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Resumo

A familia Cactaceae possui entre 1500-1800 espécies agrupadas em 4 subfamilias. Embora a quantidade de estudos
citogenéticos ndo cubra ainda parte significativa da familia, alguns aspectos cromossomicos podem ser destacados.
A familia apresenta niimero bdsico n = 11, com variagdes em ploidia em todas as quatro subfamilias, mas em um
numero limitado de géneros. O fendmeno é mais comum em Opuntioideae, que apresenta reproducdo vegetativa
acentuada. Da mesma maneira, em outros grupos, muitos dos poliploides também reproduzem assexuadamente.
Alguns tixons podem mostrar variagdo interespecifica, com diferentes ploidias. Os caridtipos sdo simétricos,
denotando pouca alteragdo estrutural nos cromossomos que sio pequenos, na maioria dos casos ndo excedendo
3um. Existem registros de hibridos interespecificos e mesmo intergenéricos parcialmente férteis, o que denota uma
razodvel homologia dos cromossomos e, em alguns poliploides, foi detectado alto nivel de formacio de bivalentes.
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Abstract

The Cactaceae family has 1500-1800 species grouped into 4 subfamilies. Although the amount of cytogenetic
studies have not yet cover a significant part of the family, some chromosomal aspects can be highlighted. Family
presents basic number n = 11, with variations in ploidy in all four subfamilies, but in a limited number of
genus. The phenomenon is more common in Opuntioideae, which presents pronounced vegetative reproduction.
Similarly, other groups, many of polyploid also reproduce asexually. Some taxa may show interspecific variation,
with different levels of ploidy. The karyotypes are symmetrical, showing little structural change in chromosomes
that are small, in most cases not exceeding 3 micrometers. There are records of interspecific hybrids and even
partially fertile intergeneric which denotes a reasonable homology of chromosomes, and in some polyploid high
level of bivalent formation was detected.
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1 Introducao

actaceae Juss. (Caryophyllales, Angiospermae
— APG III, 2009) caracteriza-se por apresentar

plantas extremamente adaptadas a condigoes
aridas, apresentando caule e ramos suculentos e folhas
muito reduzidas e/ou modificadas em espinhos, pela
presenca de aréolas e flores solitarias com ovario infero
e receptacular (GIBSON e NOBEL, 1986; ANDERSON,
2001; NYFFELER, 2002).

A ampla diversidade da familia Cactaceae esta bem
refletida no seu grande niimero de espécies. Estima-se
entre 1500-1800 espécies distribuidas em 124 géneros
e quatro subfamilias (Maihuenoideae, Pereskeoideae,
Opuntioideae e Cactoideae), com ocorréncia natural quase
exclusivamente nas Américas (exceto por Rhipsalis Gart-
ner, também encontrado na Africa e Asia; BARTHLOTT,
1983), constituindo a segunda familia mais numerosa das
angiospermas neotropicais (TAYLOR, 2000; ANDERSON,
2001; BARTHLOTT e HUNT 1993; HUNT et al., 2006).
Estudos filogenéticos tém demonstrado a monofilia das
cactaceas (APPLEQUIST e WALLACE, 2001; CUENOUD
etal., 2002; NYFFELER, 2002; HERNANDEZ-HERNAN-
DEZ et al., 2011), no entanto, os estudos moleculares da
familia ainda sdo escassos, apesar de tratar-se de grupo
com taxonomia complexa e com frequente convergéncia
de caracteres morfoldgicos. Neste contexto, a citogené-
tica de cactaceas tem contribuido na compreensao de
importantes aspectos evolutivos e filogenéticos. Alguns
estudos procuram também detectar alguma correlagao
entre morfologia e ploidia em espécies que apresentam
morfotipos interespecificos (POWELL e WEEDIN, 2001).

Apesar da sua ampla distribuicao, as cactaceas consti-
tuem um dos grupos mais ameagados de angiospermas,
especialmente devido a expansao agricola e ao extrati-
vismo de espécimes para comercializagao como plantas
ornamentais (LONE et al., 2009).

2 Poliploidia em Cactaceae

Segundo Ortolani et al. (2007), um dos primeiros
trabalhos com citogenética de cactaceas foi produzido
por Stockwell, em 1935, quando analisou 45 espécies da
familia. Com os avangos de investiga¢des em diversas
espécies confirmou-se que a familia apresenta nimero
basico n = 11 com poucas ocorréncias de variagdes nu-
méricas. Entretanto, a poliploidia teve um papel funda-
mental na evolugao das cactaceas, sendo responsavel
por eventos de especiacao (GIBSON e NOBEL, 1986).
Na Tabela 1 sdo apresentados exemplos de géneros,
distribuidos em diferentes subfamilias e tribos em que
a poliploidia ja foi detectada.

Nota-se que a familia é tipicamente diploide e a ocor-
réncia de poliploidia é mais frequente em Opuntioideae,
que apresenta série poliploide (2n = 22, 44, 66, 88), por
apresentar reproducao vegetativa como principal

mecanismo reprodutivo, o que favorece o estabeleci-
mento de poliploides na natureza (ROSS, 1981; NE-
GRON-ORTIZ, 2007). A poliploidia em cactaceas esta
correlacionada também com autofertilidade, embrionia
adventicia, ramifica¢do profusa, além da reproducao
vegetativa (ROSS, 1981), e exemplos serao citados ao
longo desta revisao.

Segundo Majure et al. (2012a) das 164 espécies de
Opuntioideae para os quais contagens cromossomi-
cas foram realizadas, 26,2% sao diploides 13,4% sao
diploides e poliploides e 60,4% sao poliploides. Em
trabalhos que investigaram varias espécies, sao poucas
as que apresentaram registros exclusivamente diploides
(PINKAVAet al., 1978; BANDYOPADHYAY & SHARMA,
2000; PIMIENTA-BARRIOS & MUNOZ-URIAS, 2001;
POWELL & WEEDIN, 2001; SEGURA et al., 2007). Em
alguns tanons foram registrados citétipos poliploides e
diploides: Opuntia aggeria Ralston & Hilsenb., O. azurea
Rose, O. davisii Engelm. & J.M.Bigelow, O. leptocaulis
DC.(PINKAVA et al., 1973; POWELL & WEEDIN, 2001),
O. polyacantha Haw.(KIESLING, 1998; PIMIENTA-BAR-
RIOS & MUNOZ-URIAS, 2001), O. robusta H.L.Wendl.
ex Pfeiff. (PIMIENTA-BARRIOS & MUNOZ-URIAS,
2001; SEGURA et al., 2007), O. schottii Engelm., O. stanlyi
Engelm. (ORTOLANTI et al., 2007), O. streptacantha Lem.
(KIESLING, 1998; PIMIENTA-BARRIOS & MUNOZ-U-
RIAS, 2001; SEGURA et al., 2007).

