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IMPACTO POTENCIAL DESTA PESQUISA
O impacto social mais amplo deste estudo filogenético reside na sua capacidade de
estabelecer a estrutura taxonémica robusta necessaria para a protecdo legal da
biodiversidade da Caatinga, Cerrado e Mata Atlantica brasileira. Como demonstra a pesquisa,
o estabelecimento de prioridades de conservacdo € complexo, pois muitas espécies de
Coleocephalocereus nao apresentam autapomorfias claras (caracteristicas diagndsticas
unicas) e exibem variagdo morfolégica continua, o que dificulta sua distingao apenas pela
aparéncia. Consequentemente, o impacto na protegdo do material genético deve ser estimado
pela divergéncia genética precisa observada entre essas linhagens, e ndo apenas pela
morfologia. Isso é particularmente relevante para espécies como C. pluricostatus e C.
buxbaumianus, que, embora morfologicamente distintas, correspondem a linhagens
geneticamente préximas e, portanto, demandam atengao especial. Atualmente, as espécies
do género enfrentam rapida perda de habitat, e seis das treze espécies reconhecidas neste
estudo ja estdo classificadas como ameacadas de extingdo pela International Union for
Conservation of Nature (IUCN). Esta dissertagdo contribui para o Objetivo de
Desenvolvimento Sustentavel 15 da Organizagdo das Nagdes Unidas, voltado a protecéo,

restauracao e uso sustentavel dos ecossistemas terrestres.

POTENTIAL IMPACT OF THIS RESEARCH
The broader social impact of this phylogenetic study lies in its ability to establish the robust
taxonomic framework necessary for the legal protection of biodiversity in the Caatinga,
Cerrado, and Brazilian Atlantic Forest. As the research demonstrates, establishing
conservation priorities is complex because many Coleocephalocereus species do not exhibit
clear autapomorphies (unique diagnostic characteristics) and display continuous
morphological variation, making them difficult to distinguish by appearance alone.
Consequently, the impact on genetic material protection should be assessed based on the
precise genetic divergence found among these lineages, rather than morphology alone. This
is particularly relevant for species such as C. pluricostatus and C. buxbaumianus, which,
although morphologically distinct, correspond to genetically close lineages and therefore
require special attention. Currently, species in this genus face rapid habitat loss, and six of the
thirteen species recognized in this study are already classified as threatened with extinction by
the International Union for Conservation of Nature (IUCN). This dissertation contributes to the
United Nations Sustainable Development Goal 15, which focuses on the protection,

restoration, and sustainable use of terrestrial ecosystems.
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“As nopaleas e cactos, nativas em toda a
parte, entram na categoria das fontes
vegetais, de Auguste Saint-Hilaire. Tipos
classicos da flora desértica, mais
resistentes que os demais, quando
decaem a seu lado, fulminadas, as arvores
todas, persistem inalteraveis ou mais
vividos talvez. Afeicoaram-se aos regimes
barbaros; repelem os climas benignos em
que estiolam e definham. Ao passo que o
ambiente em fogo dos desertos parece
estimular melhor a circulacdo da seiva
entre os seus cladddios tumidos.”

(Euclides da Cunha, 1902, p. 25).



RESUMO

Este trabalho esta organizado em uma introdugao geral e duas segdes: a introdugao
geral, que contextualiza o estado da arte do género Coleocephalocereus e apresenta
informagdes complementares que subsidiam as demais sec¢des; (1) constituido por
um artigo filogenético associado a uma sinopse taxonémica, que elucida as relagbes
evolutivas dentro de Coleocephalocereus, contribuindo para a melhor compreensao e
a correta delimitagcdo de linhagens de cactos rupicolas endémicos do Brasil; (2)
constituido por um artigo de biogeografia que discute com base em modelos de
biogeografia historia a provavel area ancestral do género, bem como os eventos
relacionados aos processos evolutivos que explicam a atual distribuicdo do grupo.
Nesta dissertacado, sdo reconhecidas 13 espécies: C. aureus, C. buxbaumianus, C.
decumbens, C. diersianus, C. dolichospermaticus, C. estevesii, C. fluminensis, C.
goebelianus, C. insigniflorus, C. pluricostatus, C. purpureus, C. superbus e C.
uebelmanniorum. Cerca de metade dessas espécies apresentam distribuicao restrita
e seis espécies ja se encontram ameagadas de extingao na lista oficial da IUCN. Ao
final, hd4 um anexo com um artigo de nomenclatura, no qual foi alterado o nome de

uma das espécies aceitas (i.e., C. insigniflorus).

