizadas para a identificacdo de espécies, porém
caracteres morfolégicos ainda sdo amplamente utilizados no reconhecimento botanico de
espécies. As diferencas e padrdes morfolégicos identificados em Tacinga podem ser Uteis

para a taxonomia, especialmente para estudos evolutivos no género.

Com relacdo a anatomia do caule de Tacinga, todas as espécies, em seu aspecto
geral, apresentam a mesma organizacdo anatdmica, sendo constituidas por epiderme,
camada subepidérmica colenquimatica, parénquima clorofiliano, parénquima aquifero, feixes

vasculares e medula.

PadrBes anatémicos do caule foram observados entre as espécies de Tacinga. No
sistema de revestimento do caule podemos destacar a presenca de epiderme uniestratificada,
cuticula espessa, estdbmatos do tipo opuntidide, amplas camaras subestomaticas, paredes
anticlinais das células epidérmicas sinuosas. No sistema fundamental, temos a camada de
células colenquiméticas; o parénquima clorofiliano composto por células grandes,
isodiamétricas a retangulares, com paredes finas; o parénquima aquifero, composto por
células arredondadas, maiores que as células do parénquima clorofiliano, com paredes
delgadas; presenca de idioblastos contendo drusas na camada colenquimética e no

parénquima; estruturas secretoras em abundancia e feixes vasculares colaterais.

Embora as espécies de Tacinga apresentem um padrdo anatdmico do caule,
importantes diferengas anatbmicas foram observadas. A epiderme do caule é fortemente
ondulada em T. palmadora e T. werneri e consideravelmente plana nas demais espécies.
Além disso, os estdbmatos estdo localizados acima das demais células epidérmicas em T.
palmadora e T. werneri. Essas caracteristicas anatbmicas observadas em T. palmadora e T.
werneri corroboram a existéncia do grupo morfolégico formado por estas espécies, proposto
por observacdes morfoldgicas nesse trabalho. As espécies T. palmadora e T. werneri,
juntamente com T. armata J.G. Freitas & E.M. Almeida e T. lilae (Trujillo & M. Ponce) Majure
& R. Puente também séo relatadas como grupo morfolégico por Freitas et al. (2021). Outra
caracteristica anatbmica que diferencia as espécies é a presenca de células epidérmicas com
[imen relativamente maior em T. funalis. Essa caracteristica ndo foi observada em nenhuma
outra espécie. Todas essas variacdes anatdbmicas podem auxiliar na compreensédo da

filogenia do género.

O sistema de revestimento do caule em Tacinga é formado por uma cuticula espessa,
epiderme uniestratificada e varias camadas colenquiméticas. Esse sistema de revestimento
constituido de epiderme e hipoderme colenquimatica, bem como a presenca de camaras
subestomaticas extensas, € comumente observado em Cactaceae (GIBSON, 1982;

DARLING, 1989). Considerando que as cactaceas dispdem de diversos recursos adaptativos
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em ambientes aridos e semiaridos, esse sistema de revestimento tem a funcéo de proteger a
planta da radiacdo solar. Em Cereus giganteus Engelm., o cacto saguaro, a epiderme e a
camada colenquimética, formam uma camada espessa de protecdo que reduz a incidéncia
de radiacdo ultravioleta-alfa e beta, por outro lado, permite a absor¢cdo de grande parte da
radiacdo fotossinteticamente (til, além de reduzir a carga de calor na planta (DARLING, 1989).
Além disso, € fato que a cuticula espessa e a cera epicuticular dos cactos desempenham um

importante papel na conservacéo da agua (CONDE, 1975).

Os estbmatos identificados em Tacinga, do tipo opuntidide, sdo também observados
em outras espécies da subfamilia Opuntioideae (EGGLI, 1984). Esse tipo de estdmato
apresenta células subsidiarias aleatérias, levando-o a ser facilmente confundido com o tipo
hexacitico, inclusive o equivoco ja foi alertado na literatura (EGGLI, 1984). Comumente o
numero de células subsididrias € bastante elevado em Cactaceae (EGGLI, 1984). Em
Opuntioideae e Pereskioideae, muitas vezes nao é possivel identificar quais sdo as células
subsidiarias das células epidérmicas (EGGLI 1984), o que acaba gerando duvida na
identificacdo do estémato.

Com relacdo a posicao dos estbmatos de T. palmadora e T. werneri, esta € uma
condigdo anatbmica distinta e € considerada uma apomorfia em Tacinga (MAJURE et al.,
2013). Portanto, faz-se necessario investigar melhor as causas evolutivas e fisiolégicas por
tras dessa caracteristica anatbmica. As demais espécies, T. subcylindrica, T. inamoena, T.
funalis, T. x flammea e T. braunii possuem estdmatos localizados na mesma altura das demais
células epidérmicas. Estudos evidenciam que estbmatos em depressdo possuem um
importante valor adaptativo para a conservacao da agua (DARLING, 1989). No entanto, ndo
existem estudos a respeito da localizagdo de estdmatos acima de amplas camaras
estomaticas. Suposi¢cdes sugerem a existéncia de rapidas trocas gasosas logo apos a
abertura do estdbmato (DARLING, 1989). Porém, os estdbmatos de cactos geralmente
permanecem abertos por muitas horas (NOBEL, 1988). Uma investigacdo mais aprofundada

€ necessaria para melhor compreensao dessas caracteristicas morfoldgicas e funcionais.

4.5 Conclusodes

Embora a morfologia do caule de Tacinga tenha sido bem descrita e existam estudos
anatdmicos incluindo a anatomia caulinar de algumas espécies, este trabalho amplia a
compreensdo das estruturas morfolégicas em Tacinga, apresenta o padrao anatdémico geral
do caule de espécies do género e revela importantes diferencas anatémicas no género. As
caracteristicas morfoldgicas e anatémicas, em grande parte, estdo associadas a adaptagéo

dessas plantas a ambientes xéricos, assim como observado em outras cactaceas. Por fim, os
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resultados obtidos nessa pesquisa sao relevantes do ponto de vista taxonémico e evolutivo,

por apresentar caracteres variaveis informativos do género.

Referéncias
ANDERSON, E. F. The cactus family. Portland: Timber Press, 2001.

ARRUDA, E.; MELO-DE-PINNA, G. F.; ALVES, M. Anatomia dos 6rgaos vegetativos de
Cactaceae da caatinga pernambucana. Brazilian Journal of Botany, v. 28, p. 589-601, 2005.

BRITTON, N. L.; ROSE, J. N. The Cactaceae. Washington, DC: The Carnegie Institution,
1919. v. 1.

CONDE, L. F. Anatomical comparisons of five species of Opuntia (Cactaceae). Annals of the
Missouri Botanical Garden, v. 62, p. 425-473, 1975.

DARLING, M. S. Epidermis and hypodermis of the saguaro cactus (Cereus giganteus):
anatomy and spectral properties. American Journal of Botany, v. 76, n. 11, p. 1698-1706,
1989.

EGGLI, U. R. S. Stomatal types of Cactaceae. Plant Systematics and Evolution, v. 146,
n. 3, p. 197-214, 1984.

FEDER, N. E. D.; O'BRIEN, T. P. Plant microtechnique: some principles and new methods.
American Journal of Botany, v. 55, n. 1, p. 123-142, 1968.

FREITAS, J. G. et al. Novelties in Cactaceae from Eastern Brazil: Adding two new species and
one new nothospecies to Tacinga (Opuntioideae). Phytotaxa, v. 490, n. 3, p. 239-252, 2021.

GIBSON, A. The anatomy of succulence. In: TING, I. P.; GIBBS, M. (eds.). Crassulacean acid
metabolism. Rockville: American Society of Plant Physiologists, 1982. p. 1-17.

GRIFFITH, M. P. The desert ignored: Early cactus evolution and interpretation. In: Symposium
on the Natural Resources of the Chihuahuan Desert Region, 6., 2014, Fort Davis.
Proceedings... Fort Davis, TX: Chihuahuan Desert Research Institute, 2014. p. 86-100.
Disponivel em: http://cdri.org/publications/proceedings-of-thesymposium-on-the-natural-
resources-of-the-chihuahuan-desert-region/

INSTITUTO BRASILEIRO DE GEOGRAFIA E ESTATISTICA - IBGE. Biomas e sistema
costeiro-marinho do Brasil: compativel com a escala 1:250 000. Rio de Janeiro: IBGE,
Coordenacao de Recursos Naturais e Estudos Ambientais, 2019. p. 151-155. (Relatérios
Metodoldgicos, v. 45).

JOHANSEN, D. A. Plant Microtechnique. New York: McGraw-Hill, 1940.

LAMBERT, S. M. Tacinga: The hummingbird-pollinated prickly pear. Cactus and Succulent
Journal, v. 81, p. 156-161, 2009.

LUCENA, C. M. et al. Use and knowledge of Cactaceae in Northeastern Brazil. Journal of
Ethnobiology and Ethnomedicine, v. 9, art. 62, 2013.



63

MACHADO, M.; TAYLOR, N. A new subspecies of Tacinga inamoena (Cactaceae) from
Eastern Bahia, Brazil. Bradleya, v. 21, p. 13-16, 2003.

MAJURE, L. C. et al. Opuntia lilae, Another Tacinga Hidden in Opuntia s.l. (Cactaceae).
Systematic Botany, v. 38, n. 2, p. 444-450, 2013.

MAJURE, L. C. et al. Phylogeny of Opuntia s.s. (Cactaceae): Clade delineation, geographic
origins, and reticulate evolution. American Journal of Botany, v. 99, n. 5, p. 847-864, 2012.

PAIXAO, V. H. F.; GOMES, V. G. N.; VENTICINQUE, E. M. Florivory by lizards on Tacinga
inamoena (K. Schum.) NP Taylor & Stuppy (Cactaceae) in the Brazilian Caatinga. Biota
Neotropica, v. 21, €20201109, 2021. doi:10.1590/1676-0611-BN-2020-1109

TAYLOR, N. P.; ZAPPI, D. C. Cacti of eastern Brazil. Kew: The Royal Botanic Gardens,
2004.

TAYLOR, N.; ZAPPI, D. C. Additions and corrections to “Cacti of Eastern Brazil”. Bradleya,
v. 36, p. 2-21, 2018.

TAYLOR, N. P.; STUPPY, W.; BARTHLOTT, W. Realignment and revision of the Opuntioideae
of Eastern Brazil. Succulent Plant Research, v. 6, p. 99-131, 2002.

ZAPPI, D.; TAYLOR, N.P. 2020. Cactaceae. In: JARDIM BOTANICO DO RIO DE JANEIRO.
Flora do Brasil - 2020. Rio de Janeiro, 2021. Disponivel em:
<http://floradobrasil.jbrj.gov.br/reflora/floradobrasil/FB1750>. Acesso em: 18 jan. 2022


http://floradobrasil.jbrj.gov.br/reflora/floradobrasil/FB1750

64



CAPITULO 2

Morfologia floral e estratégias reprodutivas de Tacinga Britton & Rose (Cactaceae)

Tacinga funalis Britton & Rose — estigma

Imagem: Jucicleide Martins
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5. Morfologia floral e estratégias reprodutivas de Tacinga Britton & Rose

(Cactaceae)
RESUMO

Tacinga, pertencente a familia Cactaceae, compreende um pequeno género de cactos com
dez espécies, duas subespécies e duas notoespécies, todas endémicas do Brasil, com
excecdo de T. lilae, que é endémica da Venezuela. As tacingas brasileiras sdo caracteristicas
dos ambientes semiaridos da Caatinga. As plantas do género sao subarbustos e arbustos
com flores muito vistosas. Todavia, no que se refere a morfologia, anatomia, biologia
reprodutiva e filogenia, o género ainda carece de informagdes, especialmente aquelas que
possam contribuir para a compreensdao dos processos evolutivos que resultaram na
especiacdo. Deste modo, o objetivo deste estudo foi ampliar a compreenséo da morfologia
floral e das estratégias reprodutivas de Tacinga com base na morfoanatomia analisada sob
uma perspectiva filogenética. O estudo envolve andlises morfoldgicas, anatdbmicas, de
biologia reprodutiva e filogenéticas. Os resultados revelam diferencas morfoanatdomicas florais
entre as espécies de Tacinga. Dentre as direfencas morfolégicas destacam-se o comprimento
das flores, coloracdo das tépalas e formato do pericarpelo. Além disso, foram reconhecidas
novas caracteristicas morfoldgicas informativas e variaveis para o género, tais como formato
do ovario e da camara nectarifera bem como formato e coloragdo de escamas basais do
pericarpelo. Este trabalho apresenta ainda uma estimativa média de évulos por flor, estimativa
de grdo de pdlen e razdo poélen-6vulo que foram relevantes para a compreensdo de
estratégias reprodutivas no género. Com relacédo a anatomia floral é possivel identificar um
padrdo anatdmico do aspecto geral, por exemplo, todas as espécies possuem pericarpelo
constituido por uma epiderme uniestratificada com cuticula espessa e camada subepidérmica
colenquimatica. No entanto, importantes diferencas anatdmicas foram reveladas, tais como
estbmatos do pericarpelo floral situados acima das demais células epidérmicas em T.
palmadora e T. werneri bem como presenca de compostos fendlicos nas papilas do estigma
de T. funalis e T. braunii. Estas diferengcas foram extremamente relevantes para a
compreensdo da evolugdo de caracteres no género, sendo a posicdo dos estbmatos
considerada uma sinapormofia em um dos clados de Tacinga. Por fim, a reconstrucédo de
estado ancestral dos caracteres florais corrobora a polinizagdo de Tacinga por beija-flor e
sugere que as flores evoluiram para serem polinizadas também por artrépodes. Os resultados
obtidos nesta pesquisa ampliam a compreensdo morfoanatémica floral do género Tacinga,
fornecem importantes contribuicdes a respeito das estratégias reprodutivas e desvendam

questdes evolutivas no género.

Palavras-chave: Colénquima. Filogenia. Opuntidide. Pericarpelo. Sinapormorfia.