A poliploidia também foi encontrada em outras
Opuntioideae como no género Consolea Lem., endémico
das ilhas caribenhas, que contém nove espécies, entre
as quais foram encontradas sete hexaploides e duas
octoploides (NEGRON-ORTIZ, 2007), e em Cumulopun-
tia recurvata Gilmer & H.P.Thomas, com 2n = 44 (LAS
PENAS et al., 2009).

Em espécies de Opuntioideae de ocorréncia no Esta-
do da Bahia, temos observado a ocorréncia de espécies
diploides como Opuntia palmadora Britton & Rose, O.
brasiliensis Haw. e Tacinga funalis Britton & Rose, e poli-
ploides como O. inamoena K.Schum., O. saxatilis(Ritter)
Braun & Pereira (2n = 4x = 44) e O. werneri Eggli (2n =
4x =44 e 2n = 6x = 66). Castro (2008) também aponta o
numero 2n=22 para O. palmadora, mas ja encontramos
individuos poliploides nesta espécie, proveniente do
Municipio de Abaira, na Bahia.

Dentre as espécies introduzidas, foi observada Opun-
tia cochenillifera (L.) Miller como diploide e O. dillenii
Haw. com citétipos diploides e tetraploides. A espécie
introduzida e cultivada como forrageira Opuntia ficus
-indica (L.) Mill. apresentou 2n = 8x = 88, constituindo
um octoploide. Estudos anteriores relataram niimeros
gaméticos de 11 cromossomos (WEEDIN e POWELL,
1978), de 44 cromossomos (MOORE, 1973) e outra de 44
cromossomos que se refere a O. ficus-indica’'megacantha’
(GOLDBLAT, 1984; PIMIENTA-BARRIOS & MUNO-
Z-URIAS, 2001; SEGURA et al., 2007).E possivel que o
fato de esta espécie ser cultivada favoreca ocorréncia
de niveis tao variados de ploidia, que variam de 2x a
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Tabela 1. Géneros de cactaceas estudados citogeneticamente indicando aqueles em que a poliploidia foi

detectada em Cactaceas

Subfamilia/tribo Géneros em que nao se verificou ocorréncia de | Géneros em que se verificou ocorréncia de
(n° de géneros) poliploidia poliploidia

Maihuenioideae Maihuenia Phil.

(1 género)

Pereskioideae Pereskia Mill.

(1 género)

Opuntioidade Nopalea Salm-Dick Austrocylindropuntia Backeb.

(15 géneros)

Consolea Lem.

Cylindropuntia (Engelm.) M.Knuth
Opuntia Mill.

Pereskiopsis Vaupel in Engler e Prant]
Pterocactus K. Schum.

Quiabentia Britton & Rose

Tacinga Britton & Rose

Cactoideae/Notocacteae
(10 géneros)

Eriosyce Phil. (= Pyrrhocactus A.Berger)
Frailea Britton e Rose
Neoporteria Britton & Rose

Blossfeldia Werderm.
Sulcorebutia Backeb.
Notocactus (K.Schum. Fri¢)

Cactoideae/Trichocereeae
(26 géneros)

Discocactus Pfeiff.
Espostoopsis Buxb.
Facheiroa Britton & Rose
Harrisia Britton
Leocereus Britton & Rose
Uebelmannia Buining

Cleistocactus Lem.

Echinopsis Zucc.

Espostoa Britton & Rose
Gymnocalycium Pfeiff. ex Mitler
Haageocereus Backeb.

Lobivia Britton & Rose

Rebutia K.Schum.
Weberbauerocereus Backeb.

Cactoideae/Cereeae
(7 géneros)

Arrojadoa Britton & Rose
Brasilicereus Backeb.

Cipocereus F.Ritter
Coleocephalocereus Backeb.
Micranthocereus Backeb.
Pilosocereus Byles & G.D.Rowley
Praecereus Buxb.

Stephanocereus Berger.

Cereus Mill.
Melocactus Link & Otto.

Cactoideae/Cacteae
(18 géneros)

Ancistrocactus Britton & Rose
Astrophytum Lem.

Coryphanta (Engelm.) Lem.
Ferocactus Britt. & Rose

Neolloydia Britton & Rose
Pediocactus Britton & Rose
Pelecyphora Ehrenb.

Strombocactus Britton & Rose
Thelocactus (Schum) Britton & Rose
Sclerocactus Britton & Rose

Mammillaria Haw.

Cactoideae/Hylocereeae
(6 géneros)

Cryptocereus Alexand.

Disocactus Lindl

Epiphyllum Haw.

Nopalxochia Britton & Rose
Nyctocereus (Berger) Britton & Rose
Weberocereus Britton & Rose

Hylocereus Britton & Rose
Mediocactus Britton & Rose
Selenicereus (Berger) Britton & Rose

Cactoideae/Rhipsalideae
(4 géneros)

Hatiora Britton et Rose
Lepismium Pfeiff

Rhipsalis Gaertn.
Schlumbergera Lem.

Cactoideae/Echinocereae
(4 géneros)

Echinocereus

Cactoideae/Pachycereae
(19 géneros)

Corryocactus Britton & Rose

Stenocereus (Berger) Riccob.
Cephalocereus Pfeift.
Myrtillocactus Console
Echinocereus Engelm
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8x (MAJURE et al., 2012a). Além disso, caracteristicas
peculiares cariotipicas, como tamanho cromossomico
maior que o comumente encontrado no género, foram
encontradas em um citétipo pentaploide da espécie por
Bandyopadhyay & Sharma (2000) e apontam uma posi-
cao separada no complexo Opuntia ficus-indica.Griffith
(2004), baseado em estudo de sequéncias de DNA de
ITS, defendeu a hipotese de que o conceito taxonomico
desta espécie cultivada inclui clones derivados de mul-
tiplas linhagens parentais, tratando-se de um grupo
polifilético, no qual eventos de poliploidia e hibridagao
teriam ocorrido.