Palavras-chave: Cactaceae591, carstes, inferéncia coalescente, Inselbergs, Target

sequence



ABSTRACT

This work is organized into a general introduction and two sections: a general
introduction, which contextualizes the state of the art of the genus Coleocephalocereus
and presents complementary information that supports the other statements; (1)
consists of a phylogenetic study coupled with a taxonomic synopsis, which clarifies the
evolutionary relationships within Coleocephalocereus, contributing to a better
understanding and more accurate delimitation of lineages of rupicolous cacti endemic
to Brazil; (2) consists of a biogeographical study that, based on historical biogeography
models, discusses the likely ancestral area of the genus, as well as the events
associated with the evolutionary processes that explain the current distribution of the
group.. In this study, 13 species are recognized: C. aureus, C. buxbaumianus, C.
decumbens, C. diersianus, C. dolichospermaticus, C. estevesii, C. fluminensis, C.
goebelianus, C. insigniflorus, C. pluricostatus, C. purpureus, C. superbus, and C.
uebelmanniorum. Approximately half of these species have restricted distributions, and
six are listed as threatened with extinction on the official IUCN Red List. Finally, there
is an appendix with a nomenclature article, in which the name of one of the accepted

species has been changed (i.e., C. insigniflorus).

Keywords: Cactaceae591, coalescent inference, karsts, Inselbergs, Target sequence
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2. INTRODUCAO GERAL

Cactaceae Juss. esta inserida na ordem Caryophyllales Juss. ex Bercht. &
J.Presl (APG 1V, 2016) e é uma familia endémica dos Neotrdpicos (com excecao de
Rhipsalis baccifera (J.S.Muell.) Stearn, que ocorre na Asia, Africa-Madagascar),
incluindo cerca de 1.851 espécies em 150 géneros (Korotkova et al., 2021), com
centros de diversidade no México, sudoeste dos Estados Unidos, na regidao central da
cordilheira dos Andes e no leste do Brasil (Mutke et al., 2015). No Brasil, a familia
apresenta dois centros de diversidade, os centros da Caatinga e Mata Atlantica (Mutke
et al., 2015), sendo estimado um total de 43 géneros, 318 espécies e 102 subespécies
para o pais; dos quais 12 géneros, 230 espécies e 86 subespécies sao considerados
endémicos (Taylor & Zappi, 2018; Flora e Funga do Brasil, 2026), além de uma alta
porcentagem de espécies ameacgadas de extingao (Goettsch et al., 2015; Goettsch et
al., 2019).

Os caracteres morfologicos e moleculares que caracterizam a familia
Cactaceae e sustentam o seu monofiletismo s&o: (1) presenga de meristemas axilares
diferenciados (aréolas), produzindo espinhos, tricomas, flores, frutos e ramos novos;
(2) meristema apical organizado em quatro zonas distintas; (3) flores com ovario infero
envolvido por um pericarpelo, uma estrutura composta pela parte inferior do ramo
especializado ou receptaculo, no interior do qual o ovario encontra-se imerso (Barthlott
& Hunt, 1993; Nyffeler, 2002; Wallace & Gibson, 2002); e (4) inversao de 6.000 pares
de base na regido LSC (large single copy region) em comparagdo com O
sequenciamento referéncia do DNA de cloroplasto de Nicotiana tabacum L. (Wallace,
1995).

No século XXI, estudos taxondmicos reconheceram quatro subfamilias
dentro do grupo: Pereskioideae K.Schum., Maihuenioideae P.Fearn, Opuntioideae
K.Schum. e Cactoideae Eaton (Anderson, 2001; Edwards & Donoghue, 2006; Hunt et
al., 2006; Nyffeler & Eggli, 2010; Hernandez-Hernandez et al., 2011; Guerrero et al.,
2019). Esta ultima se destaca como a maior em numero de espécies e diversidade de
habitos (Hernandez-Hernandez et al., 2011), e seu monofiletismo é sustentado por
caracteres morfolégicos, com representantes com folhas ausentes e presenca de
muitos individuos costelados (Taylor & Zappi, 2004); além do carater molecular como
a delecao do intron rpoC1 no genoma do cloroplasto (Wallace & Cota, 1996; Nyffeler,
2002).
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Embora Cactaceae seja uma familia comprovadamente reconhecida
(Barthlott & Hunt, 1993), ha muitas controvérsias quanto a sua taxonomia infrafamiliar
e Cactoideae apresenta grandes problemas na delimitagdo e circunscricdo de
algumas de suas tribos dada sua grande diversidade (Guerrero et al., 2019; Korotkova
et al., 2021; Romeiro-Brito et al., 2023; De Vos et al., 2025). A subfamilia &
tradicionalmente subdividida em nove tribos (Anderson, 2001; Hunt et al., 2006),
porém, a luz de analises filogenéticas recentes (Romeiro-Brito et al., 2023), foram
reconhecidas seis tribos — Aylosterinae N.P.Taylor, Cereinae Britton & Rose,
Gymnocalyciinae N.P.Taylor, Rebutiinae Donald, Trichocereinae Buxb. e
Uebelmanniinae N.P.Taylor. Dentre as tribos, Cereeae é a que compreende os cactos
colunares e globosos que ocorrem do México até a América do Sul (Romeiro-Brito et
al., 2023; De Vos et al., 2025), sendo dividida em sete subtribos — Aylosterinae
N.P.Taylor, Cereinae Britton & Rose, Gymnocalyciinae N.P.Taylor, Rebutiinae Donald,
Reicheocactinae Eggli, Nyffeler & J.M.de Vos, Trichocereinae Buxb. e
Uebelmanniinae N.P.Taylor (De Vos et al., 2025).

