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“‘Nada em biologia faz sentido exceto a luz da evolugao.”
(Theodosius Dobzhansky)


https://www.pensador.com/autor/theodosius_dobzhansky/

RESUMO

A filogendmica é um dos conjuntos de métodos mais utilizados na atualidade
para propor relacdes filogenéticas por sua praticidade, confiabilidade e precisédo de
resultados. O presente estudo apresenta a primeira filogenia estimada para o género
Arthrocereus utilizando dados gendmicos. O género Arthrocereus € composto por
cinco espécies e trés subespécies, e sua ocorréncia se da predominantemente em
Campos Rupestres. As hipoteses para o trabalho foram a monofilia do género
Arthrocereus, bem como para suas espécies e subespécies, e o compartiihamento de
um ancestral comum de Arthrocereus com Harrisia e Echinopsis. Seis arvores
filogenéticas foram obtidas no final, os conjuntos de dados foram separados em dados
genéticos de éxons, regides ontarget capturadas pelas sondas que resgataram as 591
regides de interesse, e regioes flanqueadoras, exons, introns, regides intergénicas.
Como resultado, constatou-se que o género Arthrocereus é monofilético. Ainda
existem incongruéncias quanto aos grupos irméos do género, principalmente sua
relacéo ao género Harrisia. A relacdo entre as espécies A. melanurus subsp. magnus,
A. glaziovii, A. rondonianus, A. melanurus subsp. odorus e A. grandiflorus é
recuperada com baixo suporte e ramos extremamente curtos, o que pode ser
consequéncia de eventos de sorteamento incompleto de linhagens ancestrais,
hibridizacdo ou rapida especiacdo, causando incongruéncia entre as arvores de
genes. Os resultados obtidos no presente estudo s&do fundamentais para a
identificacéo das relacdes entre os taxons deste grupo e possiveis espécies cripticas,
além de contribuir com informa¢des fundamentais para a conservacdo dessas

espécies.

Palavras-chave: Filogenia, Cactaceae, Arthrocereus, Filogenémica, Campos

Rupestres, Cerrado.



ABSTRACT

Phylogenomics is one of the most widely used methods today for proposing
phylogenetic relationships due to its practicality, reliability, and precision of results.
This study presents the first estimated phylogeny for the genus Arthrocereus using
genomic data. The genus Arthrocereus consists of five species and three subspecies,
predominantly occurring in Campos Rupestres. The hypotheses for this work included
the monophyly of the genus Arthrocereus, as well as its species and subspecies, and
the sharing of a common ancestor between Arthrocereus and the genera Harrisia and
Echinopsis. Six phylogenetic trees were obtained at the end, with datasets separated
into genetic data from exons, on-target regions captured by probes that retrieved 591
regions of interest, and flanking regions, exons, introns, and intergenic regions. The
results confirmed that the genus Arthrocereus is monophyletic. However, there are still
inconsistencies regarding the sister groups of the genus, particularly its relationship
with the genus Harrisia. The relationship among the species A. melanurus subsp.
magnus, A. glaziovii, A. rondonianus, A. melanurus subsp. odorus, and A. grandiflorus
was recovered with low support and extremely short branches, which may be a
consequence of incomplete lineage sorting, hybridization, or rapid speciation, causing
incongruence among gene trees. The results obtained in this study are crucial for
identifying relationships among the taxa in this group and potential cryptic species, as

well as providing essential information for the conservation of these species.

Keywords: Phylogeny, Cactaceae, Arthrocereus, Phylogenomics, Campos

Rupestres, Cerrado.
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1. INTRODUCAO

1.1. Filogenética - Estudo Evolutivo da Biodiversidade

O estudo filogenético se faz muito importante na atualidade, abrangendo areas
de evolucdo, genética e conservacgdo. A utilizacdo de sequéncias moleculares com o
progresso de métodos ao decorrer do tempo desencadeou descobertas ndo apenas
sobre arvores filogenéticas de espécies atuais, mas também sobre a ancestralidade
de grupos, permitindo a formulacao de hipéteses e uma compreensao geogréfica de

possiveis fendbmenos historicos do passado (Kapli et al., 2020).

A utilizacdo de sondas (oligonucleotideos complementares a regides
gendmicas alvo) permitiu explorar a captura de grandes sequéncias alvo, fazendo com
gue muitos dados filogenéticos fossem integrados (Zuntini et al., 2024). A grande
vantagem de ser utilizada uma filogenia a partir de centenas ou milhares de regites
nucleares é que permite explorar mais intrinsecamente os sinais gendémicos evolutivos
de cada grupo a ser estudado (Baker et al., 2021), como é o caso deste trabalho.

Ao aumentar a amostragem de marcadores moleculares no genoma do
organismo de interesse € possivel abranger uma maior quantidade de sequéncias
genéticas de uma so6 vez, indicando com uma melhor robustez a relacao filogenética
existente entre dois ou mais taxons estudados. Um dos desafios de trabalhar com
uma grande amostragem de taxons é a dificuldade de encontrar genes homaologos
(Zuntini et al., 2024), especialmente durante o alinhamento das sequéncias, que
podem ter sofrido saturacdo devido a muitas mutacdes, resultando em falta de
parentesco (Xia et al., 2003). A outra questao envolve a deteccdo de multiplas copias
de um mesmo gene, indicando paralogia, o que dificulta na hora de encontrar copias
ortologas (caracteres que sdo compartilhados por dois taxons e que também estavam
presentes em um ancestral comum, Kapli et al., 2020) para um ou mais taxons (Zuntini
et al., 2024).