A hibridagao entre outros opuntioides foi relatada
entre os poliploides Consolea rubescens Salm-Dyck ex DC.
e O. dillenii, C. nashii Britton e O. dillenii e C. rubescens e
O. dillenii (NEGRON-ORTIZ, 2007).

Além da ocorréncia em Opuntioideae, a poliploidia
foi identificada, também, em géneros de Cactoideae,
incluindo Gymnocalycium Pffeif., Mammillaria Haw.,
Rebutia K.Schum. e Rhipsalis Gaertn. (GIBSON e NOBEL,
1986). A época eram citados de 15 géneros e outros re-
gistros foram obtidos posteriormente, elevando ainda
mais este niimero. Nas tribos Cereeae e Trichocereeae,
que formam junto com Browningeae um clado irmao
do grupo Notocacteae (NYFFELER, 2002), a ocorréncia
de poliploides é mais destacada, talvez, pela maior
representatividade destes, e, consequentemente, de
maiores esfor¢os em pesquisa. Este clado, denominado
BCT, compreende 20 géneros e 400 espécies da maioria
dos cactos colunares e globulares da América do Sul
(NYFFELER, 2002). Tribos menos representativas de
Cactoideae, como Leptocereae e Browningeae, nao
apresentaram, até o momento, ocorréncia de poliploides,
ou sequer foram incluidos em estudos citogenéticos.
Leptocereae constitui, segundo Gibson e Nobel (1986),
o grupo de Cactoideae que apresenta a maioria dos
caracteres primitivos.

Na tribo Cacteae, o género com nimero destacado
de poliploides é Mammillaria, incluindo as espécies te-
traploides M. compressa DC., M. multiceps Salm-Dyck, M.
parkinsonia Ehremberg, e M. prolifera (Mill.) Haw. (ROSS,
1981; MOHANTY et al., 1996). Esta tiltima apresenta re-
producao assexuada (ROSS, 1981), incomum no género,
confirmando a tendéncia de surgimento de poliploidia
em plantas com este tipo de reproducao. Por outro lado,
géneros como Ferocactus Britton & Rose, que tiveram
inimeras espécies estudadas, mostraram uniformidade
diploide (PINKAVA et al., 1973, COTA et al., 1996).

Dentro da tribo Hylocereae, o género Selenicereus
(A.Berger) Britton & Rose apresenta espécies tetraploi-
des como S. megalanthus (K.Schum. ex Vaupel) Moran
(LICHTENZVEIG et al., 2000) e Selenicereus setaceus Sal-
m-Dyck ex De Candolle (= S. rizzinii Scheinvar) (dados
dos autores). Por outro lado, Hylocereus undatus (Haw.)
Britton& Rose e H. polyrhizus (F.A.C.Weber) Britton &
Rose, que sdo intercruzaveis com S. megalanthus, sao
diploides (LICHTENZVEIG et al., 2000). Também é di-

ploide a espécie Hylocereus monacanthus (Lem.) Britton&
Rose (CISNEROS et al., 2011).

O estado diploide dentro da tribo Hylocereae tem
sido encontrado em estudos de outros géneros como
Epiphyllum (MOORE, 1973; GOLDBLATT, 1981), We-
berocereus (LICHTENZVEIG et al., 2000) e Mediocactus,
embora este ultimo apresente M. coccineus (Salm-Dyck)
Br. & R., descrita como tetraploide. Este género, entre-
tanto, tem sido considerado sinonimia de Selenicereus
(LICHTENZVEIG et al., 2000).

Na tribo Echinocereae foram encontrados poliploides
em variedades de Echinocereus enneacanthus Engelm. e
Echinocereus pectinatus Engelm., e Echinocereus triglo-
chidiatus Engelm. (PINKAVA et al., 1973; WEEDIN e
POWELL (1978).

Em Rhipsalideae destaca-se o género de espécies
epifitas Rhipsalis, com espécies diploides, tetraploides
e octoploides. A espécie R. baccifera (Sol.) Stearn, com
seis subspécies, é o inico cacto exibindo faixa de disjun-
cdo transatlantica, ocorrendo na Africa Central e em
Madagascar (provavel centro secundério com formas
poliploides), Ilhas Seychelles, Ilha Mauricio (Reptublica
da Mauricia) e Sri Lanka (COTA-SANCHEZ e BOMFIM
-PATRICIO, 2010).

Na tribo Notocacteae encontra-se a hexaploide (2n
= 66) Blossfeldia liliputana Werderm. (ROSS, 1981), uma
espécie de reproducdo assexuada. Segundo HERNAN-
DEZ-HERNANDEZ et al. (2011) Blossfeldia Werderm.
€ um género monotipico, distribuido entre Argentina
e Bolivia. Sao plantas pequenas com caracteristicas
morfoldgicas e ecoldgicas raramente encontradas em
outros cactos. Embora esteja incluido em Notocacteae
(Cactoideae), estudos moleculares baseados em dados
de DNA cloroplasmatico demonstraram que Blossfeldia
constitui uma linhagem distinta que constitui o grupo
irmao de Cactoideae e Rhipsalidodeae, e que deveria ser
reconhecida como uma nova subfamilia, Blossfeldioide-
ae, (CROIZER, 2004). A divergéncia de Blossfeldia em
Cactoideae também havia sido relatada por Nyffeler
(2002). Outros autores, entretanto, defendem sua manu-
tengao em Cactoideae, como sugerido pelas evidéncias
morfoldgicas, uma vez que uma possivel origem hibrida
e evolucao reticulada de Blossfeldia ainda nao foram
investigadas (GORELICK, 2004).

A tribo Cereeae apresenta poliploides em diversas
espécies do género Melocactus, como M. matanzanus
Leon, de ocorréncia em Cuba, e em diversas espécies
do leste do Brasil, como relatado por Assis et al. (2003).
Sao poliploides: Melocactus bahiensis (Britton & Rose)
Luetzelb. subsp. amethystinus Buining & Brederoo N.P.
Taylor, M. conoideus Buining & Brederoo, M. glaucescens
Buining & Brederoo, Melocactus oreas Miq., M. oreas Miq.
subsp. cremnophilus (Buining & Brederoo) P.J.Braun,
M. paucispinus G.Heimen & R.Paul, M. salvadorensis
Werderm., M. ernestii Vaupel e M. zehntneri (Britton &
Rose) Luetzelb., as duas tltimas também com cit6tipos
diploides. Também nesta tribo encontrou-se um poliploi-
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de no género Cereus Mill. entre seis espécies estudadas
(PINKAVA et al., 1973).