68

5. Floral morphology and reproductive strategies of Tacinga Britton & Rose (Cactaceae)
ABSTRACT

Tacinga, belonging to the Cactaceae family, comprises a small genus of cacti with ten species,
two subspecies and two notospecies, all endemic to Brazil, except for T. lilae, which is endemic
to Venezuela. Brazilian tacingas are characteristic of the semi-arid environments of the
Caatinga. The plants of the genus are subshrubs and shrubs with very showy flowers. The
genus still lacks information about morphology, anatomy, reproductive biology, and phylogeny,
especially those that may contribute to the understanding of the evolutionary processes that
resulted in the speciation of the species. Thus, the objective of this study was to expand the
understanding of the floral morphology and reproductive strategies of Tacinga based on the
morphoanatomy analyzed from a phylogenetic perspective. The study involves morphological,
anatomical, reproductive biology and phylogenetic analyses. The results reveal floral
morphoanatomical differences between Tacinga species. In addition, new informative and
variable morphological characteristics were recognized for the genus, such as the shape of
the ovary and the nectariferous chamber as well as the shape and color of the basal scales of
the pericarpel. This work also presents an average estimate of ovules per flower, an estimate
of pollen grain and pollen-egg ratio that were relevant to the understanding of reproductive
strategies in the genus. Regarding the floral anatomy, it is possible to identify an anatomical
pattern of the general appearance, for example, all species have a pericarpel consisting of a
unistratified epidermis with a thick cuticle and a collenchymatic subepidermal layer. However,
important anatomical differences were revealed, such as stomata of the floral pericarpel
situated above the other epidermal cells in T. palmadora and T. werneri as well as the presence
of phenolic compounds in the stigma papillae of T. funalis and T. braunii. These differences
were extremely relevant for understanding the evolution of characters in the genus, with the
position of the stomata being considered a synapormophy in one of the Tacinga clades. Finally,
the ancestral state reconstruction of floral characters corroborates the pollination of Tacinga
flowers by hummingbirds and suggests that they also evolved to be pollinated by arthropods.
The results obtained in this research expand the floral morphoanatomical understanding of the
genus Tacinga, provide important contributions regarding reproductive strategies and reveal

evolutionary questions in the genus.

Keywords: Collenchyma. Opuntioids. Pericarpel. Phylogeny. Synapomorphy.
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5.1. Introducéo

As angiospermas, plantas com flores, estéo distribuidas por variados ecossistemas em
todo o mundo, servindo de alimento e abrigo para inUmeras outras espécies (SAUQUET;
RAMIREZ-BARAHONA; MAGALLON, 2021%). A familia Cactaceae, conhecida por ter caule
suculento e, muitas vezes, repleto de espinhos, faz parte desse bem-sucedido e dominante

grupo de plantas, as angiospermas.

Por apresentar flores vistosas e formas variadas, as cactaceas de destacam nha
paisagem. As plantas desse grande grupo podem ser arborescentes, arbustivas,
subarbustivas. Quanto a forma de crescimento, 0s cactos podem ser colunares, globosos ou
palmados. Podem ocorrer solitarios ou em touceira, em diferentes substratos, sendo
classificados como cactos epifiticos, litofiticos, prostrados, geofiticos, entre outros
(ANDERSON, 2001).

As variagfes morfoldgicas em Cactaceae sdo importantes instrumentos na delimitagéo
de espécie, género, familia e subfamilia. Estudos da morfologia externa das plantas ainda
sdo comumente empregados na identificacéo e classificacdo botanica de espécies. Porém,
frequentemente, barreiras morfolégicas ténues ou processos de divergéncia recentes levam
a necessidade de recorrer ao uso de ferramentas adicionais e estudos mais aprofundados
para a delimitacdo entre as espécies. Por exemplo, a existéncia de variagbes populacionais
pode dificultar em muito a taxonomia de alguns grupos, se considerarmos somente aspectos
morfol6gicos. Desse modo, a associagao entre estudos da morfologia, morfometria, anatomia,
biologia reprodutiva e filogenia das espécies podem ser essenciais para a compreensao da

complexidade taxon6mica dessa familia botanica.

As tacingas, pertencentes a familia Cactaceae e subfamilia Opuntioideae
(ANDERSON, 2001), formam um pequeno género de cactos palmados.
O género é constituido por dez espécies [T. inamoena (K. Schum.) N.P. Taylor & Stuppy,
T. palmadora (Britton & Rose) N.P. Taylor & Stuppy, T. funalis Britton & Rose, T. braunii
Esteves, T. werneri (Eggli) N.P. Taylor & Stuppy, T. saxatilis (Ritter) N.P. Taylor & Stuppy,
T. subcylindrica M. Machado & N.P. Taylor, T. armata J.G. Freitas & E.M. Almeida, T.
gladispina J.G. Freitas & E.M. Almeida e T. lilae (Trujillo & M. Ponce) Majure & R. Puente)],
duas subespécies [T. saxatilis (Ritter) N.P. Taylor & Stuppy subsp. saxatilis e T. saxatilis

subsp. estevesii (P.J. Braun) N.P. Taylor & Stuppy] e duas notoespécies [T. x quipa (F.A.C.

1 SAUQUET, H.; RAMIREZ-BARAHONA, S.; MAGALLON, S. The age of flowering plants is unknown. 2021.
Dados néo publicados.
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Weber) N.P. Taylor & Stuppy e T. x flammea J.G. Freitas & E.M. Almeida] (TAYLOR; ZAPPI,
2004; TAYLOR; ZAPPI, 2018; FREITAS et al., 2021).

Todas as espécies de Tacinga sdo endémicas do Brasil (ZAPPI; TAYLOR, 2020), com
excecao de T. lilae, que é endémica da Venezuela (MAJURE et. al., 2013; NASSAR et al.,
2013). Algumas espécies sdo endémicas da regido central do nordeste do Brasil, tais como
T. funalis e T. werneri. Outras sdo endémicas do nordeste brasileiro em sua totalidade, tais
como T. palmadora, T. subcylindrica e T. x quipa. Outras sdo consideradas endémicas do
leste do Brasil, séo elas: T. inamoena, T. saxatilis, T. saxatilis subsp. saxatilis, T. armata,
T. gladispina, T. x flammea. Ja a espécie T. braunii tem uma distribui¢éo restrita ao Vale do
Rio Jequitinhonha, sendo considerada endémica dessa regido. Assim como T. saxatilis subsp.
estevesii, endémica do municipio de luit, Bahia (FREITAS et al., 2021; TAYLOR; ZAPPI,
2004).

As espécies brasileiras do género sdo caracteristicas dos ambientes semiaridos da
Caatinga (FREITAS et al.,, 2021). As plantas sdo subarbustos e arbustos, e podem ser
prostrados, eretos ou decumbentes. Todas as espécies possuem gloquideos e tricomas
abundantes. Os gloquideos, bem como o caule segmentado em cladddios, folhas presentes
e efémeras sdo caracteres tipicos da subfamilia Opuntioideae (ANDERSON, 2001,
GRIFFITH, 2014). JA com outros membros da tribo Opuntieae, Brasiliopuntia e Consolea
(MAJURE et al., 2013), os representantes de Tacinga compartiiham as sementes com
envelope funicular piloso (STUPPY, 2002) e o crescimento indeterminado (TAYLOR,
STUPPY; BARTHLOTT, 2002;). Com relacdo as estruturas reprodutivas, as flores das
tacingas variam em cores, podendo ser amarela, verde, laranja ou vermelha e normalmente
apresentam estames eretos. Uma caracteristica importante na diferenciacéo das espécies de
Tacinga de outras da subfamilia Opuntioideae é a evolucao de caracteres florais, os quais séo
compativeis com a visitagdo e polinizacéo por beija-flores (LAMBERT, 2009). Um estudo da
biologia da polinizagédo apontou o beija-flor como o visitante floral mais frequente nas flores
da espécie T. palmadora (LOCATELLI; MACHADO, 1999).

As tacingas apresentam diversas adaptacdes morfologicas, anatdbmicas e fisiol6gicas,
porém, estas ainda sdo pouco estudadas. Os caracteres morfolégicos em Tacinga muitas
vezes apresentam sobreposicdo, o que acaba gerando dificuldade no reconhecimento de
espécies. Além disso, é registrada a ocorréncia de hibridos no grupo, aumentando a
complexidade morfolégica do género. Dados morfolégicos e cromossémicos sugerem a
hibridacdo entre espécies de Tacinga (TAYLOR; STUPPY; BARTHLOTT, 2002; TAYLOR,;
ZAPPI, 2004; FREITAS et al., 2021). S&o relatados possiveis cruzamentos entre T. inamoena
com T. palmadora, T. werneri, ou T. saxatilis (TAYLOR; STUPPY; BARTHLOTT, 2002;
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TAYLOR; ZAPPI, 2004). A hibridacdo entre T. inamoena e T. werneri resultou no surgimento
da notoespécie T. x flammea (FREITAS et al., 2021). As espécies T. x flammea e T. inamoena
sdo semelhantes em habito, formato e coloracdo dos cladddios e na cor das flores. Ja T. x
flammea e T. werneri se assemelham no posicionamento dos cladddios, na coloracao e
presenca de espinhos (FREITAS et al., 2021).

O género Tacinga constitui um grupo com diversas questdes morfolégicas a serem
compreendidas, sendo que suas espécies ainda carecem de informacdes, especialmente no
que se refere a morfologia, anatomia, biologia reprodutiva e filogenia. Estudos mais
detalhados contribuirdo para a compreensdo de como caracteres varidveis podem auxiliar
significativamente na definicdo dos limites especificos entre essas espécies e nos processos
evolutivos que resultaram na especiacdo destas. Deste modo, o objetivo deste estudo
consiste em ampliar a compreensdo da morfologia, anatomia floral e das estratégias
reprodutivas de Tacinga com base na morfoanatomia analisada sob uma perspectiva

filogenética.

5.2. Materiais e Métodos

5.2.1 Amostragem

O estudo incluiu cinco espécies de Tacinga que ocorrem no Brasil: T. funalis, T. braunii,
T. subcylindrica, T. palmadora e T. inamoena. Exemplares das espécies em estudo foram
coletados nos estados do Rio Grande do Norte, Bahia e Minas Gerais (ver Tabela 1 — Capitulo
1). As plantas foram mantidas em casa de vegetacdo, no Centro de Energia Nuclear na
Agricultura (CENA/USP). O material testemunho de cada espécie coletada foi depositado no
Herbéario ESA - Escola Superior de Agricultura Luiz de Queiroz — ESALQ.

Para o estudo da morfoanatomia e dos aspectos da biologia reprodutiva, foram
observados em campo e coletados doze botbes e doze flores das espécies T. inamoena,
T. palmadora e T. subcylindrica. Ja para as espécies T. funalis e T. braunii seis bot6es florais

e seis flores foram observados e coletados de plantas cultivadas em casa de vegetacéo.

Para as analises moleculares, necessérias para o estudo da reconstrucéo da filogenia,
cladddios de trés individuos por espécie foram coletados para extracdo de DNA, de colecéo
viva mantida em casa de vegetagdo no Laboratorio de Biotecnologia Vegetal do CENA-USP.
Amostras de DNA das espécies T. funalis, T. braunii, T. subcylindrica,

T. inamoena e T. werneri foram coletadas para extracdo de DNA e posterior sequenciamento.
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Para as demais espécies do género (T. palmadora, T. saxatilis e T. lilae) as sequéncias foram
obtidas através de banco de dados moleculares online (GenBank, disponivel em

https://www.ncbi.nlm.nih.gov/genbank/).

5.2.2 Analises microscopicas

Os caracteres florais analisados compreenderam partes férteis e estéreis da flor:
gineceu (estigma, estilete, ovario, 6vulos), androceu (antera, filete, grdos de pdlen), perianto
e pericarpelo. Dentre os caracteres morfologicos analisados, destacam-se: posicdo das flores
nos cladddios, numero de flores por cladodio, comprimento da flor, coloracao e formato do
pericarpelo floral, comprimento x largura do pericarpelo, posicao das aréolas (em podarios ou
nao), presenca de gloquideos e tricomas, presenca, formato e coloracdo das escamas basais
do pericarpelo, forma do gloquideo, tipos de tricomas, formato do perianto, coloracdo das
tépalas, comprimento do tubo floral, formato e comprimento da camara nectarifera, anteras
inclusas ou exsertas, posicdo das anteras em relacdo ao estigma, coloragdo das anteras,
namero de carpelos e l6culos do gineceu, formato do ovario, comprimento do pistilo, nUmero
de l6bulos do estigma, largura do tecido entre a parede do ovario e a epiderme do pericarpelo,
deiscéncia da antera, ornamentagdo do grdo de podlen, entre outros. Dentre os caracteres
anatdbmicos analisados estdo: anatomia do pericarpelo floral, tépalas, nectario, ovario,
anteras, estilete e estigma. Posteriormente, algumas dessas caracteristicas morfolégicas e
anatdbmicas foram utilizadas para propor possiveis cenarios evolutivos para Tacinga e

reconstruir o estado ancestral das espécies.

Para o estudo da morfologia floral, trés botdes florais e trés flores para cada espécie
foram analisados com o auxilio do microscépio estereoscopio (Leica EZ4E). Imagens dos
orgaos florais das espécies em estudo foram obtidas por cAmera acoplada ao microscépio
estereoscopico. Além disso, o material foi processado para observacdes por microscopia
eletrénica de varredura (MEV). Para a obtencéo das medidas, tais como comprimento da flor

e comprimento do pericarpelo, foi utilizado um paquimetro (Universal Metalico, Mtx).

Para andlises microscopicas, seis flores foram dissecadas e imediatamente imersas
em fixador (paraformaldeido 4% ou FAA 50) (JOHANSEN, 1940), sendo as amostras
mantidas em fixador, sob refrigeracédo por 24-48 h, seguido por desidratacdo em série etilica
(de 35% a 70%) e armazenamento sob refrigeracdo (4-8°C), até serem processadas para

microscopia.
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Para andlises por MEV, as amostras mantidas em etanol (70%) foram desidratadas
até 100 % e em seguida secas ao ponto critico (Leica EM CPD 300) através de CO; liquido.
Posteriormente, as amostras foram montadas em suportes metalicos e em seguida
metalizadas com ouro, durante 180 segundos (Leica EM ACE 600). As amostras foram
observadas ao microscopio eletrdnico de varredura (JEOL JSM-IT300 LV Tokyo - Japao) no
NAP/MEPA-ESALQ/USP, operando a 20 kV, sendo as imagens digitalizadas.