Existem alguns métodos probabilisticos responsaveis por calcular e apresentar
arvores filogenéticas que melhor represente a histéria evolutiva de um grupo. A
inferéncia de maxima verossimilhanca vai tentar encontrar a arvore mais verossimil
de acordo com probabilidade de determinadas mudancas nos nucleotideos terem
acontecido, conforme o modelo de substituicdo utilizado (Young e Gillung, 2019). A

verossimilhanca de cada um dos sitios € calculada como o produto da soma das



probabilidades de ocorréncia de todas as substituicbes possiveis em um sitio (Young
e Gillung, 2019).

A abordagem de multiplas espécies pelo método coalescente vai inferir uma
arvore filogenética para cada locus, e depois gerar uma arvore que chegue a um
melhor resultado probabilistico da unido entre todas essas arvores (Rannala e Yang,
2003). Uma vantagem para esse método € que ele ndo assume a mesma histéria para
todos os genes, respeitando a individualidade da historia de cada um (Liu et al., 2015).

1.2. Campos Rupestres

O conceito de Campos Rupestres foi inicialmente utilizado em 1966 por
Magalhdes (1966), em que o mesmo descreve a vegetagcdo desse ambiente
relacionado com afloramentos quartziticos (Ferri, 1980). Esse conceito foi se
aperfeicoando com o tempo, sendo descrito por outros autores. Em 1979, Rizzini
(1979) descreveu Campos Rupestres em regifes do Quadrilatero Ferrifero em Minas
Gerais, e na Serra de Carajas, Para. A definicdo atualmente mais aceita de Campos
Rupestres foi relacionada com a teoria OCBIL (old climatically buffered infertile
landscape) por Silveira et al. (2016), e proposta inicialmente por Hopper (2009).
Segundo essa teoria, os Campos Rupestres sdo paisagens antigas, inférteis e
climaticamente tamponadas, assim como outras paisagens semelhantes no planeta,
como a CFR (Cape Floristic Region) na Africa do Sul e a Regi&o Floristica no Sudoeste
da Australia. Aléem disso, OCBILs sao caracterizados pelo elevado endemismo e a
rigueza de espécies (Silveira et al., 2016, Silveira et al., 2021).

Segundo o trabalho de Vasconcelos (2011), a denominacdo de Campos
Rupestres a um local é devido a sua formacao geologica pré-cambriana de rochas
remodeladas por movimentacdo das placas tectbnicas no periodo Paledgeno. A
altitude dessas regides pode variar de 900 metros de altitude até 2033 m e é
normalmente associada a afloramentos de arenito, quartzito e minério de ferro. As
localidades que sao consideradas Campos Rupestres que englobam as espécies de
cactos neste trabalho também séo citadas por Vasconcelos, sendo elas a Cadeia do
Espinhaco, Chapada dos Guimardes e entornos, Serras do Ibitipoca e Negra
(Vasconcelos, 2011). Essa ocorréncia também pode ser dada em areas disjuntas ao
longo de cadeias montanhosas ou montanhas isoladas no nordeste de Goias, Minas

Gerais e sul da Bahia (Silveira et al., 2016).



Nos Campos Rupestres a vegetacao € muito caracteristica por decorréncia de
fatores limitantes como a pouca matéria organica disponivel no solo, altas
concentragdes de metais pesados e a alta incidéncia solar (Schaefer et al. 2016). Esse
ambiente favorece espécies com folhas coridceas e suculentas, metabolismo CAM,
adaptadas a ambientes xerofiticos (Arakaki et al., 2011, Ogburn e Edwards, 2010).
Uma adaptacéo favoravel das espécies presentes nessas regifes € a presenca de
raizes modificadas, as quais podem preservar uma grande quantidade de energia
para o metabolismo da planta, impedindo a mesma de perder sua vitalidade mesmo
gue o meio seja deficiente de nutrientes (Arakaki et al., 2011, Ogburn e Edwards,
2010). Além desses fatores morfologicos, a riqueza de espécies para os Campos
Rupestres também pode ser associada a faixa altitudinal e latitudinal, como proposto
por Giulietti (Giulietti et al., 1997).

1.3. O Género Arthrocereus —um Aprofundamento no Grupo Cactaceae

A familia Cactaceae é caracteristica de ambientes xeéricos (Taylor, 1997;
Nyffeler e Eggli, 2010; Barthlott et al., 2015), reconhecida pela sua grande diversidade
de formas e habitos (Anderson, 2001; Guerrero et al., 2018). Nessa familia estao
presentes muitos caracteres morfolégicos atribuidos por convergéncia morfolégica, o
gue acaba dificultando uso desses caracteres para estabelecimento de filogenias.
Dessa forma, grupos taxondémicos tradicionalmente circunscritos podem apresentar
as mesmas caracteristicas de outros grupos taxonomicamente distantes (Ritz et al.,
2007; Nyffeler e Eggli, 2010; Hernandez-Hernandez et al., 2011). Apesar dessa
dificuldade, o conhecimento da sistematica da familia e as relacbes entre os seus
principais grupos (subfamilias e algumas tribos) avancou com a realizacdo de
inferéncias filogenéticas a partir de dados moleculares (Nyffeler e Eggli, 2010,
Hernandez-Hernandez et al., 2011). No entanto, a utilizacdo de poucos marcadores,
tradicionalmente plastidiais, € um fator limitante para inferir as relacées filogenéticas,
especialmente em niveis taxonémicos menores, como géneros e espécies (Calvente
et al. 2017). Nesse caso, dados moleculares em larga escala (genémicos) podem ser
uma alternativa promissora para compreensdo de relagbes filogenéticas entre

espécies proximamente relacionadas dentro da familia.