Além de casos ja citados em membros de Opuntioi-
deae, a ocorréncia de variagao intraespecifica de ploidia
também foi detectada em Cactoidae. Em Melocactus
ernestii Vaupel e M. zehntneri (Britton & Rose) Luetzelb.
foram encontrados citdtipos diploides e tetraploides
(ASSIS et al., 2003), e é possivel haver também variagao
em M. concinnus Buining & Brederoo e M. albicephalus
Buining & Brederoo, uma vez que Assis et al. (2003) as
descreveram como dipléides e Das et al. (1998a) como
tetraploides.

Em estudos desenvolvidos no nosso laboratoério,
nao encontramos poliploidia nas espécies brasileiras:
Arrojadoa rhodantha Britton & Rose, A. penicillata Britton
& Rose, Cereus jamacaru DC., Coleocephalocereus aureus
F.Ritter var. brevicylindricus (Buining) P.J.Braun, C. go-
ebelianus (Vaupel) Buining, Micranthocereus flaviflorus
Buining & Brederoo, M. purpureus (Giirke) F.Ritter,
Pilosocereus gounelli (F.A.C.Weber ex K.Schum.) Byles &
G.D.Rowley, P.magnificus (Buining & Brederoo) F.Ritter,
P. multicostatus F.Ritter, P. pentaedrophorus (Labour.) Byles
& G.D.Rowley, e P. quadricostatus F Ritter.

A tribo Trichocereeae apresenta varios registros
de géneros poliploides. Em Gymmnocalycium, G. bruchii
(Speg.) Hoss, apresenta 2n =44 (ROSS, 1981). Mihalte et
al (2011) analisaram 20 espécies pertencentes a quatro
geéneros de Cactaceae (Rebutia K.Schum., Aylostera Speg.,
Mediolobivia Backeb. e Sulcorebutia Backeb.) e encontraram
duas espécies tetraploides (Sulcorebutia crispata Rausch
e Rebutia kupperiana Boed. var. spiniflora F.Ritter, 2n =
4x = 44) e cinco espécies triploides (R. pseudodeminuta
Backeb. var. schumanniana Backeb., R. senilis Backeb. var.
lilacinorosea Backeb., R. calliantha Bewer., R. donaldiana
A.B.Lau & G.D.Rowley e Mediolobivia diersiana Rausch,
2n = 3x = 33). As outras treze espécies foram diploides
com 2n = 2x = 22. Ross (1981) citou como poliploides as
espécies Rebutia kupperiana Boed., R. spegazziana Backeb.,
além de Rebutia sp. cultivar ‘nivea’. Estas trés espécies
tém reproducao assexuada.

Arakaki et al. (2007) analisaram 40 taxons, dos quais
35 de oito géneros de Trichocereae, sendo 17 do género
Haageocereus Backeb. Apresentaram contagens poliploides
Espostoa Britton & Rose, Cleistocactus Lem., Haageocereus,
e Weberbauerocereus Backeb., tendo sido detectados um
triploide, nove tetraploides, um hexaploide, e trés oc-
toploides.

Do género Harrisia, nés determinamos numero di-
ploide para H. adscendens (Giirke) Britton & Rose. A
inclusao deste género em Trichocereae, entretanto, tem
sido questionada (APPLEQUIST e WALLACE, 2002).

Schlumberger e Renner (2012) analisaram o ntime-
ro cromossomico de diversas espécies (e subespécies
ou variedades) de Echinopsis Zucc.,além de outras 11
espécies de grupos pertencentes a oito géneros de Tri-
chocereeae e, ainda, relataram casos de tetraploidia e de
variagao intraespecifica entre diploidia e tetraploidia.

Os tetraploides encontrados foram: Oreocereus celsianus
(Salm-Dyck) A.Berger ex Riccob., O. pseudofossulatus
D.R.Hunt,Echinopsis candicans (Salm-Dyck) D.R.Hunt,
E. jajoiana Hort. ex Blossf., E. thelegonoides (Speg.) H.
Friedrich & G.D.Rowley, Rebutia atrovirens (Backeb.)
Pilbeam, R. haagei Fri¢ & Schelle, R. pygmaea Britton &
Rose, Weberbauerocereus weberbaueri (K.Schum. ex Vaupel)
Backeb., e Espostoa sp.. A ocorréncia de poliploidia em
Echinopsis pode estar relacionada com a reprodugao clonal
apresentada neste género, onde se relata a ocorréncia de
baixa reprodugao sexuada e poucos frutos e sementes
produzidos (NEGRON-ORTIZ, 1998; ORTEGA-BAES e
GOROSTIAGUE, 2013).

Variacao intraespecifica foi detectada em Echinopsis tie-
geliana (Wessner) D.R.Hunt, em Haageocereus pseudomela-
nostele (Werderm. & Backeb.) Backeb. (com 2n=22/33/44),e
em Rebutia heliosa Rausch e R. muscula F Ritter & Thiele,
espécies anteriormente designadas como Mediolobivia
Backeb. (SCHLUMBERGER e RENNER, 2012). Outras
espécies da tribo Trichocereeae com variacao interespe-
cifica sdo Espostoa lanata (Kunth) Britton & Rose, com
2n =22, 44, e 66, e em Weberbauerocereus rauhii Backeb.,
com 2n =44 e 88 (ARAKAKI et al., 2007).

Nas duas subfamilias mais basais, Pereskioideae e
Maihuenioideae, os relatos apontam para um estado
diploide. Segundo Taylor (2000), a subfamilia Pereskioi-
deae possui apenas um unico género: Pereskia Mill.,
constituido por 17 espécies, sendo 5 nativas do leste
do Brasil. Sao comumente citados como os cactos mais
primitivos por apresentarem numerosos caracteres
plesiomorficos (caules nao suculentos, folhas bem desen-
volvidas e persistentes, inflorescéncia cimosa). Algumas
espécies de Pereskia apresentam ovario semi-infero, ou
até mesmo stpero, com placentacao basal, enquanto as
demais cactdceas possuem ovario infero com placentagao
parietal (JUDD et al., 2007). O ntimero cromossdmico
de praticamente todas as espécies de Pereskia ja foi
elucidado (PINKAVA et al., 1973; GOLDBLATT, 1984 e
1990). Nossos estudos em P. bahiensis Giirke e P. gran-
difolian Haw. confirmaram contagens anteriores de 2n =
22 para o género. Da mesma maneira, Las Pefas et al.
(2009) encontraram este nimero para P. aculeata Mill. e
Ross (1981) em P. corrugata Cutak. Em Maihuenioidae,
entretanto ha registro de uma espécie (Maihuenia patago-
nica Britton & Rose) com cit6tipos diploide e tetraploide
(LAS PENAS et al., 2009).