Para o processamento da microscopia de luz (ML), amostras mantidas em etanol 70%
foram desidratadas lentamente seguindo a série etilica de 80%, 90% e 100%, com duragéo
de ao menos 1lh cada etapa, sendo a Ultima etapa (etanol 100%) repetida trés vezes.
Posteriormente, as amostras foram transferidas primeiramente para propanol (100%), durante
8h, e depois para o butanol (100%), durante 12h. A infiltracdo foi realizada lentamente em
solugbes de butanol: meio de infiltracdo (glicolmetacrilato, Historesin kit, Leica, Heidelberg,
Germany) (3:1, 1:1, 1:3), permanecendo quinze dias em cada solucéo, sob refrigeracdo. O
longo periodo em cada solucdo garantiu uma melhor infiltracdo do meio nos tecidos. Ao final,
as amostras permaneceram em meio de infiltracao puro, por até sete dias. A polimerizacéo
foi realizada em meio de infiltragéo e endurecedor, conforme recomendagéo do fabricante, em
temperatura ambiente, por 48 h. Seccdes histologicas (5 pm) foram obtidas em micrétomo
rotativo (Leica RM 2155, Nussloch, Germany). Para observagfes gerais as seccdes
histolégicas foram coradas em solucéo de fucsina acida (1%) em agua, seguida por coloragéo
em azul de toluidina (0,05%) (FEDER; O’BRIEN, 1968). Algumas seccdes histologicas
também foram coradas com Reativo de Schiff (PAS) e Azul de Toluidina, para detecgéo de
amido, polissacarideos e mucilagem (O'BRIEN; MACCULLY, 1981). Todas as seccdes
coradas foram montadas utilizando entelan® (Merck, Darmstadt, Germany) e cobertas com
laminula. As amostras foram observadas sob microscopio de luz (Leica LMD 7000, Wetzlar -

Germany) e as imagens digitais capturadas por camera acoplada ao microscépio.

5.2.3 Andlise de caracteres e estratégias reprodutivas

O estudo de caracteres e estratégias reprodutivas foi embasado principalmente na
metodologia de Grosse-Veldmann et al. (2016), analisando-se 0s seguintes parametros:
tamanho do display floral, quantidade média de 6vulos por flor, estimativa de nimero de graos
de pdlen por flor e razéo grao de polen/évulo. Além disso, foi incluida a avaliagdo do periodo
de floracdo das espécies. Flores de T. subcylindrica, T. inamoena e T. palmadora foram
observadas em campo. Para T. funalis e T. braunii, os dados de floracéo foram obtidos através
de informacdes de coleta obtidos em bancos de dados digitais de colecdes de herbarios

(splink, disponivel em http://www.splink.org.br/.).
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Também foi realizada uma andlise comparativa, considerando os valores absolutos,
de comprimento do display floral, tubo floral, pistilo, cAmara nectarifera e ovario das cinco
espécies de Tacinga. Também com o objetivo de comparar as estruturas nas diferentes
espécies, foi calculada a proporcédo da largura do ovario em relacdo a largura do pericarpelo
floral, proporcdo entre o comprimento do tubo floral em relacdo ao comprimento da flor e

proporcdo entre a largura do display floral em relacdo ao comprimento da flor.

O tamanho do display floral foi determinado a partir de cinco flores de cada espécie,
selecionadas aleatoriamente, com medi¢cGes das flores em vista lateral. Para contabilizar o
namero de 6vulos por flor, foram avaliadas dez flores por espécie. Os ovérios foram cortados
e 0s Ovulos cuidadosamente removidos e contados com 0 uso de um microscopio

estereoscopico (Leica EZ4E).

Para determinacdo do numero de gréos p6len foram utilizados dez botdes florais para
cada espécie, sendo as anteras de cada botdo floral inseridas em um tubo. Uma mistura
1:1 de glicerol (CsHs(OH)s): 4gua destilada, com um volume total de 100-500 (usualmente
200 pl), foi adicionada as amostras, misturando-se por 2 a 3 min em um vortex de laboratorio
(PHOENIX AT-56) para suspender uniformemente os grdos de pélen. Posteriormente, 0s
tubos foram colocados em banho ultrassénico (BRASONIC B-220) por 15 min, para garantir
gue todos os graos de pdlen fossem removidos das anteras. O nimero de grdos de pélen por
antera foi contado usando uma camera de Newbauer (GRID OPTIK OG-200), que consta de
uma lamina microscépica com uma camara de profundidade definida. O nimero de graos por
area foi contado para uma aliquota conhecida e, em seguida, extrapolado para o volume total
da amostra. Cinco quadrados foram escolhidos aleatoriamente e todos os graos de pélen
nestes foram contados e o numero total de graos de pdlen por botéo foi entdo estimado. Para
calcular a razdo entre graos de pdlen e 6vulos (relacdo P/O) dividiu-se o nimero de gréos de
polen por flor e o nimero de évulos por flor (GROSSE-VELDMANN et al., 2016).

5.2.4 Analises filogenéticas e de reconstrucéo dos estados de carater ancestrais

A metodologia para a analise filogenética do género Tacinga seguiu a metodologia de
Majure et al. (2012). Em linhas gerais, essa analise subdivide-se em trés principais processos:
obtencdo de sequéncias de DNA (para espécies ainda nao sequenciadas), edicdo de
sequéncias e alinhamento e estimativa da filogenia.A reconstrucdo da filogenia realizada
incluiu oito espécies de Tacinga (T. funalis, T. braunii, T. subcylindrica, T. saxatilis, T.
inamoena, T. werneri, T. lilae, e T. palmadora) e uma espécie de Brasiliopuntia, Brasiliopuntia
brasiliensis (Willd.) A. Berger. Para a extracao de DNA das espécies T. funalis, T. braunii, T.

subcylindrica, T. inamoena e T. werneri foi utilizado Kit NucleoSpin Plant Il (Macherey Nagel,
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Duren, Alemanha) de acordo com o protocolo de fabricacdo. Para amplificacéo, foram usados
os espacadores intergénicos plastidiais (atpB-rbcL, ndhF-rpl32, pshJ-petA), um gene plastidial
(ycfl), um gene nuclear (ppc) e o espacador transcrito interno ribossémico nuclear (ITS). As
misturas para reacfes de amplificacdo de 25 pL foram as seguintes: 1 uL de DNA modelo,
15,8 pyL de H20, 5 yL de Promega Colorless GoTag® Flexi Buffer (10 ul, 1x), 0,5 uL de 50
mmol/L MgClI2, 0,5 pL de 10 mmol/L de DNTPs, 1 pL de cada primer de 10 mM, e 0,2 uL de
Promega GoTaq VR Flexi DNA Polymerase 5u/ml (0.25 ml, 1.25 u).

As condicdes de amplificacdo de ITS e ppc foram: para ITS, a desnhaturagéo inicial a
94°C por 2 min; seguido de 30 ciclos de 94°C por 1 min, 54°C por 1 min e 72°C por 3 min;
com uma etapa de extensdao final a 72°C por 7 min. Para ppc, as condigdes foram 95°C por
5 min; seguido de 44 ciclos de 94°C por 1 min, 55°C por 1 min e 72°C por 2,5 min; com
extensao final de 72°C por 10 min. Para ycfl: 94°C por 3 min; seguido de 8 ciclos de 94°C por
0,5 min, com temperatura de anelamento inicial de 63° reduzindo 1° por ciclo por 1 min, e
72°C por 3 min; seguidos de 35 ciclos de 94°C por 0,5 min, 50°C por 1 min e 72°C por 3 min;
com uma etapa de extensdao final a 72°C por 3 min. As condi¢cdes de amplificacdo para os
espacadores intergénicos plastidiais foram: desnaturacéo inicial a 80°C por 5 min; seguido de
35 ciclos de 95°C por 1 min, 55°C por 1 min e 65°C por 0,5 min; com uma etapa de extensao
final a 65°C por 4 min. A purificacéo de produtos de PCR e o sequenciamento foram realizadas
pela Macrogen Inc (Seul, Coréia do Sul). Para as analises finais de reconstrucéo da filogenia

utilizou-se apenas as regides atpB-rbcL, ndhF-rpl32, psbJ-petA, ycfl e ppc.

As sequéncias brutas foram editadas e posteriormente alinhadas usando o software
Geneious Prime 2021 (https://www.geneious.com). O alinhamento foi manualmente checado
com o auxilio dos Software Mesquite 3.6 (MADDISON; MADDISON, 2018). Por ultimo, a
matriz de dados alinhados foi avaliada por analise Bayesiana implementada no Mr. Bayes,
versdao 3.2.6 (RONQUIST; HUELSENBECK, 2003). Os modelos evolutivos foram
selecionados com o auxilio do programa Jmodeltest (POSADA, 2008) para duas particdes de
dados: 1) com os dados das regifes de DNA do cloroplasto combinadas, para a qual o modelo
HKI+I foi selecionado e; 2) apenas com os dados obtidos para o gene nuclear PPC, para a

gual o modelo F81 foi selecionado.

Por fim, para a andlise da reconstrucao do estado ancestral dessas espécies, quatro
parametros florais foram analisados para cada espécie: tamanho do display floral, quantidade
média de 6vulos por flor, nUmero estimado de gréos de polen por flor e razao pélen/évulo,
juntamente com caracteristicas morfolégicas e anatdmicas, utilizando o programa Mesquite
3.6, utilizando-se o principio da parcimbnia (MADDISON; MADDISON, 2018). As

caracteristicas morfolégicas usadas na reconstrugcdo do estado ancestral, para cada espécie,
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compreendem: a propor¢cdo das larguras do ovario e pericarpelo floral, propor¢cdo entre o
comprimento do tubo floral em relacdo ao comprimento da flor, proporcéo entre a largura do
display floral em relacdo ao comprimento da flor. Com relacdo as caracteristicas anatémicas,
foram utilizadas a localizacdo dos estématos em relacdo as demais células epidérmicas do
pericarpelo floral, presenca ou auséncia de compostos fenélicos nas papilas do estigma e tipo

da superficie adaxial da tépala (ondulada ou linear).

5.3 Resultados
5.3.1 Morfologia floral

As tacingas apresentam flores vistosas, desenvolvendo-se na regido apical dos
cladodios distais em T. subcylindrica (1-3 flores) e T. inamoena (1-5 flores), no apice e proximo
ao apice dos cladodios subdistais em T. funalis (1 flor) e T. braunii (1 flor), e no &pice, préximo
ao apice e nas margens dos cladédios distais em T. palmadora (1-5 ou mais flores) (Figura 1,
A-F). As flores sao sésseis, ciclicas, assimétricas, homoclamideas, hermafroditas e epiginas
(Figura 1, G-P). Estas podem variar consideravelmente em comprimento, podendo ter entre
15 e 90 mm, bem como apresentar diferentes tamanhos de display floral (Tabela 1).

As flores possuem pericarpelo verde, com duas excecdes, podendo ser verde claro
em T. palmadora, ou variando entre verde ou castanho/roxo em T. funalis (Figura 1, A-B). O
formato do pericarpelo é cilindrico em T. braunii, estreito turbinado em T. funalis, turbinado
em T. inamoena e T. palmadora, e subcilindrico em T. subcylindrica (Figura 1, A-F; Figura 2,
A-E), apresentando comprimento e largura distintos entre as espécies (Tabela 1). A epiderme
do pericarpelo floral é repleta de estdbmatos (Figura 2, F-G). As aréolas presentes no
pericarpelo possuem gloquideos e tricomas abundantes. Escamas basais levemente
suculentas, persistentes ou deciduas, recobrem as aréolas (Figura 2, H). As escamas basais
apresentam diferentes formatos, sendo estreito triangular em T. funalis, ovado acuminado em
T. braunii e T. palmadora, estreito triangular a estreito ovado atenuado em T. subcylindrica e
T. inamoena. As escamas basais também diferem em relacdo a coloracao, sendo castanho
claras em T. inamoena, verde em T. funalis, verde escuras em T. braunii, réseas em T.
palmadora, verde amareladas na por¢cdo mediana e arroxeadas na porcao inferior e no apice
em T. subcylindrica (Figura 2, A-E). Os gloquideos, observados em T. palmadora, T.
subcylindrica e T. inamoena, possuem formato acicular com escamas retrorsas (Figura 2, 1).
Em T. palmadora, aréolas em podarios elevados, apresentam gloquideos cobertos por
tricomas (Figura 2, D). Nas demais espécies em estudo, sdo observados tricomas
circundando a base dos gloquideos (Figura 2, C). Particularmente, em T. braunii os tricomas

sdo longos expandindo-se para além da aréola (Figura 2, B). As aréolas apresentam ainda
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duas cerdas laterais em T. subcylindrica e T. inamoena, de coloracdo dourada a castanha
(Figura 2, C, E).

O perianto floral é multisseriado, do tipo tubular em T. palmadora e infundibuliforme
em T. inamoena, T. subcylindrica, T. funalis e T. braunii (Figura 1, G-K, M-P; Figura 2, J-N).
O comprimento do tubo floral difere entre as espécies (Tabela 1). As tépalas apresentam cores
distintas, sendo amarelo-esverdeadas, as vezes tingidas de marrom, em T. funalis, verde
palidas em T. braunii, laranja claro brilhoso, as vezes laranja escuro, em T. subcylindrica,
vermelha a laranja com margens amareladas em T. palmadora, e vermelho-alaranjadas em
T. inamoena (Figura 1, G-K; Figura 2, J-N). As tépalas internas sdo um pouco mais largas
que as externas, patentes, com apice enrolado para fora em T. funalis e T. braunii, patente
com &pice recurvado em T. inamoena e T. subcylindrica, e ereto em T. palmadora (Figura 2,
J-N). A base das tépalas é fusionada a base dos estames formando o tubo floral. Na base
desse tubo esté localizada a regido nectarifera (Figura 1, M-P).

A regido nectarifera compreende uma camara, situada logo abaixo da regido de
insercdo dos filetes, circundando a base do estilete (Figura 1, M-P). A cdmara apresenta
formato de “U” em T. inamoena, T. subcylindrica e T. palmadora. Devido ao afunilamento da
base do tubo floral em T. funalis e T. braunii e consequentemente maior proximidade da regido
de inser¢éo dos filetes, a cAmara nectarifera ganha um aspecto relativamente fechado nessas
duas espécies, assemelhando-se a uma forma orbicular em T. braunii e cilindrica em T. funalis
(Figura 3, A-E). Na base e nas paredes da camara nectarifera estao distribuidos os poros
secretores, semelhantes a estdmatos, observados em T. palmadora, T. subcylindrica e T.
funalis. (Figura 3, K-L).