A oficializagdo do nome do género Arthrocereus A. Berger foi dada em 1993 no
XV Congresso Internacional de Boténica, em Toquio (Taylor e Zappi, 2004). E
classificado na subtribo Trichocereinae (Tribo Cereeae; Subfamilia Cactoideae,
Cactaceae, sensu Nyffeler e Eggli, 2010; Romeiro-Brito et al.,, 2023), sendo
tradicionalmente considerado proximamente relacionado pela morfologia com os
géneros Harrisia e Echinopsis (Taylor e Zappi, 2004; Schlumpberger & Renner, 2012;
Franck et al., 2013). A circunscricdo atual do género reconhece cinco espécies, mas
a sobreposicdo da variacdo morfolégica intra e interespecifica dificulta a determinacéo
taxondmica de alguns espécimes (Gonzaga et al., 2019; Taylor e Zappi, 2022). Dentre
as principais caracteristicas morfolégicas do género Arthrocereus estdo: raizes
tuberosas ramificadas e com muitas nervuras; flores brancas, cremes ou rosadas, e
com antese noturna (Taylor e Zappi, 2004); gréo de pdlen do tipo estenopalinoso,
apresentando de trés a seis colpados (Gonzaga et al., 2019); frutos deiscentes ou
indeiscentes, variando de globosos a piriformes e de verdes a vinaceos (Gonzaga et
al., 2019). Segundo dados da Unido Internacional para Conservacao da Natureza
(IUCN), metade das espécies do género apresentam algum grau de ameaca de
extingdo; somente Arthrocereus rondonianus Backeberg & Voll e A. spinosissimus
(Buining & Brederoo) F.Ritter apresentam menor preocupacao (IUCN, 2022).

Ainda néo existem hipéteses filogenéticas com uma amostragem compreensiva
do género Arthrocereus. Entretanto, alguns estudos de grupos préximos, como da
subtribo Cereinae e dos géneros Harrisia e Echinopsis (Tabela S1), incluiram alguns
representantes de Arthrocereus (Romeiro-Brito et al., 2023; Franck et al., 2013;
Schlumpberger e Renner, 2012; Fantinati et al., 2021), sugerindo distintas hipéteses
sobre a relacdo de Arthrocereus e seu possivel grupo irméo. A falta de resolucéo
sistemética pode ser exemplificada com a instabilidade taxondémica do género

Arthrocereus.

Algumas analises morfoldégicas propostas por Leuenberger (1976) e
enfatizadas por Taylor e Zappi (2004) notaram diferencas pontuais quanto aos
habitos, morfologia do pdlen e deiscéncia dos frutos entre Echinopsis e Arthrocereus.
Ademais, algumas espécies de Arthrocereus, como por exemplo Arthrocereus
glaziovii (Leocereus glaziovii Britton & Rose) e Arthrocereus melanurus (Leocereus
melanurus Britton & Rose), ja foram anteriormente classificadas no género de

Leocereus Britton & Rose, um género monoespecifico circunscrito na subtribo



Cereinae (Fantinati et al., 2021; Romeiro-Brito et al., 2023). Essa classificagao foi
justificada devido a algumas caracteristicas morfoldégicas compartilhadas com o
género Leocereus, como por exemplo, o crescimento em formato colunar e
pericarpelos com espinhos semelhantes a pelos (estrutura composta pela parte
inferior da flor, onde o ovério esta imerso), além de tubo floral pubescente (superficie
com alta densidade de pelos curtos), estames dispostos em duas séries e antese
geralmente noturna (Taylor e Zappi, 2004).

1.4. Espécies do Género Arthrocereus e sua Distribuicao

O género Arthrocereus € endémico do Brasil e apresenta uma distribuicdo
predominantemente associada a afloramentos rochosos das areas de Campos
Rupestres dos biomas Cerrado e Mata Atlantica nos estados de Minas Gerais, Sao
Paulo e Minas Gerais (Taylor e Zappi, 2004). Ademais, apresenta uma distribuicao
disjunta (Figura 1), na qual Arthrocereus spinosissimus (Buining & Brederoo)
F.Ritter/1979 (Figura 2A) € geograficamente isolada a oeste do resto da distribuicéo
do género na Chapada dos Guimaraes, Mato Grosso (Taylor e Zappi, 2004), enquanto
as outras quatro espécies ocorrem em Campos Rupestres e areas de vegetacado

aberta dos estados de Minas Gerais e Sao Paulo.

-
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Figura 1. Mapa de distribuicdo das espécies do género Arthrocereus, mostrando o endemismo de
espécies e subespécies no centro-oeste e sudeste brasileiro. Referéncias geograficas retiradas do site
IBGE (Instituto Brasileiro de Geografia e Estatistica) e do banco de dados SIRGAS 2000 (Sistema de

Referéncia Geocéntrico para as Américas).