A subtribo Cereinae compreende 13 géneros — Arrojadoa Britton & Rose,
Cereus Mill., Cipocereus F.Ritter, Coleocephalocereus Backeb., Discocactus Pfeiff.,
Facheiroa Britton & Rose, Melocactus Link & Otto, Micranthocereus Backeb.,
Pilosocereus Byles & G.D.Rowley, Praecereus Buxb., Espostoopsis Buxb., Stetsonia
Britton & Rose e Xiquexique Lavor, Calvente & Versieux (Romeiro-Brito et al., 2023).
Este grupo abrange espécies terrestres e rupicolas, de habito colunar a globoso,
caules costelados, as vezes tuberculados, e tubo floral sem aréolas ou com aréolas
apresentando poucos espinhos e tricomas, grande parte dessas espécies restritas ao

nordeste brasileiro (Romeiro-Brito et al., 2023; De Vos et al., 2025).
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Coleocephalocereus ¢ um género endémico do Brasil, com espécies
ocorrendo em todos os estados do Sudeste, na Bahia, Goias e Tocantins (ver
Apéndice A — Mapas de distribuigdo; Romeiro-Brito et al., 2023; Flora e Funga do
Brasil, 2026), caracterizado pelo habito colunar arbustivo a subarbustivo, formando
touceiras por ramificagdo apenas na base, ramos costelados, cefalio lateral
aprofundado — regido reprodutiva especializada — (Albuquerque-Lima et al., 2023)
onde as flores se desenvolvem. Atualmente, s&o reconhecidas na Flora e Funga Do
Brasil (2026) onze espécies e duas subespécies — C. aureus F.Ritter, C. braunii Diers
& Esteves, C. buxbaumianus Buining (subsp. buxbaumianus, subsp. flavisetus
(F.Ritter) N.P.Taylor & Zappi), C. decumbens F.Ritter, C. dolichospermaticus (Buin. &
Brederoo) N.P.Taylor, C. fluminensis (Miq.) Backeb., C. goebelianus (Vaup.) Buining,
C. neoestevesii N.P.Taylor, C. pluricostatus Buining & Brederoo, C. purpureus (Buin.
& Brederoo) F.Ritter e C. superbus N.P.Taylor & Olstrhoorn.

A grande maioria das espécies de Coleocephalocereus ocorre associada a
afloramentos rochosos, especialmente aos inselbergs — afloramentos de gnaisse e
granito — e aos de karsts — afloramentos de calcario (Taylor & Zappi, 2004; Romeiro-
Brito et al., 2023). Essas espécies desempenham importantes interagdes ecoldgicas,
provendo recursos alimentares para animais (néctar e frutos), também compondo a
flora desses ecossistemas rochosos, um tipo de vegetacdo com alto nivel de
endemismo (Couto et al., 2017; De Paula et al., 2017) e grande porcentagem de
espécies restritas ao tipo de rocha (Azevedo et al., 2024). Alguns de seus
representantes possuem distribuicdo geografica aparentemente fragmentada e,
devido a sua especificidade pelo substrato, varios encontram-se ameacados de
extingdo principalmente pela mineragdo e, em alguns casos, pela coleta
indiscriminada de sementes (Ribeiro-Silva et al., 2011; Martinelli & Moraes, 2013;
Azevedo et al., 2024).
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Goettsch et al. (2015) realizaram uma avaliagado global das espécies de
cactos, na qual sete dos 11 taxons listados, e atualmente incluidos em
Coleocephalocereus, foram classificados com algum grau de ameaga de extingao.
Alguns desses taxons, inclusive, encontram-se protegidos por legislagao especifica,
constando na Lista Nacional de Espécies Ameacadas de Extingéo, estabelecida pela
Portaria MMA n° 148/2022 (Brasil, 2022). Segundo os critérios da International Union
for Conservation of Nature — IUCN, as cactaceas sao o quinto maior grupo taxonémico
que mais sofre ameaca de extingdo (Goettsch et al., 2015) e um dos principais motivos
€ o0 pequeno numero de Unidades de Conservagao nos locais onde ha um grande
numero de espécies para a familia (Goettsch et al., 2019).