O androceu é multiestaminado, circundando o pistilo da flor, dialistémone, inclusos em
T. palmadora, inclusos ou exsertos em T. funalis, exsertos em T. braunii e T. subcylindrica,
parcialmente exsertos em T. inamoena (estames externos exsertos e internos inclusos)
(Figura 1, G-K, M-P). As anteras sao livres, basifixas, com deiscéncia longitudinal e diteca
(Figura 3, N-O). As anteras podem ser amarelas, como em T. funalis, ou creme/bege,
como nas demais espécies. As anteras estdo posicionadas abaixo do estigma em
T. funalis, T. braunii e T. palmadora, e na mesma altura ou levemente acima do estigma em
T. inamoena e T. subcylindrica (Figura 1, G-K). Os filetes sdo simples e possuem
coloracdo distinta, branco em T. braunii, amarelo esverdeado em T. funalis, vermelho
alaranjado em T. inamoena, laranja em T. subcylindrica, e laranja péalido em T. palmadora
(Figura 1, A, H-l, K, M-P). O grdo de podlen apresenta contorno circular, exceto em
T. palmadora que é poligonal. Tacinga funalis, T. subcylindrica e T. inamoena apresentam

gréo de polen pantoporado e T. palmadora possui grédo de polen pantocolpado. N&o foi
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possivel observar, por MEV, o gréo de pélen de T. braunii. A ornamentacao do gréo de pélen
€ tectada perfurada em todas as espécies analisadas. Em T. funalis, as perfuracdes do tetum

sdo extremamente pequenas (Figura 4).

Figura 1 — Posicéo das flores e morfologia floral em 5 espécies de Tacinga. A. T. funalis, flor
solitaria surgindo préximo ao apice dos cladédios subdistais, pericarpelo arroxeado, estames excertos.
B. T. funalis, flor solitaria surgindo no apice do cladddio subdistal, pericarpelo verde, estames inclusos.
C. T. braunii, flor solitaria surgindo préximo ao apice dos cladédios subdistais. D. T. subcylindrica, botdo
floral solitario surgindo no apice do cladédio distal. E. T. palmadora, botdes florais surgindo préximo ao
apice e nas margens do cladodio distal. F. T. inamoena, cinco botdes florais surgindo do apice do
cladodio distal. G-K. Vista lateral da flor em antese de T. funalis (G), T. braunii (H), T. subcylindrica (l),
T. palmadora (J), T. inamoena (K). L-P. Corte longitudinal da flor em antese mostrando a localizacéo
do ovario, fusdo das tépalas e regido da camara nectarifera em T. funalis (L), T. braunii (M),
T. subcylindrica (N), T. palmadora (O), T. inamoena (P). Legenda: ant=antera, ar = aréola, bo = botao
floral, cl = cladddio, ea = estigma, fi = filete, fl = flor, ca = camara nectarifera, ov = ovério, pe =
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pericarpelo, pr = perianto, te = tépala. Barras: A-E, G, K=2cm; F, I-J,N-P=1cm;L=2mm;H=3
cm; M = 4 cm. Figura K, P = imagem fornecida por Amanda Cristina Dantas de Souza & Leonardo de
Franca Almeida.

Figura 2 — Morfologiafloral em 5 espécies de Tacinga. A-E. Detalhe do pericarpelo floral, mostrando
aréolas, escamas basais e indumentos da aréola em T. funalis (A), T. braunii (B), T. subcylindrica (C),
T. palmadora (D), T. inamoena (E). F-G. Epiderme do pericarpelo floral repleta de estdmatos, situados
acima das demais células epidérmicas em T. palmadora (F), estbmato em detalhe (G). H. Aréola
coberta por uma escama basal, contendo gloquideos e tricomas abundantes. |. Detalhe do gloquideo,
do tipo acicular com escamas retrorsas. J-N. Detalhe da tépala, patente, com apice enrolado para fora
em T. funalis (J) e T. braunii (K), patente com apice recurvado em T. subcylindrica(L) e T. inamoena(N),
ereto em T. palmadora(M). A-E, J-N: microscoOpio estereoscopio, F-lI: microscopia eletronica de
varredura. Legenda: ar = aréola, ce = cerdas, es = estdbmato, esc = escama basal, gl = gloquideo, pe
= pericarpelo, te = tépala, tr = tricoma. Barras =. A= 3cm; B-E,N=2cm; L-M =2 mm; J-K =1 mm; H
=500 pym; F= 200 pym; G, | = 20 ym. Figura N = imagem fornecida por Amanda Cristina Dantas de
Souza & Leonardo de Franga Almeida.

O gineceu é pluricarpelar, unilocular, formado por um ovario infero envolto pelo
pericarpelo. O ovario apresenta diferentes formatos, sendo estreitamente oblanceolado em
T. funalis e T. braunii, largo-obovado em T. palmadora e T. inamoena, e estreito-eliptico
transversal em T. subcylindrica (Figura 3, F-J). Os 6vulos séo circinétropos (Figura 3, M), com
placentacdo parietal. Todas as espécies apresentam estilete com insergao terminal. Quanto
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a forma, o estilete € cilindrico e alongado, com por¢ao inferior suavemente mais larga em T.
palmadora. O estigma ¢é indiviso, lobado (Figura 3, P-T), com 6-8 I6bulos em T. inamoena, 6

em T. palmadora, 5 em T. subcylindrica, 4 em T. funalis e T. braunii.

Figura 3 — Detalhes da morfologia floral em 5 espécies de Tacinga. A-E: Nectério floral em formato
oblongo em T. funalis (A), aspecto circular em T. braunii (B), formato em “U” em T. subcylindrica (C),
T. palmadora (D) e T. inamoena (E). F-J: Ovario, estreito-oblanceolado em T. funalis (F) e T. braunii
(G), estreito-eliptico transversal em T. subcylindrica (H), largo-obovado em T. palmadora (l) e T.
inamoena (J). K-L: cAmara nectarifera de T. palmadora (K) e o poro secretor, que se assemelham a um
estémato (L). Ovulo circintropo, em T. subcylindrica (M). Antera diteca (N), com deiscéncia rimosa ou
longitudinal (O). P-T: Estigma indiviso, lobado, 4 l6bulos em T. funalis (P) e T. braunii. (Q), 5 em T.
subcylindrica (R), 6 em T. palmadora (S), 6-8 em T. inamoena (T). A-J, N, P-T: microscépio
estereoscopio, K-M, O: microscopia eletrdnica de varredura. Legenda: ant = antera, ca = camara
nectarifera, ea=estigma, gp = grao de pdlen, po = poro secretor, ou = évulo, ov = ovario, pe =
pericarpelo. Barras = A-C, F, H-J, R=2 mm; D-E, G, N, P-Q, S-T=1 mm,; O =500 pm; K, M = 200 pm;
L=10 ym
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Figura 4 - Morfologia do grdo de pdlen de Tacinga. Grédo de pélen observado em microscopia
eletrdnica de varredura. Grdo de pdlen com contorno circular (A-C), exceto em T. palmadora que é
poligonal(D). Gréo de pdlen pantoporado em T. funalis (A), T. subcylindrica(B) e T. inamoena (C). Gréo
de pélen pantocolpado em T. palmadora (D). Ornamentacdo tectada perfurada, T. funalis (E), T.
subcylindrica (F), T. inamoena (G), T. palmadora (H). Legenda: co = colpo, po = poro. Setas apontando
para perfuracdes do tetum. Barras = C-D = 20 ym; A-B=10 um; E=5 um; F-H =2 uym.
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Tabela 1 — Tabela resumida de caracteres morfoldgicos e reprodutivos em flores de cinco espécies de Tacinga

Caracteres Us Us U T. palmadora s
funalis braunii subcylindrica P inamoena
Posicéo de flores nos cladddios subdistais subdistais distais distais distais
Flores por cladédio 1 1 1-3 >5 1-5
Comprimento da flor (mm) 69+7 80+9 354 268 359
Display floral (mm) 12+3 18+2 253 7+2 22+3
Cor do pericarpelo verde (as vezes verde verde verde claro verde
arroxeado/acastanhado)
SOED € PENEETIET estreito turbinado cilindrico subcilindrico turbinado turbinado
Comprimento x largura do
per('fnar;‘;e'o 3045 x 12+4 50+10 x 12+2 15%5 X 25+5 1248 x 1248 2043 X 2547
Aréolas elevadas em podarios ausente ausente ausente presente ausente
Gloquideos e tricomas sim sim sim sim sim
Escama basal sim sim sim sim sim
Gloauideos acicular com escamas . acicular com escamas acicular com escamas acicular com escamas
q retrorsas retrorsas retrorsas retrorsas
Tricomas longos ausente presente ausente ausente ausente
Ty oA ovado estreito triangular a . estreito triangular a
Formato da escama basal estreito triangular : X ovado acuminado .
acuminado estreito ovado atenuado estreito ovado atenuado

Formato do perianto

Comprimento do tubo (mm)

infundibuliforme

211

infundibuliforme

231

infundibuliforme

24+2

tubular infundibuliforme

15+2 171
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Caracteres Us Us U T. palmadora s
funalis braunii subcylindrica P inamoena
Anteras inclusas ou exsertas exsertas exsertas inclusas parcialmente exsertas
Cor da tépala amarelo esverdeado verde palido laranja VETMELE £ EIEC]E EOll vermelho alaranjado
margens amareladas
COmMIIMENTD £ EE e 9:0.2 3t1 211 211 3t1
nectarifera (mm)
POEIEEE G G 217 FEECEE 25 acima acima mesma altura acima mesma altura ou abaixo
anteras
Comprimento do pistilo (mm) 34+1 41+1 23+1 10£2 25+2
Comprimento do ovario (mm) 9+0.2 9+0.2 1+1 1+1 2+1
Largura do tecido entre parede do
ovario e a epiderme do percicarpelo 4+0.3 4+0.2 311 1+0.5 3t1
(mm)
Média de 6vulos/ovario 33 20 35 37 80
Estimativa grao;:rzlpmen P07 SR 80.000 - 40.000 1.405.000 165.000
Razao poélen-ovulo 2.424 - 1.143 37.973 2.063

Sistema reprodutivo

xenogamia facultativa

xenogamia facultativa

xenogamia obrigatéria

xenogamia facultativa

Observagéo: (-) auséncia de dados
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5.3.2 Caracteristicas e estratégias reprodutivas

As flores apresentam antese diurna. Todas as espécies foram encontradas em antese
no periodo da manhd, por volta das 10h. Foi observada a antese floral de T. subcylindrica e
T. inamoena logo nas primeiras horas da manh@, se encerrando no periodo da tarde, por volta
das 13h.

As espécies T. subcylindrica, T. palmadora e T. inamoena apresentam sobreposi¢ao
do periodo de floracdo (Figura 5). Particularmente, T. subcylindrica, apresenta trés ou mais
periodos de floragdo no ano e foram observadas abelhas, formigas e gafanhotos visitando

suas flores.

Sem flor Com flor

__—-‘ T. inamoena

/ == é*f'r'f':‘ff**? T. palmadora
i I mm __- T. subcylindrica
_—-— —_— -——y T. braunii

— e — — — S O W T funalis

Jan Fev Mar Abr Mai Jun Jul Ago Set Out Nov Dez

Figura 5 - Periodo de floracao de espécies de Tacinga. Flores em antese. Fonte: registro em campo
e registros em bancos de dados digitais de cole¢cdes de herbarios (splink, disponivel em
http://www.splink.org.br/.)

A comparacdo das medidas em valores absolutos de comprimento do display floral,
tubo floral, pistilo, cAmara nectarifera e ovario revela que as espécies de Tacinga possuem

diferengas de comprimento nas referidas estruturas.

Tacinga subcylindrica é a espécie que apresenta maior display floral, seguida de T.
inamoena, T. braunii, T. funalis e T. palmadora. O mesmo padrdo de comprimento é
observado para comprimento do tubo floral, onde T. subcylindrica apresenta maior

comprimento do tubo e T. palmadora o menor. Com relagdo ao comprimento do pistilo, T.
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braunii possui 0 maior pistilo, seguido de T. funalis, T. inamoena, T. subcylindrica e T.
palmadora. A maior camara nectarifera, em termos de comprimento, foi observada em T.
funalis, seguida de T. braunii, T. inamoena, T. subcylindrica e T. palmadora. O mesmo padrao
de comprimento é observado também para o ovario das tacingas, sendo T. funalis a flor com

maior comprimento do ovario.

A guantidade de 6vulos varia entre espécies, sendo T. inamoena a espécie que
apresenta maior nimero de évulos, seguida de T. palmadora, T. subcylindrica, T. funalise T.
braunii. O ndmero estimado de grédos de polen é o maior em T. palmadora, seguido de T.
inamoena, T. funalis, T. subcylindrica. A razao pdélen-6vulo € maior em T. palmadora, seguida
de T. funalis, T. inamoena, T. subcylindrica (Figura 6). N&o foi possivel estimar para T. braunii
o0 numero de gréos de pdlen por flor e consequentemente razdo pélen-6vulo, devido a
escassez de material vegetal. Evidéncias de sistema reprodutivo do tipo xenogamia facultativa
foram encontradas para T. funalis, T. subcylindrica e T. inamoena. Em T. palmadora as
evidéncias sao de xenogamia obrigatoria (Tabela 1).

A andlise das proporgdes revela que as flores de Tacinga apresentam diferentes
proporgdes entre o comprimento do tubo floral em relagcdo ao comprimento da flor, entre a
largura do ovario e a largura do pericarpelo floral e entre 0 comprimento do display floral em
relacdo ao comprimento da flor. Tacinga subcylindrica se destaca entre as espécies em
relagdo a proporgdo entre o comprimento do tubo floral e do display floral. Tacinga funalis
apresenta a maior largura, em termos de proporgéo, entre as larguras do ovério e pericarpelo
(Figura 7).
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Figura 6 - Contagem e estimativas em biologia reprodutiva em espécies de Tacinga.
A. Quantidade média de 6vulos por flor. B. Estimativa da quantidade de gréo de pdlen por botéo floral.
C. Razéo entre a quantidade estimada de grdo de pélen e a quantidade média de évulos por botao
floral.
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Figura 7 - Andlise comparativa das caracteristicas e estratégias reprodutivas em espécies de
Tacinga. A. Proporcdo entre o comprimento do tubo floral em relagdo ao comprimento da flor. B.
Proporcao da largura do ovario e a largura do pericarpelo floral. C. Propor¢cdo entre o comprimento do
display floral em relacdo ao comprimento da flor.
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5.3.3 Anatomia floral

Pericarpelo - Em seccéo transversal, o pericarpelo apresenta contorno circular em
T. funalis e T. braunii, contorno levemente ondulado em T. subcylindrica e T. inamoena,
contorno fortemente ondulado em T. palmadora. O pericarpelo é constituido de epiderme,

parénquima clorofiliano, parénquima aquifero, feixes vasculares e medula (Figura 8, A).