Figura 2. Prancha fotografica da diversidade do género Arthrocereus. A: Representacdo da espécie
Arthrocereus spinosissimus retirada do site Red List da [IUCN em 2024, autor da imagem Pierre Braun.
B: Representagdo da subespécie Arthrocereus melanurus subsp. odorus, retirada do livro “Cacti of
Eastern Brazil” de N. P. Taylor e D. C. Zappi, 2004. Autor da imagem G. Charles em Minas Gerais. C:



Espécie Arthrocereus rondonianus, retirada do site Flora e Funga do Brasil, acervo do Jardim Botanico
do Rio de Janeiro. Autora da imagem Daniela Zappi em 29/01/2024. D: Representacéo da subespécie
Arthrocereus melanurus subsp. melanurus, retirada do livro “Cacti of Eastern Brazil” de N. P. Taylor e
D. C. Zappi, 2004. Autor da imagem G. Charles em Minas Gerais. E: Representacéo da subespécie
Arthrocereus melanurus subsp. magnus, retirada do livro “Cacti of Eastern Brazil” de N. P. Taylor e D.
C. Zappi, 2004. Autor da imagem G. Charles em Minas Gerais. F e G: Imagens da espécie Arthrocereus
grandiflorus, retiradas do artigo “A giant among the giants: Arthrocereus grandiflorus (Cactaceae,
Cactoideae), a new species from the Brazilian Cerrado” de 2021, autor das imagens D.R. Gonzaga. F
representa o lado lateral da flor e G representa o lado frontal da flor. H: Representagéo da subespécie
Arthrocereus glaziovii, retirada do livro “Cacti of Eastern Brazil” de N. P. Taylor e D. C. Zappi, 2004.
Autor da imagem G. Charles em Minas Gerais.

Arthrocereus grandiflorus (Figura 2F e 2G) pode ser considerada como uma
espécie microendémica de acordo com Rapini et al. (2008) do Parque Nacional das
Sempre Vivas (PNSV). Nesse mesmo Parque foi relatada por Backeberg & Voll (1943:
62) a presenca da espécie Arthrocereus rondonianus, diferindo da primeira espécie
pelo tamanho vegetativo, pela coloracdo dos espinhos e pelas flores com segmentos
de perianto magenta. As duas subpopula¢cdes dessa estéo localizadas em areas de
Campos Rupestres do dominio Cerrado no municipio de Diamantina, que esta inserido
na Serra do Espinhaco no Planalto de Diamantina. Entretanto, assim como
demonstrado no estudo de Gonzaga et al (2021), sua localizacdo esta proxima a
plantacbes de eucalipto, o que traz uma grande vulnerabilidade para as
subpopulacdes, além de estarem fora de areas protegidas. Além disso, recentemente,
essa forma da regido de Diamantina-MG foi reconhecida como uma nova espécie
(Gonzaga et al., 2021).

Arthrocereus rondonianus (Figura 2C) é endémica da area central de Minas
Gerais, encontrada na Serra do Cabral, Conselheiro Mata e na vertente oeste da Serra
do Espinhaco, centro de Minas Gerais. Essa espécie faz parte do campo rupestre do
sudeste: entre rochas e em locais frondosos (com bastante vegetacdo ao entorno),
(Taylor e Zappi, 2004).

A espécie A. melanurus, popularmente conhecida como sabugo-do-capeta,
possui trés subespécies reconhecidas sendo elas Arthrocereus melanurus subsp.
melanurus (Figura 2D), localizada no Estado de Minas Gerais, Arthrocereus
melanurus subsp. magnus (Figura 2E) presente nas Serras do Ibitipoca e Negra, no
estado de Minas Gerais, Arthrocereus melanurus subsp. odorus (Figura 2B)
encontrada em Diamantina e Serra do Cipé ambos em Minas Gerais (Taylor e Zappi,
2004).



Arthrocereus glaziovii (K. Schum.) N. P. Taylor & Zappi (Figura 2H) ocorre
sobre cangas na regido centro-sul de Minas Gerais, e A. rondonianus Backeb. & Voll
ocorre na Serra do Cabral entre rochas sombreadas pela vegetagcéo do entorno.

1.5. Hipo6teses Prévias para o Género

Conhecer relagbes filogenéticas € o primeiro passo para conservacao do
género e utilizar dados moleculares em larga escala é de grande ajuda para esse fim
(Romeiro-Brito et al., 2022; Guerrero et al., 2018; Fantinati et al., 2021). Apesar das
incertezas taxondmicas geradas pela grande variacdo morfolégica intraespecifica em
Arthrocereus, a qual dificulta delimitacdo das espécies, e da presenca de espécies
ameacadas de extincdo, nenhum estudo até o momento prop6s uma hipotese sobre
as relacoes filogenéticas entre as espécies do género. A investigacdo sobre as
relacbes filogenéticas é de grande importancia para subsidiar estratégias para a
conservacao desse grupo, bem como compreender a origem e diversidade de areas

abertas no Brasil, sobretudo a regido dos Campos Rupestres.

Nesse cenario, o presente trabalho reconstruiu as relagdes filogenéticas entre
as espécies de Artrhocereus utilizando dados genémicos obtidos com um painel de
sondas que resgata cerca de 591 regibes nucleares a partir de uma biblioteca de
captura de sequéncias génicas utilizando sequenciamento de nova geracao (Romeiro-
Brito et al., 2022). A partir da reconstrucao filogenética, pretendemos (i) avaliar a
consisténcia dos taxons (espécies e subespécies) com base nas relacdes
filogenéticas, (ii) avaliar a hipotese da relacdo irma entre Echinopsis e Arthrocereus,
e (iii) avaliar as relac@es filogenéticas de Arthrocereus com os géneros Echinopsis e

Harrisia (Tabela 1).