Os niveis de ploidia em cactdceas, segundo Baker
et al. (2009), estdo geralmente correlacionados com a
distribuicdo geografica e morfoldgica das espécies e sao
cruciais na evolugao e sistematica da familia. O aspecto
mais importante da poliploidia, de acordo com estes
autores, é que cria uma barreira genética (isolamento
reprodutivo sexual) que geralmente leva a especiacao.
Estes autores analisaram os padrdes de distribuicao
espacial de citétipos de seis espécies de Cylindropuntia
(Engelm.) F.M. Knuth. Em geral, eles observaram os
poliploides ocupando areas distintas dos diploides,
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muitas vezes em areas marginais a area de distribuicao
da espécie. As populag¢des sulamericanas de Rhipsalis
baccifera no Brasil, Bolivia e Paraguai sdo principalmente
diploides, enquanto as do México, Costa Rica e Caribe
sdo tetraploides. As populagdes da Africa Central e
Madagascar sio tetra e octoploides (COTA-SANCHEZ
& BOMFIM-PATRICIO, 2010).

Os poliploides do género Haageocereus, identificados
por Arakaki et al. (2007), ocorrem em ambientes extre-
mamente mais severos em comparagao com a maioria
das espécies diploides do género. Segundo esses autores,
diversas populagoes de Haageocereus acranthus (Vaupel)
Backeb.e H. tenuis F.Ritter, vivem em condi¢des de ex-
trema aridez, nas quais nao sao encontrados diploides.

Com relagdo a morfologia das plantas, Majure et
al. (2012a) detectaram diferenciagdo morfoldgica entre
citétipos diploides e poliploides de Opuntia e indicam
que tais distingdes podem ser tteis no diagndstico de
possiveis espécies cripticas.Arakaki et al. (2007) nota-
ram que a maioria dos poliploides de Weberbauerocereus
mostram cor do caule verde azulado escuro e nimero
de ramifica¢des reduzido em relagdo aos diploides.
Cota-Sanchez e Bomfim-Patricio (2010) mostraram um
aumento no tamanho das sementes relacionado ao nivel
de poliploidizacao em Rhipsalis, tendo expressao maxima
nas populagdes poliploides da Africa. Observaram cor-
relagdo, também, com o tamanho do caule e do fruto e
namero de estdmatos. Nao houve, entretanto, correlacido
com o tamanho das células dos estomatos.

Segundo Pierce (2004), em plantas a poliploidia é
um importante meio de permitir a evolugao de novas
espécies e, em geral, a poliploidia propicia um aumento
no tamanho das células ocasionando que a maior parte
dos poliploides seja maior que os diploides que lhes
originaram. Dessa forma, devido ao surgimento de novas
caracteristicas, a formacao de poliploides geralmente
acarreta a dispersao destes individuos da sua area ori-
ginal, propiciando a exploragao de novos habitats nos
quais nao havera competicao com os diploides que os
originaram.

Assim, os poliploides apresentam, em sua maior
parte, uma area maior de distribui¢ao do que os diploi-
des aparentados, haja vista que o local em que estao
presentes os diploides seja um centro de diversificagao
primaria e as espécies que se irradiam a partir desse local
(os poliploides) possuem mais chance de adaptagdo em
novos habitats que apresentem caracteristicas distintas
do centro de origem (ARAKAKI et al., 2007).

Outro exemplo da existéncia de relagao entre a varia-
¢ao citoldgica e a distribui¢ao geografica em Cactaceae
vem do género Opuntia. A rota evolutiva da espécie
Opuntia polyacantha Haw. apresenta uma linhagem
diploide no norte do México e derivados tetraploide e
hexaploide nos Estados Unidos e Canada, respectiva-
mente (PINKAVA, 2002). Por outro lado, Segura et al.
(2007) ndo encontraram nenhuma correlacdo em estudo
envolvendo 23 espécies do género. Majure et al. 2012¢

descreveram populagdes diploides, triploides e tetraploi-
des de O. pusilla Haw. numa faixa restrita do sudeste
dos Estados Unidos, sendo que os diploides estavam
situados na parte interior da distribuigao e quase todos
os poliploides na linha costeira.

3 Aneuploidia em Cactaceae

Segundo Baker et al. (2009), a aneuploidia parece ter
pouca importancia na evolugao dos cactos, considerando
que quase todas as determinagOes cromossomicas tém
sido euploides e apenas 16 tdxons foram relatados como
aneuploides, embora destas existam registros para 14
delas como euploides. Entretanto, a maioria destes relatos
¢ dos anos 1930s, quando as técnicas para determinagao
cromossOmica nao tinham tanta confiabilidade como
nos dias atuais. Essas contagens aneuploides nao foram
repetidas. Um destes aneuploides relatados foi Deamia
(= Selenicereus testudo (Karw.) Britton& Rose) comn=12,
determinado por Batttachoryya em 1970 (ROSS, 1981).
Pinkava et al. (1973) registraram um individuo trissdmico
no complexo O. phaeacantha Engelm.

4 Estudos cariotipicos

A despeito da pouca variagdo numeérica, os detalha-
mentos cariotipicos tém sido uteis em alguns casos na
compreensao de relagdes filogenéticas. Os cromossomos
de cactaceas sdao, em geral, pequenos e em toda a fami-
lia mostram predominancia do tipo metacéntrico e os
cariotipos sao simétricos.