A epiderme do pericarpelo é uniestratificada (Figura 8, B). Em T. funalis, observam-se
células com lumen relativamente maior em relacéo as demais células epidérmicas (Figura 8,
C). A cuticula recobre a epiderme, sendo moderadamente espessa (Figura 8, D). Os
estbmatos estdo localizados no mesmo nivel das demais células epidérmicas (Figura 8, E),
em seccado transversal, exceto em T. palmadora, que apresenta os estdmatos acima das
demais células epidérmicas (Figura 8, F). Amplas camaras subestométicas estdo presentes
em todas as espécies e podem ser muito profundas, expandindo-se até as células do

parénquima clorofiliano (Figura 8, E-F).

Na regido do cortex, logo abaixo da epiderme, observam-se 4-5 camadas de células
colenquimaticas, que sdo interrompidas pelas camaras subestomaticas (Figura 8, F-G).
Abaixo do colénquima esta presente o parénquima clorofiliano, composto por células grandes,
guadradas a retangulares, alongadas e com paredes finas, contendo cloroplastos (Figura 8,
H-1). Adjacente ao parénquima clorofiliano esta o parénquima aquifero, composto por células
arredondadas, maiores que aquelas clorofilianas, com paredes delgadas (Figura 8, A, J, L).
Idioblastos contendo drusas ocorrem no colénquima e nos parénquimas clorofiliano e
aquifero, porém em maior intensidade entre as células do colénquima (Figura 8, D, H).
Estruturas secretoras de mucilagem ocorrem entre as células parenquimaticas do tecido
fundamental (Figura 8, K-O). O cilindro vascular é composto por feixes vasculares colaterais,

formados por floema e xilema primarios (Figura 8 - A, P).

Tépalas — As tépalas, em secgéo transversal, sdo alargadas no centro e estreitas nas
margens. A superficie adaxial € ondulada em T. funalis e T. braunii (Figura 9, A-B), e linear
em T. subcylindrica, T. palmadora e T. inamoena (Figura 9, C). A epiderme é uniestratificada,
contendo células quadradas a retangulares (Figura 9, D), exceto em T. funalis na qual as
células da epiderme abaxial sdo arredondadas (Figura 9, E). As células epidérmicas
apresentam espessamento da parede periclinal externa, principalmente na epiderme adaxial
(Figura 9, D-E, I). Os estdbmatos ocorrem apenas na superficie abaxial (Figura 9, E-F). O
mesofilo € homogéneo, com células arredondadas de paredes finas, algumas com
cloroplastos, apresentando numerosas estruturas secretoras de mucilagem (Figura 9, E-H).

Os feixes sédo colaterais, com xilema voltado para a face adaxial da tépala (Figura 9, ).
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Figura 8 - Anatomia do pericarpelo floral de Tacinga. Aspecto geral do pericarpelo floral de
T. braunii, constituido de epiderme, parénquima clorofiliano, parénquima aquifero, feixes vasculares e
medula (A). Epiderme uniestratificada, T. subcylindrica (B). Células da epiderme com Iimen
relativamente maior, em T. funalis (C). Cuticula moderadamente espessa (ver seta), observada em T.
funalis (D). Estdbmatos localizados no mesmo nivel das demais células epidérmicas (E), exceto em T.
palmadora que apresenta os estdbmatos acima das demais células epidérmicas (F). Amplas camaras
subestomaticas, T. braunii e T. palmadora (E-F). Camada de células colenquimaticas, T. braunii (G).
Parénquima clorofiliano, composto por células grandes, alongadas e com paredes finas, contendo
cloroplastos (H-1). Parénquima aquifero, composto por células arredondadas (A, J, L). Idioblastos
contendo drusas presente nos parénquimas clorofiliano e aquifero (D, F, H). Estruturas secretoras de
mucilagem ocorrem entre as células parenquimaticas do tecido fundamental (K-O). Feixes vasculares
colaterais, dispostos cilindricamente, formados por floema e xilema primarios (A, P). Legenda: ce =
camara estomatica, cm = canal de mucilagem, co = camada colenquimatica, dr = drusa, ep = epiderme,
es = estbmato, fl = floema, ma = medula, mu = mucilagem, pa = parénquima aquifero, pc = parénquima
clorofiliano, fv = feixe vascular. Barras: A =500 ym; B, C,F,H, M=100um; D, E, G, I, J, K, N, O =50
gm; L =1 mm; P= 200 pm.
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Figura 9 — Anatomia das tépalas florais de Tacinga. Aspecto geral da tépala, T. funalis (A), T. braunii
(A), T. inamoena (C), mostrando a superficie adaxial ondulada em T. funalis e T. braunii, e linear em
T. inamoena. Epiderme uniestratificada apresentando espessamento da parede periclinal externa (D).
Tépala hipoestomética; em T. funalis, as células da epiderme abaxial arredondadas (E). Mesofilo
homogéneo, com células arredondadas de paredes finas, apresentando numerosas estruturas
secretoras de mucilagem (F-G). Célula de mucilagem (H). Feixes colaterais, com xilema voltado para
a face adaxial da tépala (). Legenda: ep = epiderme, fl = floema, mu = mucilagem, pa = parénquima
aquifero, fv = feixe vascular, xi = xilema. Barras = A, C = 1 mm; B = 500 ym; D-F = 100 ym; G= 200
pm; H-1 =50 pm
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Camara nectarifera — A cAmara nectarifera constitui um extenso tecido secretor. E

formada por epiderme, uma camada de células com citoplasma denso e um tecido
parenquimatoso (Figura 10 A-D). A epiderme € uniestratificada, constituida por células
arredondadas, de limen relativamente de mesmo tamanho (Figura 10, E). Em T. braunii foi
observada a presenca de compostos fendlicos nas células epidérmicas (Figura 10, F).
Em T. subcyindrica, T. palmadora e T. inamoena, foi observado a presenca do poro secretor,
estrutura similar a um estdbmato. O poro secretor € constituido por uma abertura entre duas
células pequenas arredondadas (Figura 10, G-I), situadas na mesma altura da epiderme em
T. subcylindrica (Figura 10, G), acima das células epidérmicas em T. palmadora (Figura 10,
H), e abaixo das células epidérmicas em T. inamoena (Figura 10, I). A camada subepidérmica
€ composta por células pequenas, vacuoladas, com ndcleo grande e citoplasma denso (Figura
10, C-F). Ha presenca de idioblastos contendo drusas na camada subepidérmica e no tecido
parenquimatoso (Figura 10 C-D, H). Tanto a camada subepidérmica quanto o tecido
parenquimatoso contém mucilagem, sendo a camada subepidérmica basicamente um tecido
mucilaginoso (Figura 10, J-K) e o tecido parenquimético contendo estruturas secretoras de
mucilagem (Figura 10, L). As células parenquiméticas apresentam limen maior a medida que
se distanciam da epiderme (Figura 10, D), e apresentam graos de amido (Figura 10, L). A
regido do nectario é fortemente vascularizada. Feixes vasculares anficrivais podem estar
presentes tanto camada subepidérmica quanto no tecido parenquimatoso adjacente (Figura
10, M-N), exceto em T. braunii, na qual apresenta feixes vasculares anficrivais na camada

subepidérmica e feixes colaterais no tecido parenquimatoso (Figura 10, D).

Androceu - O filete, visto em seccdo transversal, € formado por uma epiderme
uniestratificada, contendo células arredondadas a quadradas, com limen relativamente do
mesmo tamanho (Figura 11, A-E), exceto em T. inamoena, na qual foram observadas células
epidérmicas um pouco mais alongadas e projetadas para além das demais células
epidérmicas (Figura 11, E). Um espessamento da parede periclinal externa foi observado em
T. funalis, T. braunii e T. inamoena (Figura 11, A, B, E). Em T. funalis foram observadas células
epidérmicas com nucleo proeminente (Figura 11, A). O tecido parenquimatoso contém células
arredondadas, com paredes delgadas (Figura 11, A-C), exceto em T. palmadora e T.
inamoena, nas quais as paredes sdo levemente espessadas (Figura 11, D-E). Células de
mucilagem sdo observadas em T. funalis, T. braunii, T. palmadora e T. inamoena (Figura 11,
A-B, D-E). Espacos intercelulares foram observados no parénquima em T. subcylindrica
(Figura 11, C). Um feixe vascular anficrival esta situado no centro do tecido parenquimatoso
(Figura 11, B-C, E).
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A antera, em corte transversal, € tetrasporangiada (Figura 11, F-G). A epiderme da
antera é constituida por pequenas células alongadas e por células projetadas. O endotécio
apresenta espessamento secundario em tiras sobre as paredes externas periclinais e
anticlinais (Figura 11, H-lI). A regido conectiva da antera € constituida por células
parenquimaticas e um feixe vascular central (Figura 11, J). Drusas estao presentes na regido
conectiva e na epiderme da antera (Figura 11, F-G, |-J). Grdos de pdélen abortados foram

observados, principalmente em T. subcylindrica e T. palmadora (Figura 11, G).

Gineceu — O ovério esta situado no centro de um extenso tecido parenquimético
aquifero, que constitui o pericarpelo (Figura 12, A-B). A parede ovariana & multiestratificada
(Figura 12, C-D), composta por células pequenas, levemente alongada em T. subcylindrica,
T. funalis e T. braunii (Figura 12, E-F), arredondadas em T. inamoena e T. palmadora
(Figura 12, H-1). Em T. funalis e T. braunii, as células da parede ovariana apresentam grandes
nucleos (Figura 12, F-G). A regido ovariana é vascularizada, apresentando feixes vasculares
colaterais distribuidos circularmente em volta do ovario (Figura 12, C-D). Tricomas
abundantes sdo observados na parede ovariana em T. funalis, T. subcylindrica e T. palmadora
(Figura 12, D-E, J).

Os 6vulos sdo crassinucelados, bitegumentados (Figura 12, J-K). O funiculo é
fortemente alongado em T. subcylindrica. Foram observados tricomas na epiderme do
funiculo, desde a base até a regido que se aproxima da micropila, em T. subcylindrica e T.

palmadora (Figura 12, E, J).

O estilete, em secc¢éo transversal, é cilindrico (Figura 13, A-E). Apresenta epiderme
uniestratificada, com células quadradas a retangulares em T. funalis e T. braunii (Figura 13,
F), e células arredondadas em T. subcylindrica, T. palmadora e T. inamoena (Figura 13, G).
As células da epiderme apresentam espessamento da parede periclinal externa (Figura 13,
F-G, I). O tecido parenquimatoso apresenta cavidades secretoras, idioblastos contendo
drusas, feixes vasculares e um tecido transmissor central (Figura 13, H, K-L). Feixes
vasculares concéntricos anficrivais (Figura 13, H-1, K-L) estdo dispostos circularmente ao
redor do tecido transmissor, sendo seis feixes em T. palmadora e T. inamoena, cinco feixes

em T. funalis, T. subcylindrica e quatro feixes em T. braunii (Figura 13, A-E).

O tecido transmissor apresenta um tecido epidérmico e subepidérmico. As células
epidérmicas do tecido transmissor sdo quadradas, com presenca de compostos fendélicos, em
T. funalis e T. braunii (Figura 13, J-K), arredondadas em T. subcylindrica, T. palmadora e T.
inamoena (Figura 13, L). O tecido subepidérmico do tecido transmissor possui células

pequenas, com citoplasma denso (Figura 13, M). Apresenta contorno sinuoso, exceto
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em T. subcylindrica, a qual apresenta formato circular (Figura 13, K), além de ser menor em

comparacado com as demais espécies.