Tabela 1. Hipoteses a serem testadas para o género Arthrocereus, seguindo informacg8es presentes na
literatura.

Hipétese Premissa

- Espécies do género sdo agrupadas em um
Monofilia de Arthrocereus o ]
Unico clado exclusivo.

. - R Multiplas amostras das mesmas espécies e
Espécies e subespécies do género Arthrocereus ) . .
5 o respectivas subespécies sdo agrupadas em
séo monofiléticas .
um unico clado

Harrisia, Echinopsis e Arthrocereus o ) )
) ] Harrisia, Echinopsis e Arthrocereus formam
compartilham um ancestral comum exclusivo

um grupo monofilético
(FRANCK et al., 2013)

2. OBJETIVOS

O presente projeto teve como objetivo principal propor uma hipotese das
relacdes filogenéticas entre as espécies do género Arthrocereus, contribuindo para o

entendimento da histéria evolutiva do género.

Para alcancar o objetivo geral, os seguintes objetivos especificos foram
almejados: (i) inferéncia das relacdes filogenéticas a partir de métodos coalescentes
e concatenados (supermatriz); (ii) comparacdo dos agrupamentos filogenéticos com

a taxonomia das espécies e subespécies do género.

3. METODOLOGIA

3.1. Amostragem e obtencao de dados

A amostragem do presente estudo consiste em 31 amostras da subtribo
Trichocereinae (contendo 20 amostras do género Artrhocereus e 11 amostras de
outros géneros da subtribo Trichocereinae), trés amostras da subtribo Cereinae, e
uma amostra do género Uebelmannia Buining pertencente a Subtribo Uebelmanniinae
(Romeiro-Brito et al., 2023) (Tabela S2). Essa amostragem faz parte da colecdo do
Laboratério de Diversidade Genética e Evolugédo (LaGEvol) situado na Universidade

Federal de Sdo Carlos, campus Sorocaba.

Este projeto foi iniciado com as sequéncias brutas geradas por estudos
anteriores (Romeiro-Brito et al., 2022; Romeiro-Brito et al., 2023). De forma breve,

esses dados foram gerados a partir de DNA extraido utilizando um protocolo CTAB-
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SORBITOL modificado de Inglis (Inglis et al., 2018). Em seguida, as amostras de DNA
foram sequenciadas na plataforma NextSeq 500 (lllumina), a partir de uma biblioteca
de target sequence construida com o painel Cactaceae591 (Romeiro-Brito et al.,
2022), que inclui regides alvo codificadoras, andnimas, e intronicas do genoma
nuclear e plastidial. A biblioteca foi construida e sequenciada pela empresa Rapid
Genomics LLC.

3.2. Processamento dos dados de sequenciamento

Os dados brutos foram separados utilizando adaptadores, sequéncias curtas
(< 60 pb) e sequéncias brutas de baixa qualidade (phred Q<20) foram removidos
utilizando o programa fastp 0.23.3 (Chen et al., 2018). Em seguida, a recuperacéo das
regides alvo foi realizada com o programa HybPiper v2.1.6 (Johnson et al., 2016)
utilizando como referéncia os 591 loci alvos citados em Romeiro-Brito et al. (2022).
Nessa etapa, o Hybpiper redne as sequéncias brutas em contigs dos genes ou outras
regides alvo do genoma, através do comando “assembly”, utilizando um arquivo de
referéncia das regides alvo. Utilizamos o comando “retrieve_sequences” para
recuperar o supercontig. Esse comando fez com que além de recuperarmos a
sequéncia alvo também recuperamos o conjunto de dados adjacentes que foram
gerados no sequenciamento. O nosso primeiro conjunto de dados, chamados de
supercontig, sdo as regides que incluem inclui tanto os introns e éxons das regides
alvo, como também sequéncias ndo alvo adjacentes a essas regifes. O segundo tipo
de dados foi formado apenas de regides intrénicas e exodnicas, as regides ontarget. E
por fim, o terceiro conjunto de dados contém apenas as regides exbnicas. Depois da
etapa de recuperar as sequéncias utilizadas, foi realizado o alinhamento de cada gene
utilizando o programa MAFFT v7 (Katoh e Standley, 2013), com o comando -auto. Em
seguida, esses alinhamentos passaram por um processo de filtragem através do
trimAl (Capella-Gutiérrez et al., 2009), com um parametro -gt 0.7. Esse parametro vai
fazer com que as regies mal alinhadas, com bastante indels sejam removidas das
sequéncias. Posteriormente, foi feito o alinhamento das sequéncias , foi realizada
outra filtragem de regides com 95% ou mais de sitios nucleotidicos mal alinhados
usando a ferramenta Spruceup (Borowiec, 2019) através da linguagem Python. Para
iISso, as amostras foram concatenadas em uma supermatrix em formato fasta, gerando
também um arquivo de particdo para a filtragem. O comando da ferramenta Spruceup

ird ler essa supermatrix concatenada, descobrir as sequéncias espurias e finalmente
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remover 95% dessas regides discrepantes. Para separar 0s locus novamente utilizou-
se um comando Python para ler esse arquivo de particdo como referéncia, para por
fim realizar as inferéncias filogenéticas.