Em vinte espécies dos géneros Rebutia, Sulcorebutia,
Aylostera e Mediolobivia, Mihalte et al. (2011) verificaram
que 0s cromossomos nao excediam 2 um. Las Penas et al.
(2009), analisando espécies das 4 subfamilias, relataram
que o comprimento médio dos cromossomos era de 2,3
um, fato corroborado também por Ortolani et al., 2007.
Em trés espécies de Opuntia Palomino e Heras (2001)
encontraram os menores cromossomos variando de 1,07
a 1,55 um e os maiores de 2,5 a 3,57 um. Estudos nossos
com diferentes espécies nativas, a amplitude encontrada
foi de menos de 1 pm a 2,49 pm. Castro (2008), também
estudando diversas espécies brasileiras, verificou ampli-
tude de 0,9 a 5,0 um sendo os maiores (acima de 3 pum)
encontrados principalmente na subfamilia Pereskioideae.
Las Pefias et al. (2008) encontraram em sete espécies de
Pyrrhocactus A.Berger tamanhos cromossomicos médios
variando de 2,2 a 3,10 um. Briones et al. (2004) observa-
ram em trés espécies de Mammillaria variacao entre 1,79
a 3,21 um, de modo geral, maiores do que determinado
anteriormente para M. sanangelensis Sanches-Mej (0,80-
1,70 um), que podem ser considerados os mais curtos do
género (PALOMINO et al., 1999 apud BRIONES et al.,
2004). Tamanhos cromossdmicos maiores foram descritos
por Arakaki et al. (2007), que encontraram variagdes entre
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3 a5 um em 40 espécies de 13 géneros de Cactaceae, a
maioria pertencente a tribo Trichocereae, Cactoideae.

A incongrueéncia entre estes dados de tamanho cro-
mossdmico deve estar relacionada aos diferentes métodos
e recursos laboratoriais de mensurag¢do, mas é unanime
o entendimento de que se tratam de cromossomos pe-
quenos. Na Tabela 2 sio mostradas médias ou faixas de
variagao do tamanho dos cromossomos individuais e
do tamanho do comprimento do genoma haploide em
diferentes géneros estudados.

Possivelmente é devido a esse reduzido compri-
mento que, conforme Ortolani et al. (2007), a produgao
bibliografica em citogenética de cactaceas € escassa. Isso
ocorre, de acordo com Guerra (1988), devido as grandes
dificuldades de se detalhar a estrutura cromossdmica,
restando apenas a possibilidade de se realizar a conta-
gem de cromossomos.

A predominancia de cromossomos metacéntricos foi
evidenciada em todas as subfamilias de Cactaceae. Na
maioria dos estudos cariotipicos, quando nao sao todos
0s cromossomos metacéntricos, encontra-se apenas um
ou dois submetacéntricos em todo o conjunto (BRIO-
NES et al., 2004; DEL ANGEL et al., 2006; LAS PENAS
et al., 2009), com excegao Schlumbergera, no qual foram
encontrados 5 cromossomos submetacéntricos em duas
espécies (ORTOLANI et al., 2007).

Estudos cariotipicos foram conduzidos em trés espé-
cies octoploides de Opuntia (Opuntia cochinera Griffths,
O. hyptiacantha F.A.C.Weber e O. strepthacantha Lem.) do
Vale do México, apresentando, todas elas, a totalidade dos
cromossomos do tipo metacéntrico, mas com variagoes
no tamanho dos cromossomos, sendo que o compri-

mento do conjunto genémico variou de 152,49 a 210,99
um (PALOMINO e HERAS, 2001). Nestes poliploides,
foram observados seis cromossomos com satélites em
O. hyptiacantha e 20 em O. strepthacantha, indicando que
ambas tém origem alooctoploide.

No entanto, a presenca de satélites nos cromossomos
de cactaceas é raramente registrada e, nestes casos,
para poucos cromossomos. Las Pefias et al. (2008) en-
contraram dois pares em sete espécies de Pyrrhocactus,
Palomino et al. (1999) encontraram apenas um par
em Mammillaria sanangelensis e Las Pefias et al. (2009)
registraram um cromossomo satelitizado nas espécies
diploides estudadas de Cumulopuntia e no tetraploide
de C. recurvata, enquanto que nos demais tetraploides
foram encontrados quatro. Bandyopadhyay & Sharma
(2000) encontraram 4 ou 6 cromossomos com satélites
em 8 taxons de Opuntia, incluindo diploides e tetraploi-
des. Em quatro espécies de Astrophytum Lem. o nimero
de constri¢des secundarias variou entre 2 e 6 (DAS et
al., 2000). Briones et al. (2004) detectaram um par de
cromossomos satelitizado em Mammillaria supertexta
Mart. e em M. haageana Pfeiff., enquanto que em M.
crucigera Mart. foram encontrados dois pares. Das et
al. (1998b) encontraram em 12 espécies deste género de
dois a quatro cromossomos com constri¢dao secundaria.
Castro (2008) relatou a presenga de um a dois satélites
em Arrojadoa Mattf., Nopalea Salm-Dyck e Pereskia, e dois
pares de cromossomos com satélites em Pilosocereus e
Melocactus. Em nosso laboratorio detectamos pares de
cromossomos com satélite em Pereskia bahiensis Gurke,
P. grandiflora Haw., Harrisia adscendens (Glirke) Britton
& Rose, Discocactus placentiformis K.Schum. e D. zehnt-

Tabela 2. Variagao do tamanho dos cromossomos individuais e do tamanho do comprimento do genoma
haploide em espécies de cactaceas.

Género Ne° de taxons | Tamanho dos | Variagio na média Referéncia
cromossomos | do comprimento ha-
estudados | () ploide do genoma
(um)
Mammillaria 3 1,79 a 3,21 23.06 a 26.84 Briones et al., 2004
Mammillaria 1,56 a 3,73 22,98 a 30,37 Del Angel et al., 2006
Pyrrhocactus 7 1,3a3,6 22,0a35,3 Las Penas et al., 2008
Melocactus 14 ca.?2 40,0 (2n=22) Assis et al., 2003
75,0 (2n=44)
Melocactus 6 3,28 (2n=22) 72,26 (2n=22) Das et al., 1998
3,18 (2n=44) 160,05 (2n=44)
Opuntia 8 0,97 a 3,46 Bandyopadhyay &
Sharma, 2000
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neri subsp. boomianus(Buining & Brederoo) N.P.Taylor
& Zappi.