O estudo de Romeiro-Brito et al. (2023) apresentou uma reconstrugao
filogenética para a tribo Cereeae, na qual também é apresentada uma perspectiva
inédita para o género, com Coleocephalocereus surgindo em um clado denominado
“clado Melocactus” que agrupa Discocactus, Melocactus e Micranthocereus subg.
Siccobaccatus P.J.Braun & Esteves. Micranthocereus subg. Siccobaccatus, com duas
espécies, também foi recuperado nesse clado como um subgénero de
Coleocephalocereus. Apesar de varias caracteristicas em comum com este ultimo,
como o cefdlio lateral aprofundado, o habito de crescimento colunar e a sua
associacao com afloramentos rochosos, as duas espécies anteriormente pertencentes
a Micranthocereus diferem por possuirem frutos secos, indeiscentes, e ocorrerem
exclusivamente em afloramentos de calcario. Devido a essas caracteristicas, M. subg.
Siccobaccatus foi combinado em Coleocephalocereus, como um novo subgénero
(Romeiro-Brito et al., 2023).

O estudo de Romeiro-Brito et al. (2023) apresentou uma perspectiva inédita
para o género Coleocephalocereus. Porém, ainda existem lacunas no conhecimento
sobre a evolugao das linhagens na subtribo Cereinae, uma vez que ainda nao existem
hipdteses sobre as pressdes seletivas e as caracteristicas, como sinapomorfias e
plesiomorfias que expliquem o surgimento do grupo. Essas lacunas comprometem a
capacidade de descrever e compreender a biodiversidade, algo que Hortal et al.

(2015) enquadraria como um déficit de conhecimento (déficit Darwiniano).
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Hortal et al. (2015) classificaram sistematicamente as lacunas no
conhecimento da biodiversidade em sete categorias de déficits: (1) o Linneano, que
contempla todo o desconhecimento taxonémico das espécies do planeta - vivas e
extintas - e é integrado por todos os outros déficits; (2) Wallaceano, representando
pelo desconhecimento da distribuigdo geografica; (3) Prestoniano, representando pelo
desconhecimento sobre a dindmica populacional da espécie; (4) Darwiniano,
representando pelo desconhecimento sobre a arvore da vida; (5) Raunkiaerano,
representado pelo desconhecimento das fungdes ecoldgicas; (6) Hutchinsoniano,
representando pelo desconhecimento da tolerancia abidtica e (7) o Eltoniano,
representado pelo desconhecimento das interagdes ecoldgicas do organismo. Estas
sete lacunas se influenciam, diretamente e indiretamente, algumas em escala maior -
como os Wallaceanos, Prestoniano e Darwiniano -, e por conta das limitagbes
humanas esses déficits sao lacunas que nunca serdo completamente elucidadas, mas
que devem ser identificadas e enfrentadas para melhor compreender a biodiversidade.

Até o momento, nenhuma hipotese biogeografica baseada em dados de
sequéncias génicas foi proposta para Coleocephalocereus, porém as analises
filogenéticas do “clado Melocactus”, ao qual Coleocephalocereus pertence, sao
potencialmente um grupo muito jovem, originado entre o final do Plioceno e o inicio
do Pleistoceno (Majure et al., 2022; Telhe et al., 2025). Esse periodo é condizente
com a hipétese das mudancgas climaticas do Quaternario, uma das quatro hipéteses
biogeograficas mais utilizadas para explicar a distribuicdo e diversificagcdo das
espécies em Cactaceae (Franco et al., 2022). Nesta hipdtese é especulado que a
influéncia das oscilagdes climaticas, envolvendo os ciclos glaciais, tenha promovido
eventos de expansao e fragmentagédo de populagdes de diferentes géneros (Franco
et al., 2022).
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5. CONCLUSAO

Esta dissertacdo de mestrado contribui para o avango do conhecimento
sistematico e evolutivo dos cactos brasileiros e teve como objetivo investigar a
sistematica e a biogeografia de Coleocephalocereus. Para isso, o trabalho foi
estruturado em duas secodes, que abordam diferentes aspectos da histéria evolutiva e
biogeografica do género.