Os genes paralogos foram identificados nas trés bases de dados através de
uma metodologia aplicada pelo programa HybPiper v1.3.1 (Johnson et al.,, 2016)
utilizando o comando paralog_investigator.py., seguindo o pipeline descrito por
Romeiro-Brito et. al. (2022). De forma breve, este pipeline sugere o alinhamento entre
0s genes paralogos e os contigs (sequéncia continua formada de regides curtas e
fragmentadas sobrepostas, Baker, 2012) de cada amostra. Depois desse processo,
cada um dos genes que possuiam multiplos contigs em mais de 10% das amostras
foram inspecionados visualmente, identificados como paralogos quando alocados em
clados diferentes na arvore de genes e excluidos (vide tabela S3, nos anexos).
Ademais, o conjunto de locus paralogos para a tribo Cereeae no trabalho de Romeiro-
Brito et. al. (2022) também foram removidos. As estimativas de diversidade genética
foram obtidas através do AMAS (Borowiec, 2016).

3.3 Analises filogenéticas

Na etapa de inferéncia filogenética utilizamos duas abordagens distintas, a
concatenada e a coalescente. A arvore sumarizada de espécies, ou arvore
coalescente permite agregar as diferentes relacdes recuperadas entre as arvores de
genes (Degnan e Rosenberg, 2009). Por outro lado, a arvore concatenada ira
combinar toda a variagdo encontrada nas regides utilizadas em um ‘super gene’, e a
partir dessa unido gera-se uma arvore de supermatriz (Young e Gillung, 2019). Uma
desvantagem se compararmos esses dois modos de andlise é que no caso da arvore
concatenada, ela ndo permitiu contar de maneira profunda a histéria evolutiva de cada
no (Degnan e Rosenberg, 2009, Young e Gillung, 2019). Posteriormente, as arvores
de maxima verossimilhanca foram inferidas para cada locus através do programa 1Q-
TREE v.2 (Minh et al., 2020) com 5000 replicatas bootstrap ultrarrapido (Hoang et al.,
2018), utilizando um método concatenado. As arvores de genes estimadas foram
utilizadas como dados de entrada para estimar a arvore de espécies usando o
programa ASTRAL-Ill (Zhang, Sayyari e Mirarab, 2017), através da abordagem
filogenética coalescente por método sumario. Para essa analise, o suporte dos nés foi

estimado através da probabilidade posterior local (LPP), com base na frequéncia de
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todas as arvores de genes obtidas A edicdo de todas as arvores foi realizada através
do programa FigTree v1.4.4 (http://tree.bio.ed.ac.uk/software/figtree/) e as filogenias
geradas foram comparadas entre si. A Figura 3 mostra o fluxo de passos realizados

na filtragem e estimativa das arvores filogenéticas.

Figura 3. Fluxograma informativo de todas as etapas utilizadas nas etapas de filtragem dos dados
e analises filogenéticas.

4. RESULTADOS

Os conjuntos de dados variaram em numero total de pares de bases, bem como
em numero de sitios parcimoniosamente informativos (PIS, Tabela 2). O menor
numero de PIS foi observado na base de dados apenas com éxons, seguido pelas
bases ontarget e supercontig. No total, foram inferidas seis arvores filogenéticas,
utilizando duas abordagens diferentes, a coalescente e concatenada. As arvores

inferidas com os diferentes conjuntos de dados, porém com a mesma abordagem
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(coalescente), recuperaram topologias diferentes, entretanto, os valores de suporte

dos nos se mantiveram altos na maioria dos casos (Figuras 4,5e 6).
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Figura 4. Arvores filogenéticas concatenada (A) e coalescente (B) inferidas a partir do conjunto de
dados supercontig. Tragos coloridos indicam um comparativo das localizagGes das espécies na arvore.
NUmeros apresentados na figura, na intersecgéo de dois taxons indica os valores de suporte da arvore.
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Figura 5. Arvores filogenéticas concatenada (A) e coalescente (B) inferidas a partir do conjunto de
dados ontarget (inclui regides de éxons, introns e regides intergénicas/andnimas). Tragos coloridos
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indicam um comparativo das localizag6es das espécies na arvore. Nameros apresentados na figura,
na interseccao de dois tdxons indica os valores de suporte da arvore.
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Figura 6. Arvores filogenéticas concatenada (A) e coalescente (B) inferidas a partir do conjunto de
dados exdnicos. Tracos coloridos indicam um comparativo das localizacdes das espécies na arvore.

Numeros apresentados na figura, na interseccéo de dois taxons indica os valores de suporte da arvore.

Tabela 2. Dados descritivos de tamanho de cada conjunto de dados, porcentagem de variacdo e

namero de Sitios Parcimoniosamente Informativos (PIS).