Para analise comparativa de caridtipos de cactaceas,
Das et al. (1998b, 2000) e Das e Mohanty (2006) utilizaram
classificagdo dos cromossomos propondo-se quatro tipos.
No tipo A os cromossomos apresentam tamanho médio
e duas constri¢des; no tipo B, cromossomos possuem ta-
manho médio a pequeno, com uma constri¢ao na posicao
sub-terminal e o satélite esta localizado no brago longo
do cromossomo; no tipo C os cromossomos tém tamanho
de médio a pequeno, com constricdes mediana; e, por
fim, no tipo D os cromossomos sao de tamanho médio
a pequeno com constri¢oes sub-medianas. Este sistema
foi util para diferenciar caridtipos de sete espécies de
Echinopsis que apresentaram férmulas distintas, com
excecgao de E. multiplex(Pfeiff.) Zucc. ex Pfeiff & Otto e
E. tubiflora Zucc.ex A.Dietr. Estas espécies, no entanto,
apresentaram diferencas significativas no contetido de
DNA nuclear, provavelmente relacionadas a diferengas
no conteudo de eucromatina e heterocromatina (DAS e
MOHANTY, 2006).

A simetria dos cariétipos de cactaceas foi apontada
por Las Penas et al. (2009) para membros das quatro
subfamilias, aspecto registrado também em quase to-
dos os trabalhos que observaram este aspecto (Castro,
2008). Las Penas et al. (2008) detectaram um aumento
de assimetria em espécies de Pyrrhocactus associado
a diminui¢ao do tamanho do cariétipo. Os indices de
assimetria em espécies de cactdceas encontram-se em
geral entre 40 e 46,55%, como observado para espécies
de Mammillaria (BRIONES et al., 2004 e DEL ANGELet
al., 2006). Em Opuntia, o indice variou de 33 a 51%
(BANDYOPADHYAY e SHARMA, 2000).

Alguns trabalhos relataram a ocorréncia de ploidia
utilizando-se da técnica de citofotometria de fluxo. Sao
exemplos os estudos de Mohanty et al. (1996), Mohanty
etal. (1997) e Das et al. (1998b), que estudaram diversas
espécies de Mammillaria (com variagao de 9,1 pg em M.
klissingiana Boed. a 26,46 pg em M. plumosa F.A.C.We-
ber), Das et al. (2000), que estudaram quatro espécies
de Astrophytum Lem. (que variaram de 9,23 pg a 10,12
pg), Das et al. (1998a e 1998b), que investigaram seis
espécies de Melocactus e Mammillaria, respectivamente,
e de Das & Mohanty (2006), que investigaram sete espé-
cies de Echinopsis. Neste ultimo a variagao foi de 7,353
pg a 10,352 pg. Segura et al. (2007) utilizaram a técnica
no estudo de 23 espécies de Opuntia, tendo encontrado
quatro diferentes niveis de ploidia. As quantidades de
valor 2C de DNA variaram de 4,17 a 6,53 pg. Negron-Or-
tiz (2007), analisando também opuntidides poliploides,
encontrou variacao de 4,88 a 9,50 pg. Nestes trabalhos,
as variagdes interespecificas no conteido de DNA po-
dem ser atribuidas a variagdes nas sequéncias de DNA
repetitivo do genoma, indicando pequenas delegdes ou
adi¢des do material nuclear durante a evolucao.

O contetido estimado por Palomino et al. (1999)
para Mammillaria sanangelensis foi inferior, sendo de

apenas 3,2 pg. Segundo estes autores, estes valores
assemelhavam-se aos encontrados por Barlow e Nevin
(1976) para nove espécies de Luzula, que variaram de
3,1a4,1pg, e ainda a Pereskia angustifolia (2,05 pg). Con-
siderando a faixa do tamanho do genoma apresentado
por angiospermas por Barlow e Nevin (1976) variando
de 0,2 to 127,4 pg. Palomino et al. (1999) consideraram
que, embora haja desacordos nas estimativas de valor
2C em diferentes trabalhos de cactaceas, as espécies da
familia apresentam pequeno genoma.

Sao raros os estudos cariotipicos envolvendo bande-
amentos. Ortolani et al. (2007) utilizaram banda C para
discriminar cariétipos de quatro variedades de Schlum-
bergera truncata (Haworth) Moran e da espécie hibrida
Schlumbergera x buckleyi (T. Moore) Tjaden. Detectaram
auséncia total de bandas em uma das variedades de S.
truncata. Em relacao aos demais aspectos cariotipicos,
pouca divergéncia foi detectada entre as duas espécies
e/ou variedades.

Las Pefias et al. (2008, 2009) realizaram trabalhos
pioneiros utilizando bandeamento CMA/DAPI e encon-
traram bandas CMA+/DAPI- associadas com bandas
regides organizadoras de nucléolo no par nimero 1 em
todas as espécies examinadas nos dois trabalhos (sete
espécies de Pyrrhocactus, Cumulopuntia recurvata, Acan-
thocalycium spiniflorum(K. Schum) Backeb. e Maihuenia
patagonica) evidenciando homologia. Heterocromatina
pericentromérica foi encontrada em C. recurvata, A.
spiniflorum, e no citétipo tetraploide de M. patagonica.
A localizacao de sitios 185-265 rDNA coincidiram com
bandas CMA+/DAPI- mostrando-se altamente conser-
vado (LAS PENAS et al., 2008).

5 Hibridizacao e estudos meioticos

Para alguns autores, a alta similaridade na morfolo-
gia e no nimero de cromossomos explica, em parte, a
facilidade com que os cactos produzem hibridos interes-
pecificos e até intergenéricos férteis (GIBSON e NOBEL,
1986; ARAKAKI et al., 2007). Outros fatores que podem
favorecer o sucesso na natureza, ou mesmo em hibridos
artificiais, é autofertilidade e a frequente reproducao
assexuada (ROSS, 1981; ARAKAKTI et al., 2007).

Em Opuntioidae, a evolugao reticulada tem sido
apontada como um mecanismo importante de evolugao.
Majure et al. (2012b) referem-se a 24 taxons hibridos dos
quais 20 sao alopoliploides.