A primeira seg¢ao apresentou a primeira filogenia abrangente para o género,
utilizando centenas de marcadores moleculares, e investigou a evolugdo de
caracteres morfoldgicos relevantes para a taxonomia do grupo, permitindo reconhecer
diferentes padrées de evolugdo entre os clados. A amostragem taxondémica
contemplou 100% das espécies reconhecidas pela Flora e Funga do Brasil, além de
incluir taxons de status taxondmico incerto e representantes de diferentes regides
geograficas. A amostragem molecular compreendeu 591 marcadores, em sua maioria
nucleares, representando um importante avango para a compreensao da sistematica
do grupo. A filogenia apresentou valores elevados de suporte (> 0,95 de probabilidade
posterior local), com exce¢ao de um unico nd, que agrupou Coleocephalocereus
pluriscostatus e C. buxbaumianus, incluindo seu sinénimo C. braunii, e apresentou
baixo suporte (0,34 de probabilidade posterior). O género foi recuperado como
composto por quatro clados principais, correspondentes aos subgéneros atualmente
reconhecidos. Caracteristicas morfolégicas tradicionalmente utilizadas para o
reconhecimento de linhagens e/ou espécies mostraram-se homoplasticas,
evidenciando limitagbes para sua utilizagao isolada na delimitagdo dos grupos. Como
forma de facilitar a aplicacdo correta dos nomes e a identificagdo das espécies, foi
apresentada uma breve sinopse taxondmica, contendo cabecalhos taxonémicos
completos e uma compilagdo de informagdes sobre a distribuigdo geografica e as
principais caracteristicas diagnosticas de cada espécie.

A segunda sec¢ao investigou a historia biogeografica de Coleocephalocereus,
buscando compreender os processos temporais e espaciais que contribuiram para a
diversificacdo e a distribuicdo atual do género, endémico do leste do Brasil e
predominantemente associado a afloramentos rochosos. Para isso, foi utilizada uma
filogenia datada, baseada em dados nucleares em escala gendmica, associada a
analises biogeograficas para reconstruir as areas ancestrais do grupo. Dessa forma,
as seguintes questdes nortearam esta sec¢ado: (1) qual era a distribuicdo geografica
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dos ancestrais de Coleocephalocereus e (2) quais processos historicos contribuiram
para a configuragao atual da distribuicdo de suas espécies? Foi hipotetizado que a
distribuicdo atual do género poderia ser resultado da fragmentacdo de areas
ancestrais mais amplas, associada as mudangas na cobertura vegetal e as oscilagbes
climaticas ocorridas durante o Nedgeno e o Quaternario. A reconstru¢cado das areas
ancestrais indicou que o ancestral comum mais recente do género provavelmente
apresentava uma distribui¢cao relativamente ampla, abrangendo as provincias da Mata
Atlantica, do Cerrado e da Floresta do Parana durante a transi¢cao entre o Plioceno e
o Pleistoceno. A histéria posterior do género foi marcada principalmente por eventos
de contragao de distribuicdo, com a maioria dos nds internos associada as provincias
da Mata Atlantica e da Floresta do Parana, enquanto eventos de expansido foram
menos frequentes e restritos a poucas linhagens. Esse padrao é consistente com a
hipétese de que a fragmentagcdo de distribuicbes anteriormente mais amplas,
possivelmente relacionada a savanizagéo do leste do Brasil durante o Nedgeno e as
oscilagbes climaticas do Quaternario, contribuiu para a configuragdo atual da
distribuicdo do género. As flutuagbes climaticas do Pleistoceno podem ainda ter
favorecido eventos de extingdo local, especialmente entre linhagens associadas a
ambientes mais umidos. Além disso, os resultados indicam que pequenos ajustes nos
limites atualmente reconhecidos para a provincia do Cerrado podem ser necessarios.

Os obijetivos inicialmente propostos nesta dissertacdo de mestrado foram
alcangados. Além disso, os resultados aqui apresentados poderdo subsidiar o
desenvolvimento de futuros estudos envolvendo Coleocephalocereus. Por fim, este
trabalho contribuiu para ampliar o conhecimento sobre a evolugdo de um grupo de
cactos endémicos do Brasil e estreitamente associados a afloramentos rochosos,
fornecendo também subsidios para o planejamento de estratégias de conservagao

tanto dessas espécies quanto dos ambientes rochosos dos quais dependem.
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