Conjunto de Dados N° de Pares Porcentagem de PIS
de Base Pares de Base
Variaveis

Exons 120019 0.124 6080

Regides Ontarget 663609 0.159 44606

Regides Supercontig 1164925 0.176 86491
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Arthrocereus foi recuperado como um género monofilético com elevado suporte
em todas as arvores filogenéticas, independente do conjunto de dados ou método
utilizados (coalescente e método concatenado). O grupo Harrisia + Arthrocereus +
Echinopsis néo foi recuperado, pois o género Echinopsis foi agrupado em outro clado
com Cleistocactus e Matucana, também nas duas abordagens. A espécie do género
Leocereus foi posicionada distante de Arthrocereus, assim como 0S géneros
Facheiroa, Brasilicereus, Espostoopsis, Micranthocereus da subtribo Cereinae e
Uebelmania. Considerando as rela¢cfes interespecificas em Arthrocereus, as arvores
estimadas com diferentes conjuntos de dados e métodos de inferéncia (concatenado
VS. coalescente) tiveram variagdo em suas topologias. Uma dessas incongruéncias
envolveu a composi¢do do clado irmdo de Arthrocereus. Usando os conjuntos de
dados éxons e ontarget o género Harrisia é recuperado como irméo de Arthocereus
(Figs. 4 e 5), enquanto que com os dados de supercontig o clado irm&o de Arthocereus
€ composto por Harrisia + Echinopsis + Clesticactus + Matucana (Figura 6), no metodo
concatenado. Outra incongruéncia envolveu o posicionamento do clado agrupando
trés amostras de Arthrocereus melanurus subsp. melanurus (S170A12, S170A11,
S182A5), Clado 2 para a distribuicAo da Figura 7. Para o método de maxima
verossimilhanca as trés arvores dos trés conjuntos de dados foi o mesmo, onde esse
agrupamento é grupo irmao de A. grandiflorus + A. melanurus subsp. odorus + A.
rondonianus + A. glaziovii + A. melanurus subsp. magnus (Figs. 4A, 5A e 6A), assim
como para os conjuntos de dados supercontig e ontarget (Figs. 5B e 6B). Enquanto
gue para os dados de éxons, esse agrupamento € irmao do clado reunindo A. glaziovii
+ A. melanurus subsp. magnus (Fig, 6B). Algumas relacdes foram discordantes com
a circunscricao taxonémica de algumas espécies e subespécies dentro do género. A
espécie A. melanurus foi recuperada como parafilética em todas as arvores. Enquanto
alguns representantes desse taxon foram agrupados com outras espécies e
subespécies de Arthrocereus (A.melanurus subsp. magnus, A. glaziovii, A.
rondonianus, A. melanurus subsp. odorus e A. grandiflorus), um segundo grupo de
representantes foi recuperado como grupo irmdo de A. spinossissimus, Clado 1 de
A.melanurus subsp. melanurus para a distribuicdo na Figura 7. Os taxons recuperados
como monofiléticos do género foram A. glaziovii, A. rondonianus, A. grandiflorus e A.

melanurus subsp. magnus, apresentando um elevado suporte em todas as arvores.
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Ademais, outro resultado que chamou atencdo foi 0 n6 que engloba os taxons A.
melanurus subsp. magnus, A. glaziovii, A. rondonianus, A. melanurus subsp. odorus

e A. grandiflorus, o qual apresentou baixo suporte tanto para arvores concatenadas

guanto para as coalescentes.

Legenda

Brasil
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Figura 7. Mapa de distribuicdo de todos os clados do género Arthrocereus. Referéncias geograficas

retiradas do site IBGE (Instituto Brasileiro de Geografia e Estatistica).

5. DISCUSSAO
5.1. Conjunto de Dados e a Topologia Final

O conjunto de sondas Cactaceae591 visa regides ortdlogas nao codificantes e
codificantes, nucleares em sua maior parte, que pode resolver relagdes profundas e
rasas dentro de Cactaceae (Romeiro-Brito et al., 2022), como foi 0 caso deste estudo.
Com o sequenciamento do genoma e do transcriptoma de varios grupos dentro de
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Cactaceae foi possivel o desenvolvimento de uma técnica de sequenciamento por
captura de hibridizacdo, permitindo a resolucdo de relacdes em téxons de
diversificacao rapida e recente. Neste estudo, os dois tipos de arvores, de espécies e
concatenadas, forneceram resultados importantes para o entendimento das relacbes
filogenéticas entre taxons classificados como espécies e subespécies, em
Arthrocereus.

As principais diferencas entre o0s resultados de topologia podem ser
decorrentes das diferentes abordagens filogenéticas (coalescente e concatenada),
como também dos diferentes tipos de dados utilizados. Os conjuntos de dados
envolvem diferencas na taxa de evolucao, pois a taxa de substituicdo e a restricao
seletiva para cada regido génica sao distintas. Um exemplo disso é que as sequéncias
nucleotidicas dos éxons sdo importantes para resolver relagdes filogenéticas mais
profundas dentro do género Arthrocereus, pois ha uma maior restricdo da selecao
nessas sequéncias, sendo esperado que a taxa de substituicdo nos éxons seja mais
lenta que em sequéncias nédo codificadoras (Edwards et al. 2016). Por outro lado, as
sequéncias dos introns e das regides flanqueadoras potencialmente podem resolver
melhor as relagdes filogenéticas que sofreram com radiacao rapida (Larridon et al.,
2020), dado que a restricdo seletiva sobre elas é menor (Villaverde et al., 2018,
Sanderson et al., 2020, Peakall et al., 2021).