O estigma é constituido por uma epiderme papilosa e lI6bulos formados por um tecido
parenquimatico (Figura 14, A-E). As papilas compreendem células alongadas, em formato de
garrafa/pino de boliche (Figura 14, G), com presenca de compostos fendlicos em T. funalis e
T. brauni (Figura 14, H, K). Os l6bulos do estigma sao constituidos por pequenas células
arredondadas, particularmente em T. funalis e T. inamoena (Figura 14, 1-J), ou alongadas,
como observado em T. braunii, T. subcylindrica e T. palmadora (Figura 14, K-M). Logo abaixo
da regido dos l6bulos esta o tecido parenquimatoso, contendo células alongadas, que conecta
0 estigma ao estilete. Cavidades secretoras foram observadas no tecido parenquimatoso
adjacente aos I6bulos em T. funalis (Figura 14, F, N). Todas as espécies apresentam células
contendo mucilagem distribuidas no estilete, observado longitudinalmente (Figura 14, A-E).
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Figura 10 — Anatomia do nectéario de Tacinga. Aspecto geral da cAmara nectarifera em T. inamoena,
em seccao longitudinal (A). Aspecto geral da camara nectarifera em T. braunii, em seccao transversal
(B). Epiderme secretora, camada de células com citoplasma denso e tecido parenquimatoso
em T. funalis (C) e T. braunii (D). Epiderme da camara nectarifera uniestratificada (E). Presenca de
compostos fendlicos nas células epidérmicas de T. braunii (F). Poro secretor, em T. subcyindrica (G),
T. palmadora (H) e T. inamoena (I). Camada subepidérmica, composta por células pequenas, com
nacleo grande e citoplasma denso (G). Presenca de idioblastos contento drusas na camada
subepidérmica (E, H) e no tecido parenquimatoso (D). Cavidades secretoras de mucilagem no tecido
parenquimatico (J). Camada subepidérmica constituida por células mucilaginosas (K). Células do tecido
parenquimaticas contendo gréos de amido (L). Regido do nectario é fortemente vascularizada (M).
Feixes vasculares anficrivais (N). Legenda: ca = cAmara nectarifera, cf = compostos fendlicos, cs =
camada subepidérmica, dr = drusa, ep = epiderme, fl = floema, fv = feixe vascular, mu = mucilagem, pa
= parénquima aquifero, tf = tubo floral, xi = xilema. Legenda: Barras: A =2 mm; B =1 mm; C-D, J-K, M
=200 um; E-I, L, N =50 uym.
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Figura 1l - Anatomiado Androceu das espécies de Tacinga. A-E. Aspecto geral do filete, em seccéo
transversal, de T. funalis (A), T. braunii (B), T. subcylindrica (C), T. palmadora (D), T. inamoena (E).
Em T. inamoena, algumas células epidérmicas do filete sdo levemente mais alongadas e projetadas
para além das demais células epidérmicas (E). F-G. Aspecto geral da antera (F). Antera
tetrasporangiada, mostrando graos de pélen abortados (G). Epiderme da antera constituida por células
pequenas alongadas e por células projetadas (H). Endotécio apresentando espessamento secundario
em tiras sobre as paredes externas periclinais e anticlinais (). Regido conectiva da antera constituida
por células parenquiméticas e um feixe vascular central (J). Legenda: dr = drusa, en = endotécio, ep =
epiderme, gp = grdo de pdlen, gpa = grdo de pdlen abortado, mu = mucilagem, pa = parénquima
aquifero, rc = regido conectiva, sv = sistema vascular. Barras: A-B, D, F, G = 100 um; C, E, H,
I-d =50 um
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Figura 12 - Anatomia do ovario de Tacinga. Aspecto geral do ovario em Tacinga, em seccao
longitudinal, observada em T. palmadora (A). Ovario, de T. inamoena, envolto pelo tecido
parenquimatico do pericarpelo floral, em seccdo longitudinal (B). Parede ovariana multiestratificada,
como apresentada em T. subcylindrica (C). Tricomas abundantes sdo observados em T. funalis (D),
T. subcylindrica(E) e T. palmadora(J). Células da parede ovariana levemente alongadas, com nucleos
grandes, em T. funalis (F) e T. braunii (G). Células da parede ovariana levemente arredondadas
em T.inamoena (H) e T. palmadora (l). Os 6vulos séo crassinucelados, bitegumentados (J-K). Legenda:
ca = calaza, dr = drusa, ep = epiderme, epi = epiderme interna, fu = funiculo, fv = feixe vascular, lo =
[6culo, mi = micrépila, mu = mucilagem, ne = nectério, nu = nucelo, ou = 6vulo, ov = ovario, pa =
parénquima aquifero, po = parede ovariana, fv = feixe vascular, tr = tricoma. Barras: A=2 mm; B = 2
mm; C-D, H-l =500 ym; E, J-K =200 ym; F-G = 50 um.
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Figura 13. Anatomia do estilete da flor de Tacinga. A-E. O estilete, em seccao transversal,
cilindrico, observado em T. funalis, T. braunii, T. subcylindrica, T. palmadora e T. inamoena. F.
Epiderme uniestratificada, com células quadradas a retangulares, com espessamento da parede
periclinal externa, em T. funalis. G. Células da epiderme arredondadas, com espessamento da parede
periclinal externa, em T. inamoena. H. Tecido parenquimatoso contendo feixes vasculares e um tecido
transmissor central. I. Células de mucilagem presentes do tecido parenquimatico e feixes vasculares
concéntricos anficrivais. J. Células epidérmicas quadradas do tecido transmissor contendo compostos
fendlicos, observadas em T. funalis e T. braunii. K. Drusas presentes do tecido parenquimatico. L.
Células epidérmicas do tecido transmissor arredondadas, observadas em
T. palmadora. M. Células do tecido subepidérmico com citoplasma denso. Legenda: dr = drusa, ep =
epiderme, fl = floema, fv = feixe vascular, mu = mucilagem, pa = parénquima aquifero, tt = tecido
transmissor, ts = tecido subepidérmico, xi = xilema. Barras: A, H, K= 200 ym; B-E = 500 um; F-G, I, L-
M =100 pym; J = 50 ym
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Figura 14 - Anatomia do estigma de Tacinga. A-B. Aspecto geral do pistilo d

(B), T. subcylindrica (C), T. palmadora (D), T. inamoena (E). F. Cavidades secretoras foram observadas
no tecido parenquimatoso adjacente aos I6bulos em T. funalis. G. As papilas em formato de garrafa. H.
Papilas do estigma contendo compostos fendlicos. I-J. Lobulos do estigma constituidos por pequenas
células arredondadas, particularmente em T. funalis (I) e T. inamoena (J). K-M. Lébulos do estigma
constituidos por pequenas células alongadas, como observado em T. braunii (K), T. subcylindrica (L) e
T. palmadora (M). N. Cavidades secretoras presentes no tecido parenquimatico. Legenda: cf =
compostos fendlicos, ea = estigma, ee = estilete, ep = epiderme, gp = gréo de pdlen, lob = I6bulos, mu
= mucilagem, pa = parénquima aquifero, pap = papilas. Barras: A-E =1 mm; F, N = 500 ym; G-H =50
pm; I, M =100 ym; J-L = 200 pm.
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5.3.4 Reconstrucdo da filogenia de Tacinga e evolucdo de caracteres e estratégias

reprodutivas

Tacinga compreende um grupo monofilético bem suportado. Na arvore filogenética
obtida a partir de analises Bayesiana, considerando a combinacao das regides atpB-rbcL,
ndhF-rpl32, psbJ-petA, PPC, ycfl, observa-se uma politomia basal da qual emergem dois
clados, e as espécies T. funalis e T. braunii. Tacinga subcylindrica, T. saxatilis e T. inamoena,
formam um clado bem suportado, sendo T. subcylindrica e T. saxatilis espécies que partilham
um ancestral comum mais recente. Tacinga werneri, T. lilae e T. palmadora formam o outro

clado, no qual as duas ultimas partilham um ancestral comum mais recente (Figura 15).

T. braunii

T. funalis

T. subcylindrica

T. saxatilis

T. inamoena

T. werneti

= : T lilae

T. palmadora

B. brasiliensis

Figura 15 - Arvore de consenso de maioria obtida das analises bayesianas dos dados combinados das
regides atpB-rbcL, ndhF-rpl32, pshJ-petA, PPC, ycfl

A reconstrucdo de estados de carater ancestrais da proporgdo entre 0 comprimento
do tubo floral em relagcdo ao comprimento total da flor, revela que multiplos surgimentos para
cada estado ocorreram e que 0 ancestral de Tacinga para este caractere tem estado incerto
(Figura 16, A). Ja a analise da proporcao entre a largura do ovario em relacéo a largura do
pericarpelo floral, indica que o estado inferido para o ancestral de Tacinga é acima de 40%, o
qual foi herdado por T. funalis e T. braunii. A propor¢éo entre 20% e 40% surgem no ancestral
do clado incluindo T. subcylindrica e T. inamoena. Ainda, uma transi¢ao isolada para menos

de 20% ocorre em T. palmadora. (Figura 16*, B).
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Para a proporcéo entre o display floral e o comprimento total da flor, o estado ancestral
inferido para Tacinga é com display floral equivalente a 30% do comprimento da flor, o qual
foi herdado por T. funalis, T. braunii e T. palmadora. J& o display floral correspondendo a 50%
do comprimento da flor surge no ancestral do clado incluindo T. subcylindrica e T. inamoena
(Figura 162, C). Para a estimativa de grdo de poélen o estado ancestral inferido para Tacinga
foi entre 100 e 150 mil por botéo floral, e duas transicdes isoladas para nimeros mais elevados
ocorreram em T. inamoena e T. palmadora (Figura 162, D). A média de 6vulos por flor indica
gue o ancestral de Tacinga apresentava menos de 40 évulos por flor, o que foi herdado pelas
demais espécies analisadas, exceto T. inamoena, que produz mais de 60 Gvulos por flor
(Figura 163, E). Ja a razdo pdlen-6vulo revela o estado acima de 2 mil pélens por évulo como
a condicdo ancestral para o género. Uma transicéo isolada para abaixo de 1.5 ocorreu
em T. subcylindrica e outra para acima de 30 mil ocorreu em T. palmadora (Figura 163, F).

Com relagéo aos caracteres anatdémicos, quando analisada a posi¢éo dos estématos
do pericarpelo floral, o ancestral do género apresentou os estématos localizados no mesmo
nivel das demais células epidérmicas e uma transi¢éo isolada para estbmatos situados acima
das demais células epidérmicas ocorre em T. palmadora (Figura 164 G). Em relacdo a
superficie adaxial da tépala floral, o ancestral de Tacinga tem estado incerto e dois
surgimentos independentes para o tipo ondulada ocorrem em em T. funalis e T. braunii, e
outros dois surgimentos para linear ocorrem em T. palmadora e no ancestral de
T. subcylindrica e T. inamoena (Figura 164, H). Cenario similar é observado com relacéo aos

compostos fendlicos nas papilas do estigma (Figura 165, ).
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T. inamoena

T. subcylindrica

T. saxatilis

T. palmadora

T. lifae

T. werneri

T. braunii

T. funalis

Proporgdo comprimento tubo-flor
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T. inamoena

T. subcyilindrica

T. saxatilis

T. palmadora

\ T. lilae

T. wemeri

T. braunii

T. funalis

Proporgao largura do ovario em relag&o ao pericarpelo
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.
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Figura 16! - Reconstrucdo de estados de carater ancestrais em Tacinga, obtida pelo método de
parcimdnia. A. Proporcao entre o comprimento do tubo floral e comprimento total da flor. B. Proporcao
entre a largura do ovario em relacéo a largura do pericarpelo floral
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T. inamoena

T. suibcylindrica

T. saxatilis

T. palmadora

T. lifae

T. werneri

T. braunii

T. funalis
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T. subcylindtica

T. saxatilis
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T. lilae
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T. braunii

T. funalis
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Bl ! mihdo

Figura 162 - Reconstrucdo de estados de carater ancestrais em Tacinga, obtida pelo método de
parcimdnia. C. Proporcdo entre o comprimento do display floral e comprimento total da flor. D.
Estimativa de gréo de podlen.
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T. inamoena

T. subcylindrica
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Figura 163 - Reconstrucao de estados de carater ancestrais em Tacinga, obtida pelo método de
parcimdnia. E. Média de évulos por flor. F. Razéo pélen-6vulo.
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T. inamoena

T. subcylindrica

T. saxatilis

T. palmadora

T. lilae

T. wemeri

T. braunii

T. funalis

Estématos do pericarpelo floral

B Mesmo nivel das demais células
Bl Acimadas demais células

T. inamoena

T. subcyiindrica

T. saxatilis

T. palmadora

T. lilae

T. wemeri

T. braunii

T. funalis

Superficie adaxial da tépala
B ondulada
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Figura 16* - Reconstrucdo de estados de carater ancestrais em Tacinga, obtida pelo método de
parciménia. G. Posicao dos estbmatos no pericarpelo floral. H. Formato da superficie adaxial da tépala.
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. T. inamoena

T. subcylindrica

T. saxatilis

T. palmadora

T. lilae

T. wemeri

T. braunii

T. funalis

Papilas do estigma

B Presenca de compostos fendlicos
I Auséncia de compostos fendlicos

Figura 16° - Reconstrucdo de estados de carater ancestrais em Tacinga, obtida pelo método de
parcimdnia. I. Presenca ou auséncia de compostos fendélicos nas papilas do estigma.

54 Discussao

Embora sejam comumente confundidas, a exemplo de T. inamoena e T. subcylindrica
(MACHADO; TAYLOR, 2003), as flores de Tacinga sédo morfologicamente distintas. Dentre as
diferentes caracteristicas morfologicas informativas e variaveis destacam-se: o comprimento
da flor, a largura do display floral, o formato e comprimento do pericarpelo, o formato e
coloracdo das escamas basais das aréolas do pericarpelo, forma e comprimento do perianto
floral, coloracdo das tépalas, formato da camara nectarifera, coloracao das anteras e filetes,
formato do ovario, numero de I6bulos do estigma. Algumas dessas caracteristicas constituem
aspectos morfologicos usados na descricdo e identificacdo das espécies, tais como, o
comprimento da flor, o comprimento do pericarpelo e coloracéo das tépalas. No entanto, este
trabalho destaca novas caracteristicas para diferenciar as espécies do género, tais como,
formato do ovario, formato da cdmara nectarifera, formato e coloracdo das escamas basais
gue recobrem as aréolas do pericarpelo floral. A andlise destes caracteres morfolégicos sob

uma perspectiva filogenética, incluindo metade das espécies do género, € inédita para o

grupo.
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Tacinga apresenta caracteristicas morfolégicas que sdo compartilhadas por todas as
espécies. As aréolas presentes no pericarpelo apresentam obrigatoriamente tricomas, além
de gloquideos abundantes ja relatados na literatura (TAYLOR.; ZAPPI, 2004), os quais séo
tipicos da subfamilia Opuntioideae (ANDERSON, 2001). Todas as espécies apresentam
tépalas fusionadas na base, junto a regido basal do androceu, formando o tubo floral, no qual
encontra-se a camara nectarifera em sua base. O gineceu em Tacinga € pluricarpelar,
unilocular, formado por um ovario infero envolto pelo pericarpelo, contendo 6évulos
circinétropos. O estilete observado em todas as tacingas tem insergéo terminal, é cilindrico e
alongado. O estigma em Tacinga é indiviso e multilobado. As anteras sao livres, basifixas,

com deiscéncia longitudinal.

As andlises anatdbmicas do género também revelam caracteres distintos entre as
espécies, no entanto as semelhancas anatdbmicas se sobressaem, permitindo o
reconhecimento de um padrdo anatdémico geral para o género. Apesar da ampla diversidade
nas caracteristicas morfolégicas, as cactaceas séo consideradas relativamente uniformes no
que diz respeito a estrutura e anatomia (MANDUJANO et al., 2010). Podemos destacar aqui,
como exemplo, os caracteres anatémicos do pericarpelo floral de Tacinga. Todas as espécies
de Tacinga apresentam pericarpelo floral constituido por epiderme, camada colenquimatica,
parénquima clorofiliano, parénquima aquifero, feixes vasculares e medula. A epiderme é
uniestratificada com cuticula espessa em todas as espécies. Também séo observadas amplas
camaras subestomaticas profundas em todas as tacingas. No sistema fundamental do
pericarpelo, sdo observadas células do parénquima clorofiliano grandes, quadradas a
retangulares, com presenca de cloroplastos. As células do parénquima aquifero sédo grandes
e arredondadas, contendo paredes delgadas, certamente responsaveis pelo estoque de agua
das plantas. Outra caracteristica anatbmica em comum em Tacinga compreende a presenga
de drusas no interior de idioblastos, distribuidas principalmente na camada colenquimatica

situada abaixo da epiderme do pericarpelo floral.