Os relatos de hibridizagao tém motivado estudos
meidticos de hibridos a fim de mensurar o nivel de ferti-
lidade. Por exemplo, Pinkavaet al. (1973) confirmaram a
esterilidade em um hibrido triploide entre duas espécies
de Cereus, que também apresentaram graos de polen
inviaveis e formagao de trivalentes e segregacao irregu-
lar de cromossomos na meiose. Um caso bem estudado
envolve uma hibridizagao intergenérica de espécies com
diferentes niveis de ploidia Selenicereus vs Hylocereus.
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As espécies Hylocereus undatus e H. polyrhizus, sao di-
ploides enquanto Selenicereus megalanthus é tetraploide
e nos cruzamentos interespecificos a formagao de frutos
variou de 90 a 100%, com alta producao de sementes e
germinacdo de pdlen in vivo (LICHTENZVEIG et al,,
2000). Os autores mostraram que nos diploides Hylocerus
undatus e H. polyrhizus ha formagao de polen. Selenicereus
megalanthus tem sido identificado mais recentemente
como Hylocereus megalanthus (CISNEROS et al., 2011),
de acordo com as evidéncias de intercruzabilidade que
apresenta com as espécies de Hylocereus.

Os trabalhos que se dedicaram a estudos meiéticos,
seja para determinagdo do ntimero cromossémico ou
para avaliar a regularidade meidtica, permitiram avaliar
melhor o nivel de homologia cromossomica dentro da
familia. Lichtenzveig et al. (2000) verificaram que em
dois clones tetraploides de Selenicereus megalanthus ha
formacao de um ntimero variavel de univalentes (0-4) e
multivalentes (0-6). Nos diploides Hylocereus undatus e H.
polyrhyzus ocorre a formagao de bivalentes e segregacao
regular na primeira divisao meidtica. Pode-se observar
que a porcentagem de cruzamento bem sucedidos nos
cruzamentos intergenéricos entre Selenicereus megalanthus
e H. undatus e S. megalanthus e H. polyrhyzus (utilizando-se
Hylocereus como doador de pdlen) foi 100% equivalente
aos cruzamentos interclonais de S. megalanthus e superior
a autofecundacao deste, que apresentou 60%. O niimero
de sementes produzidas por estes dois hibridos também
foi superior (1407 e 1126 nos hibridos contra 891 nos
cruzamentos interclonais e 508 em autofecundacao de
S. megalanthus). Tel-Zur et al. (2004) também analisaram
clones de hibridos entre Hylocereus polyrhizus e Seleni-
cereus megalanthus, e observaram tratar-se de triploides
(2n = 33) na maioria dos casos, embora também tenham
registrado dois aneuploides (2n =34 e 35). As células-mae
do polen (CMPs) exibiram na metafase I univalentes, bi-
valentes e, ocasionalmente, quadrivalentes. A segregacao
anafasica mostrou anormalidades como fusos tripolares
e foram observados triades com frequéncia bem maior
do que de diades. A viabilidade do polen variou entre
os quatro clones analisados de 9,8 a 18,6% e o diametro
do pdlen variou enormemente, provavelmente como
resultado do niimero variavel de cromossomos na sua
composigao. Apesar da origem alotriploide dos hibri-
dos, gametas masculinos e femininos funcionais foram
produzidos em proporg¢des consideraveis, resultantes
de uma segregacao balanceada. Os clones triploides e
aneuploides produziram sementes vidveis e a quanti-
dade de sementes por fruto foi fortemente dependente
do doador de pdlen.

Parks e Boyle (2003) analisaram a fertilidade de sete
clones de Schlumbergera, sendo dois diploides, dois
triploides e trés tetraploides, com base em viabilidade
do polen, produgao de frutos e de sementes por fruto.
Todos produziram graos de polen vidveis. Os diploides
e um tetraploide foram autoincompativeis, enquanto os
demais poliploides foram autocompativeis e produziram

progénie quando autofecundados. Houve correlagao
positiva entre diametro do pdlen e ploidia, sendo que nos
diploides os graos foram mais uniformes. Cruzamentos
entre clones produziram sementes, sendo que o numero
maior foi encontrado entre clones diploides.

Mohanty et al. (1996) estudaram nove espécies de
Mammillaria encontrando frequéncia variavel de quias-
mas (1,636 a 2,409 por bivalente) e esterilidade do pdlen
variando de 8,34 a 28,87%. Nas duas espécies tetraploides
observaram-se univalentes e trivalentes ou quadrivalentes
e, consequentemente, as maiores taxas de esterilidade
do polen. No trabalho de Das et al. (1998b) a esterilidade
encontrada em espécies de Mammillaria variou de modo
semelhante, entre 9,02 a 26,46%. Del Angel et al. (2006)
também analisaram comportamento meidtico em espé-
cies de Mammillaria e encontraram formacao normal de
bivalentes em M. dixanthocentron Backeb. ex Mottram.
A frequéncia de quiasmas foi de 21,25% por célula e de
1,93% por bivalente e os valores de viabilidade do polen
foram altos — acima de 90% - assim como no trabalho
de Briones et al. (2004).

A formacao de quadrivalentes foi observada também
por Ross (1981) em trés poliploides: Rebutia spegazziana
Backeb., Rebutia sp. cv ‘nivea’ e Mammilaria prolifera.
Outros poliploides analisados no trabalho formaram
apenas bivalentes.

Baker e Pinkava (1987) estudaram o hibrido Opuntia
x kelvinensis V.E.Grant & K.A.Grant originado de Opun-
tia spinosior (Engelm.) Tourney e O. fulgida Engelm. e
mostraram que quase todos os individuos investigados
de O.xkelvinensis sao triploides, que os individuos de
Opuntia fulgida sao, na maioria diploides, mas em par-
te triploides, e todos os individuos de O. spinosior sao
diploides. Todas as meioses de individuos diploides
revelaram quase exclusivamente bivalentes, enquanto
todas as meioses dos individuos triploides mostraram
apenas trivalentes. A segregagao desigual dos cromosso-
mos nas células-mae do grao de pdlen durante a anafase
I provavelmente foi a causa da alta porcentagem de
sementes estéreis observada no triploide O.xkelvinensis.

6 Consideracoes Finais

Acredita-se que a familia seja de origem relativa-
mente recente (GIBSON e NOBEL, 1986; NYFFELER,
2002) e, talvez por isso, toda a familia apresenta mes-
mo numero basico com registros raros de disploidias
e poucos rearranjos estruturais. Dessa maneira, uma
alta homeologia cromossdmica explicaria a frequente
ocorréncia de hibridizagdes interespecificas. Por outro
lado, a poliploidia é um importante fator evolutivo que
gerando especiagao. A ocorréncia de reprodugao vege-
tativa e apomixia facilitam, nos grupos em que ocorre,
o estabelecimento destes poliploides.
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