Uma hipoderme multiestratificada, células com paredes espessas, contendo drusas,
ao menos em uma das camadas, compreende uma caracteristica em comum aos membros
das subfamilias Pereskioideae, Opuntioideae e Cactoideae, podendo ser considerado um
carater ancestral de Cactaceae (MAUSETH, 2005). Particularmente em Opuntioideae, as
drusas sdo especialmente comuns (MAUSETH, 2005), embora ndo necessariamente
universais na subfamilia. As drusas apresentam uma variedade de formas e tamanhos, sendo
relatadas diversas funcdes para estes cristais, tais como protecao a herbivoria e tolerancia a
estresses ambientais (NAKATA, 2003). Considerando que as tacingas ocorrem em ambientes
semiéridos da Caatinga (FREITAS et al., 2021), com recursos alimentares escassos em época

de seca, e que suas flores, assim como os cladddios, apresentam consideravel suculéncia,
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bem como, que ha registros de predacéo das flores (PAIXAO; GOMES; VENTICINQUE,
2021), a consideravel presenca de drusas nas camadas subepidérmicas do pericarpelo floral

pode estar relacionada a protecao contra herbivoria em Tacinga.

Em termos de comprimento das pecas florais, Taylor & Zappi (2004) descrevem o
comprimento do estilete para trés espécies, T. funalis, T. braunii e T. saxatilis. No entanto,
para as demais espécies do género esse dado ainda nao estd disponivel na literatura. O
mesmo acontece para largura do display floral, tubo floral, cAmara nectarifera e ovario, os
quais ainda néo foram detalhados em termos de formato e comprimento na literatura. Neste
trabalho, a comparacdo das medidas em valores absolutos de comprimento de todas as
estruturas florais citadas revela que as espécies de Tacinga possuem diferencas de
comprimento nas referidas estruturas. Diferencas também sédo relatadas aqui quanto ao
namero estimado de gréos de pélen, bem como para a razdo pélen-6vulo, para os quais T.
palmadora se destaca. Estudos futuros, que ampliem essas mensuragfes para mais

individuos e espécies permitirdo uma discussdo mais aprofundada dessas variagoes.

Como as espécies possuem comprimento e formatos de estruturas distintos, medidas
de propor¢cdes foram realizadas visando encontrar uma forma para comparar as diferentes
espécies. Quando analisadas as caracteristicas morfolégicas em medidas de proporgéo, séo
identificadas diferengas entre as propor¢des do comprimento do tubo floral em relagdo ao
comprimento da flor, das larguras entre ovario e pericarpelo floral, e da largura do display floral
em relacdo ao comprimento da flor. Uma maior propor¢cdo do comprimento do tubo floral em
relacdo ao comprimento da flor, indica um perfil de estratégia reprodutiva em que
potencialmente ha um maior gasto com a producao e/ou estocagem de néctar. Ja a proporgcéo
das larguras do ovario e pericarpelo permite a inferéncia direta sobre um perfil reprodutivo
com maior ou menor gasto com dimensfes de ovario, e inversamente com uma maior ou
menor suculéncia do pericarpelo, jA que o tecido lateral entre o ovario e o pericarpelo é
particularmente preenchido por parénquima aquifero, ou mesmo com menor ou maior
protecdo do ovario. Por fim, a proporcao entre o display floral e o comprimento da flor, além
de delinear o formato geral da flor, pode permitir inferéncias sobre um perfil reprodutivo com
maior ou menor gasto com atracdo de polinizadores. A espécie T. subcylindrica se destaca
entre as demais em relacdo a proporcdo entre o comprimento do tubo floral, bem como a
largura display floral, o que sugere que ha um maior investimento em producéo e/ou
estocagem de néctar, bem como um maior investimento para atracdo de polinizadores. A
espécie T. funalis se destaca em termos de proporcédo entre a largura do ovario e a largura do
pericarpelo, ou seja, a extensao do tecido parenquimético entre a parede ovariana e a

epiderme do pericarpelo.
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Estratégias incluindo o tamanho e nimero de estruturas florais podem favorecer o
sucesso reprodutivo de plantas por constituirem atrativos para os visitantes florais
(FRIEDMAN; BARRET, 2011). O pericarpelo floral de T. subcylindrica representa o segundo
menor, em termos de comprimento absoluto, em contraponto, o tubo floral € o maior dentre
as demais espécies. Além disso, para T. subcylindrica foram observados mais eventos de
floracdo ao ano e uma diversidade de visitantes florais e possiveis polinizadores. Tais
evidéncias corroboram o investimento da planta na atracdo de polinizadores, no entanto, o
fato de ndo ter sido possivel realizar a quantificagdo do volume do néctar produzido ndo nos
permite inferir maiores informacgfes a respeito da producdo e estoque de néctar das suas
flores. Estudos futuros da biologia floral e da polinizagdo dessas espécies sao fundamentais

para elucidar questdes evolutivas no género.

Estudos que avaliam a alocacdo de biomassa demonstraram que flores de espécies
polinizadas por animais sdo substancialmente mais custosas do que aquelas polinizadas pelo
vento (CRUDEN; LYON, 1985) e que a medida que as flores ficam mais custosas, maior é o
ndamero de 6vulos por ovério. O aumento do numero de Ovulos pode estar fortemente
relacionado ao aumento do comprimento ou largura do ovario. Em T. funalis o ovério é
considerado relativamente largo em relagéo ao pericarpelo floral, no entanto, o niumero de
ovulos por flor é relativamente baixo. Logo, as propor¢des das larguras do ovario e pericarpelo
podem estar mais relacionadas a suculéncia do pericarpelo ou prote¢céo do ovario em Tacinga.
Em T. funalis, e possivelmente T. braunii, dadas as semelhangas entre as espécies, estas
propor¢des sugerem uma menor protecao do ovario/ovulos, visto que o ovario ocupa mais da
metade do pericarpelo, logo o tecido parenquimatico que envolve o ovario ndo é tao extenso
guanto nas demais espécies. Em contraponto, o pericarpelo é alongado, sendo até duas
vezes maior que o pericarpelo de T. palmadora, por exemplo. Logo, neste extenso tecido
parenquimatico é possivel captar e armazenar mais agua, tornando-se suculento, embora as
espécies T. inamoena e T. subcylindrica suponham maior suculéncia entre as demais do

género.

Com relacao a reconstrucéo da filogenia do género, Tacinga compreende um grupo
monofilético bem suportado. Porém, a existéncia da politomia nos ndés mais inclusivos do
género nao permite inferéncias sobre o relacionamento entre os clados e entre T. funalise T.
braunii em relacdes as demais espécies. Este fato, junto a auséncia de flores para uma maior
amostragem também dificultou inferéncias bem embasadas em relacdo a evolugcédo de
caracteres avaliados. Entre os relacionamentos que emergiram na filogenia obtida, a estreita
relacdo entre T. lilae e T. palmadora ja havia sido documentada na literatura previamente
(MAJURE et al., 2013). Inclusive semelhancas morfoldgicas florais também foram relatadas

para essas espécies (MAJURE et al., 2013).
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Ademais, apesar da hipétese filogenética aqui obtida ndo oferecer resolucéo para o
relacionamento entre T. funalis e T. braunii, o relacionamento proximo entre elas emergiu ha
analise de WALLACE & DICKIE (2002), baseada exclusivamente no marcador rpl16. Neste
trabalho, WALLACE & DICKIE (2002), estas as espécies, que apresentam morfologia mais
similar em comparacao as demais espécies, formaram um clado. Assim, acreditamos que com
a adicao de mais caracteres ao conjunto de dados aqui produzido (como por exemplo dados

do marcador rpll6), ambas possivelmente emergeriam proximamente relacionadas.

De fato, os caracteres aqui analisados suportam um relacionamento préximo entre T.
funalis e T. braunii, como obtido em filogenia gerada anteriormente (WALLACE; DICKIE,
2002) e ja observado previamente em trabalhos taxonémicos, considerando caracteres
morfolégicos das espécies (LAMBERT, 2009; FREITAS et al., 2021). Ambas apresentam
flores grandes com perianto de coloragdo variando entre o verde e amarelo, podendo
apresentar cores palidas. As tépalas sao patentes. O tubo floral é proporcionalmente pequeno
em relacdo ao comprimento da flor. O ovario € proporcionalmente largo em relacdo ao
pericarpelo. O display floral é estreito. A quantidade de 6vulos por flor € pequena, 0 numero
estimado de grao de polen é baixo, bem como a razao polén-6vulo. Em relacdo aos caracteres
anatdémicos, destacam-se trés aspectos: presenca de compostos fenolicos nas papilas do
estigma, que confere uma maior protecdo em caso de predacao; a superficie adaxial da tépala
€ ondulada; e os estdmatos estédo situados no mesmo nivel das demais células epidérmicas,
sendo esta Ultima caracteristica também observadas nas demais espécies do género, exceto

em T. palmadora.

Em contraponto, T. subcylindrica, T. palmadora e T. inamoena, apresentam flores
menos longas, perianto floral com cores intensas, as vezes brilhantes, variando de vermelho
a laranja; display floral grande, tépalas patentes ou eretas, tubo floral proporcionalmente
grande em relacdo ao comprimento da flor; ovario proporcionalmente estreito em relacéo a
largura do pericarpelo, e consequentemente melhor protegido e com pericarpelo mais
suculento; apresentam elevada quantidade de 6vulos por flor, nimero estimado de grdo de
pélen alto, bem como a razdo poélen-6vulos. Em relacdo aos caracteres anatbmicos,
destacam-se auséncia de compostos fendlicos nas papilas do estigma e superficie adaxial da

tépala linear.

Além das caracteristicas morfoanatémicas revelarem semelhancas entre as espécies,
a distribuicdo geografica semelhante também corrobora um possivel relacionamento proximo
entre T. braunii e T. funalis, jA que estas distribuem-se a menos de 700 km de distancia.
Tacinga funalis é encontrada no centro norte do estado da Bahia e T. braunii ocorre em uma

area restrita ao Vale do Rio Jequitinhonha, no nordeste do estado Minas de Gerais, sendo
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considerada endémica dessa regido. Basicamente, se distanciando em linha vertical do local
de ocorréncia de T. funalis é possivel chegar ao encontro de T. braunii. Uma barreira
geogréfica ou ecoldgica pode ter separado populacdes de T. funalis, essas populacdes teriam
sofrido diferentes pressbes seletivas, que provavelmente promoveu a selecdo de genes
distintos. Esse processo de isolamento geogréfico pode ter promovido a especiacdo no

género, que deu origem a T. braunii.

Embora ndo tenha sido possivel identificar o estado ancestral de Tacinga quanto a
ocorréncia de compostos fendlicos nas papilas do estigma, a reconstrucédo desse estado de
carater pode reforgar o relacionamento préximo entre T. braunii e T. funalis. Diferente de todas
as outras espécies, T. braunii e T. funalis apresentam compostos fenélicos nas papilas do
estigma. Os outros dois surgimentos para auséncia que ocorrem em T. palmadora e no
ancestral de T. subcylindrica e T. inamoena podem estar relacionados ao fato do estigma,
assim como o polen, servir como fonte alimentar para animais da fauna local. A andlise
microscopica revela que o estigma compreende uma estrutura repleta de células

mucilaginosas.

As tacingas comecam a florescer no final da estacao Umida e continuam florescendo
durante toda a estacao seca (QUIRINO, 2006). Na estacdo seca, em um ambiente semiarido,
como a Caatinga, 0s recursos alimentares para 0s animais se tornam escassos.
Possivelmente, animais da fauna local exploram ao maximo 0S recursos e recompensas
florais fornecidos pelas tacingas. Recentemente, um caso de florivoria em Tacinga foi
relatado. Particularmente, as flores de T. inamoena sdo consumidas pelo lagarto Tropidurus
hispidus na Caatinga brasileira (PAIXAO; GOMES: VENTICINQUE, 2021). A maioria dos
eventos relatados ocorreu na estacao seca e as flores foram totalmente consumidas, incluindo

pétalas, estames, estigma e pericarpelo.

Estbmatos situados acima das demais células epidérmicas, como observado neste
trabalho em T. palmadora, € uma condicao anatdmica distinta considerada uma apomorfia de
Tacinga, e foi evidenciada a ocorréncia desta no pericarpelo floral de Opuntia lilae, T. funalis,
T. inamoena, T. palmadora e T. saxatilis, por meio de observacdes morfolégicas (MAJURE et
al., 2013). No entanto, analises anatémicas do pericarpelo floral das espécies T. funalis, T.
braunii, T. subcylindrica e T. inamoena mostram estdmatos do pericarpelo situados no mesmo

nivel das demais células epidérmicas.

Em contraponto, analises anatdmicas do caule (cladédio) realizados em seis espécies
e uma notoespécie de Tacinga (T. funalis, T. braunii, T. werneri, T. subcylindrica, T.
palmadora, T. inamoena e T. x flammea) revelam que os estébmatos de T. palmadora e T.

werneri estdo situados acima das demais células epidérmicas do caule, diferente das demais
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espécies analisadas (Capitulo 1). Uma investigacdo da localizacdo do estdmato na epiderme
do caule é relatada na literatura confirmando as mesmas condi¢des distintas observadas para
T. inamoena e T. palmadora (ARRUDA; MELO-DE-PINNA; ALVES, 2005).

z

Considerando que o tecido do pericarpelo € uma extensdo do tecido do caule, é
possivel que os estdmatos do pericarpelo floral de T. werneri também sejam elevados.
Embora nao tenha sido possivel realizar analises anatémicas florais em T. werneri, por falta
de material vegetal, a analise dos estdmatos do caule pode sugerir que a condicdo de
estdbmatos acima das demais células epidérmicas € uma potencial sinapomorfia do clado
constituido por T. palmadora, T. werneri e T. lilae. Por outro lado, se desconsiderarmos 0s
resultados anatémicos do caule, poderiamos sugerir que esta condi¢cdo € uma autopomorfia

de T. palmadora.

Mesmo que as espécies T. werneri e T. lilae ndo tenham sido incluidas na reconstrucéo
dos estados de carater é possivel observar um relacionamento mais proximo entre estas duas
espécies e T. palmadora na filogenia obtida. Tacinga palmadora, T. werneri e T. lilae partilham
caracteristicas morfolégicas, como as flores, que em T. lilae sdo vermelhas, apresentando
tépalas eretas que formam um tubo na qual os estames estéo inclusos, condi¢cdes similares
as flores de T. palmadora e T. werneri (MAJURE et al., 2013).

A reconstrucdo do estado de carater da proporcdo entre o comprimento do tubo floral
em relagdo ao comprimento total da flor revela que o ancestral de Tacinga € incerto para este
carater e que ocorreram multiplos surgimentos para os estados. Os resultados indicam que T.
inamoena, T. subcylindrica e T. palmadora partilham flores com tubo floral ocupando mais de
35% do comprimento da flor, diferente do que ocorre em T. funalis e T. braunii, nas quais o
tubo floral ocupa menos de 35% da flor. A reconstrucdo desse estado de carater sugere um
relacionamento mais proximo entre os clados formados por T. inamoena, T. saxatilis e T.
subcylindrica com T. palmadora, T. werneri e T. lilae, do que com T. funalis e T. braunii. Porém,
sem conhecermos a condi¢do ancestral para Tacinga como um todo nédo € possivel definir

gual condicao é plesiomoérfica e qual condicao é apomorfica para esse carater.

Para a proporc¢éo entre o display floral e o comprimento total da flor, a menor propor¢ao
implica em uma menor abertura das tépalas. Em T. palmadora as tépalas sao eretas e o
perianto é tubular, o que pode estar fortemente relacionado a visitantes florais e polinizadores
especificos. Particularmente, para T. palmadora é documentada a visitacéo floral pelo beija-
flor Chlorostilbon aureoventris (LOCATELLI; MACHADO, 1999). A literatura sugere que as
espécies de Tacinga se diferenciam das Opuntias devido a evolucao de suas flores para
serem visitadas por beija-flor, em vez de abelhas como a maioria dos outros opuntidides

(LAMBERT, 2009). A reconstrucdo do estado de carater ancestral nesse trabalho sugere que
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caracteres morfologicos que sdo melhor atribuiveis a ornitofilia estdo presentes no ancestral

de Tacinga, corroborando a hip6tese que tacingas sdo polinizadas por beija-flor.

Diferentemente de T. palmadora, as espécies T. inamoena e T. subcylindrica possuem
um display floral relativamente amplo, equivalente a 50% do comprimento da flor. As flores de
T. inamoena e T. subcylindrica variam de vermelha a laranja, possuem perianto
infundibuliforme, com tépalas patentes, que possivelmente permitiriam o pouso de abelhas ou
outros artropodes. Em especial, as flores de T. subcylindrica apresentam grande destaque em
meio a “mata branca”, Caatinga, podendo ser considerada a flor de tacinga mais vistosa,
devido a sua coloragéo viva e brilhante. A coloragéo reflexiva das tépalas pode ser visivel para
as abelhas e servir como atrativo, como sugerido para outras espécies em Cactaceae, tal qual
a Uebelmannia buiningii Donald (TEIXEIRA et al., 2018). Além disso, é comum a visitacao de
abelhas em flores de cactaceas com floracao diurna (SOUZA et al., 2021; TEIXEIRA et al.,
2018). Tacinga subcylindrica e T. inamoena apresentam antese das flores nas primeiras horas
da manh@, se encerrando na metade da tarde. A espécie Uebelmannia pectinifera Buining
subsp. pectinifera, que apresenta sindrome de melitofilia, também inicia a antese nas
primeiras horas da manh&, comecando por volta das seis horas e terminando por volta das
das trés da tarde (SOUZA et al., 2021). Deste modo, a reconstrugcdo do estado de carater
ancestral para proporgcédo entre o display floral e o comprimento total da flor, reforca que
caracteres morfoldégicos que sao melhor atribuiveis a ornitofilia jA estavam presentes no
ancestral de Tacinga e que as flores evoluiram para serem polinizadas por beija-flores,
abelhas ou outros artrépodes. A morfologia floral em Tacinga teria evoluido de sindromes de
polinizacdo por polinizadores especificos para polinizadores generalistas, mantendo ambas
as condicdes, polinizacdo por beija-flor e por insetos. Essa provavel interagdo tacinga-fauna
refor¢a ainda mais a importancia ecolédgica destas espécies, bem como embasam ainda mais

a necessidade de conservacgao deste género endémico brasileiro.

A reconstrucdo de estados de carater para propor¢cdo das larguras do ovario e
pericarpelo, indica que o estado ancestral inferido para Tacinga, o qual foi herdado por T.
funalis e T. braunii, € de um ovério ocupando quase metade da largura do pericarpelo floral,
0 que pode nao conferir tanta protecdo ao ovario/6vulos, corroborando o que foi discutido
anteriormente. Ja a razao pdlen-6vulo sugere que o sistema reprodutivo em T. funalis, T.
inamoena e T. subcylindrica € a xenogamia facultativa. Somente T. palmadora apresenta
Xenogamia obrigatéria como sistema reprodutivo. Na xenogamia obrigatéria a interagdo com
polinizador precisa acontecer, aumentando as chances de diversidade genética das espécies.
Nao foi possivel propor o tipo de sistema reprodutivo para a espécie T. braunii por falta de
material vegetal. Além disso, 0 aumento na producdo de évulos, como observado no estado

de carater herdado por T. inamoena, garante maior sucesso reprodutivo da planta.
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Especialmente em flores custosas, tais como as das tacingas, uma maior aptidao reprodutiva
€ alcancada quando ha um elevado numero de évulos, por dois motivos, flores grandes, com
grandes estigmas podem captar mais gréos de pélen, e o custo para produzir mais 6vulos,
nessa flor que ja é custosa por si s6, compensa. E mais vantajoso aumentar o nimero de
ovulos do que produzir mais flores (FRIEDMAN; BARRETT, 2011).

7

Ainda sobre a questdo do polinizador, é importante refletir sobre as recompensas
florais. Por um lado, as plantas enfrentam o desafio de otimizar a quantidade de recompensa
oferecida aos polinizadores e de impedir 0 acesso aos recursos florais por visitantes florais
gue apenas coletam recompensas, mas ndo polinizam; por outro lado, os polinizadores
aprimoram estratégias para aumentar a exploracdo de recursos florais a seu favor, como

morfolégicos, comportamentais e/ou fisiolégicos (VAN DER KOOI et al., 2021).

E fato que o grdo de polen é considerado uma valiosa recompensa floral. Quando
analisamos a estimativa de graos de pdélen em Tacinga, temos T. funalis como uma das
espécies que apresenta a menor quantidade de graos de pdlen estimada, o oposto do que
ocorre com T. palmadora, que produz uma quantidade de graos de pdlen dez vezes maior.
Nesse caso, a linhagem parte de um estado ancestral na qual uma menor recompensa floral
¢é oferecida para um estado derivado onde ha maior disponibilidade de recompensa floral, o
gue é consideravelmente interessante do ponto de vista do polinizador ou da estratégia
reprodutiva. A interacéo flor-polinizador pode ser influenciada por diversos fatores bidticos e
abidticos, como habitat e clima, morfologia vegetal e animal, antecedentes filogenéticos, entre
outros (SCHLUMPBERGER, 2012). Nao foi possivel realizar a estimativa de graos de pélen
para a espécie T. braunii por falta de material vegetal, visto que a espécie tem floragéo anual,
0 que por si so ja se torna um desafio, e a permanéncia em casa de vegetacdo pode ter

interferido na floragéo.

Por fim, retomando a questdo da condicdo anatémica da localizagdo dos estdmatos
em Tacinga, € importante que seja feita uma investigacdo dos aspectos evolutivos e
fisiolégicos envolvidos com o surgimento dos estbmatos elevados em Tacinga. Evidéncias
sugerem que os estdbmatos afundados possuem um importante valor adaptativo para a
conservagdo da agua (DARLING, 1989). No entanto, a funcdo adaptativa dos estdbmatos
situados acima das demais células epidérmicas ainda nao foi investigada. Outra caracteristica
anatbmica que necessita de maiores investigacbes, compreende a presenca de amplas
camaras subestomaticas observadas em todas as espécies de Tacinga. Pouco se sabe a
respeito da funcao das grandes camaras estomaticas observadas no caule e no pericarpelo
das tacingas e outras cactaceas. Existe a hipotese de que a localizacdo dos estdbmatos no

topo dessas camaras garante trocas gasosas mais rapidas, mas isso faria sentido se essa
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troca ocorresse em um pequeno espaco de tempo (DARLING, 1989). Porém, os estbmatos
de cactos geralmente permanecem abertos por periodos de muitas horas (NOBEL, 1988).
Outra hipétese sugere que a localizacdo dos estdbmatos no topo das grandes camaras
subestomaticas permite um controle ambiental sensivel e controle interno amortecido de
abertura e fechamento do estémato (DARLING, 1989).

Na verdade, as grandes camaras estomaticas podem simplesmente ser grandes
ostiolos. Por serem plantas com metabolismo acido das crassulaceas (metabolismo CAM),
gue € o mecanismo pela qual objetivo principal € evitar a perda de agua durante a troca
gasosa (CONDE, 1975), essas plantas mantém os estdématos fechados durante o dia e
abertos no periodo da noite (NISHIDA, 1963). Nesse caso, a transpiracdo nas cactaceas
ocorre a noite. Considerando um vegetal suculento que demanda consideravel balanco
hidrico, tanto por armazenar agua em todo o seu caule quanto por necessitar de um grande
controle térmico devido a alta exposicdo ao calor, € compreensivel que a planta demande um

ostiolo maior para conseguir realizar a transpiracdo, especialmente por ocorrer a noite.

Desse modo, a localizagdo dos estbmatos acima da grande camara estomatica em T.
palmadora, e o fato de estarem situados acima das demais células epidérmicas, pode estar
relacionada a uma ampliagdo ainda maior da extensdo da camara estomatica, ao mesmo
tempo que exerce um maior controle na abertura e fechamento do ostiolo, de modo que as
trocas gasosas ou a propria transpiragdo nao interfira na funcdo das células guarda, que é
simplesmente abrir e fechar o ostiolo. O fato dos estbmatos das cactaceas permanecerem
abertos por muitas horas (NOBEL, 1988), pode fundamentar que a transpiracdo de plantas
com metabolismo CAM, demandam mais tempo, especialmente pelo fato dos estdbmatos
abrirem a noite, quando o calor é mais ameno, em regides aridas e semiaridas, e a
transpirac@o provavelmente é mais gradativa. Nas cactaceas, essa maior demanda de tempo
para a transpiragdo pode implicar na necessidade de um ostiolo maior, no caso, ostiolo é a
grande camara subestomatica. No entanto, a anatomia dos estdbmatos em Cactaceae,

tomando o género Tacinga como modelo, requer estudos mais aprofundados.



115

5.5 Conclusao

Os resultados obtidos nesta pesquisa ampliam a compreensao morfoanatémica floral
do género Tacinga, bem como fornecem importantes informacdes a respeito das estratégias
reprodutivas no género. O trabalho traz ainda uma descricdo comparativa detalhada da
morfologia e fornece resultados sobre a anatomia floral de Tacinga, até entdo ainda néo
publicados. Essa juncdo de dados morfoanatémicos foram Uteis para a reconstrucdo do
estado ancestral das espécies e apresentam potencial de uso para a taxonomia do género,
fornecendo embasamento para descrigcdes de novas espécies. Por fim, a pesquisa apresenta
ainda a reconstrucdo da filogenia de Tacinga, contendo oito das dez espécies descritas

atualmente para o género, 0 que configura um avanco para a compreensao filogenética do

grupo.
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6. CONSIDERAGCOES FINAIS

A presente dissertacao investigou a morfologia e anatomia caulinar e floral no género
Tacinga, visando a obtencéo de caracteres morfoanatdmicos Uteis para a caracterizagdo das
espécies do género, compreensao de suas estratégias reprodutivas e de processos evolutivos
relacionados a especiagéo no género.

Os estudos da morfologia caulinar e floral das espécies ofereceram uma
caracterizacdo detalhada destas que foram extremamente (teis para o entendimento da
complexidade morfolégica do género Tacinga. Os resultados referentes a morfologia
apresentam ainda potencial de uso para a taxonomia do género, devido a identificacdo de
novos caracteres informativos e variaveis que podem auxiliar na descrigéo de novas espécies

do género.

Os estudos da anatomia revelam importantes diferengas anatébmicas que podem
estar relacionadas com estratégias reprodutivas distintas bem como com a adaptacdo das
tacingas aos ambientes xéricos. Em adig&o, particularmente os resultados da anatomia floral
sdo inéditos para o género, contribuindo para a compreensao das estruturas anatdbmicas
florais do género e consequentemente da familia Cactaceae. A juncdo dos dados
morfoanatémicos foram relevantes para a reconstrucédo do estado ancestral das espécies e

para discutir o relacionamento filogenético entre as espécies de Tacinga.

A reconstrucdo da filogenia engloba um nimero maior de espécies do género e
propde a existéncia de dois clados bem suportados. A reconstrucdo da filogenia associada a
reconstrucdo de estados de carater ancestrais corrobora o relacionamento proximo entre duas
espécies anteriormente sugerido, bem como propde que estdmatos situados acima das
demais células epidérmicas sdo uma sinapormofia de um dos clados do género. Além disso,
a principal contribuicdo deste estudo de reconstrucao filogenética com enfoque evolutivo
refere-se a polinizacdo no género Tacinga. Os resultados corroboram o0s possiveis

polinizadores ja relatados na literatura e prop8e outros provaveis polinizadores.

z

Esta dissertacdo € constituida por uma pesquisa multidisciplinar, na qual
conhecimentos em botanica, anatomia, ecologia, biologia reprodutiva e filogenia estédo
entrelagados. As técnicas empregadas aqui envolvem analises microscépicas, moleculares,

de observacdo em campo, morfométricas e morfolégicas.