Existe atualmente uma discusséo acerca do melhor método a ser utilizado na
inferéncia de arvores filogenéticas (Edwards et al. 2016; Scornavacca e Galtier 2017;
Jiang, Edwards, Liu; 2020). No método de concatenacdo é assumido que a historia
evolutiva € a mesma para todos 0s genes de uma arvore, simplificando os processos
biologicos e eventos que podem ter ocorrido, como hibridizacdo, classificacdo de
linhagem incompleta (ILS) e recombinacdo (Maddison, 1997; Edwards, 20009;
Edwards et al. 2016). Em outra perspectiva, 0 método coalescente traz uma
flexibilidade maior para a inferéncia filogenética, considerando a heterogeneidade e
todas as diferencas entre as arvores de espécies e genética (Edwards, 2009; Edwards
et al. 2016). Nesse sentido, foi perceptivel a diferenca tanto de suporte quanto
comprimento de ramos por causa de todas as distingcbes de métodos e dados

supracitadas.
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5.2. Hipdteses 1 e 2 - Arhtrocereus como um Agrupamento Monofilético

Arthrocereus foi recuperado como um género monofilético com méaximo suporte
em todas as arvores filogenéticas, exceto na arvore de genes inferida apenas com
sequéncias dos éxons (Tabela ). A espécie A. melanurus foi recuperada como um
taxon polifilético, com seus representantes agrupados com representantes de outros
taxons em dois clados distintos. Os representantes da subespécie A. melanurus
subsp. magnus foram agrupados em um clado irm&o de A. glaziovii, indicando a
monofilia desses tdxons e uma distincao filogenética suficiente de A. melanurus

subsp. magnus para ser elevada a nivel de espécie.

Tabela 3. Respostas das hipéteses testadas para o género Arthrocereus, de acordo com os resultados

encontrados.

Hipotese Premissa Aceita

- Espécies do género sdo agrupadas Sim.
Monofilia de Arthrocereus o ]
em um Unico clado exclusivo.

. o . Mdltiplas amostras das mesmas Néo.
Espécies e subespécies do género o ) o
espécies e respectivas subespécies

Arthrocereus sdo monofiléticas . .
sao agrupadas em um unico clado

Harrisia, Echinopsis e Arthrocereus Harrisia, Echinopsis e Arthrocereus N&o.
compartilham um ancestral comum formam um grupo monofilético
exclusivo (FRANCK et al., 2013)

Os dois agrupamentos de A. melanurus subsp. melanurus contidos em todos
os resultados das arvores podem ser explicadas pelo posicionamento geografico das
populacdes. Estdo geograficamente proximas as amostras S170A12 (ltutinga, MG,
Brasil), S170A11 (Cambuquira, MG, Brasil) e S182A5 (Sdo Thomé das Letras, MG,
Brasil), que formam o Clado 2 da subespécie Arthrocereus melanurus subsp.
melanurus. O outro agrupamento possui amostras distantes entre si. Ambos o0s
agrupamentos estdo geograficamente separados pelo Rio Grande, uma possivel
barreira geografica (Figura 7). Essa barreira pode ter auxiliado na fragmentacéo da
populagdo ancestral, diminuindo a troca genética entre os individuos de A. melanurus
subsp. melanurus (Khan et al., 2017). Entretanto, como demonstrado no trabalho de

Menezes et al. (2016) o efeito dos polinizadores tem um importante papel a
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desempenhar no fluxo génico entre as populacdes. A abrangéncia do territorio e o tipo
de habito de cada polinizador determina se uma barreira hidrografica entre uma
populacéo e outra seria um desafio ao fluxo génico (Silveira et al., 2016, Silveira et al.,
2021). Com relacdo aos cactos dos Campos Rupestres, animais como morcegos,
alguns passeriformes e grandes abelhas sao os principais polinizadores de cactos, ja
gue possuem uma ampla area territorial de forrageamento e alcancam as longas
distancias entre uma populacdo e outra (Silveira et al., 2016, Silveira et al., 2021).
Dessa maneira, para ser comprovado de fato que uma barreira geogréfica tem
influéncia ou ndo em determinada populagédo devem ser determinados quais seriam
os polinizadores, seus habitos e sua abrangéncia territorial (Menezes et al., 2016).
Apesar da disposicdo dos clados, ainda se fazem necessarios mais estudos para
entender a relacao entre os polinizadores do género Arthrocereus com o fluxo génico

da subespécie A. melanurus subsp. melanurus.

Além de A. melanurus subsp. magnus e A. glaziovii, os tdxons A. rondonianus
e A. grandiflorus também foram recuperados como monofiléticos em todas as arvores
filogenéticas. Embora tenha sido descrito recentemente com base em analises macro
e micromorfologicas de graos de podlen (Gonzaga et al., 2021), A. grandiflorus foi
considerado sinonimia de A. melanurus subsp. odorus por Taylor et al. (2022), pois
para esses ultimos autores a presenca de estames divididos € uma caracteristica
variavel para as duas espécies, o que nao influencia na diferenciacéo de A. melanurus
subsp. odorus e A. grandiflorus. Esses resultados sugerem a necessidade de estudos
futuros visando uma reviséo das circunscricdes taxonémicas propostas para o grupo.
O clado que agrupa os representantes dos tdxons A. melanurus magnus, A. glaziovii,
A. rondonianus, A. melanurus subsp. odorus e A. grandiflorus apresentou baixo
suporte na arvore concatenada e coalescente de éxons (Figura 6). Existe uma
dificuldade em resolver relacdes filogenéticas entre taxons que divergiram de forma
rapida e recente (Whitfield e Lockhart, 2007; Arakaki et al., 2011; Franco et al., 2017).
A diversificacdo rapida resulta em curtas distancias entre nds na arvore filogenética,
dificultando a resolucdo das relacdes nesses nds e gerando baixo suporte nas
inferéncias. (Guerrero et al., 2018). Nesse cenario, 0 baixo suporte pode ser gerado
por fenbmenos naturais como a homplasia, sortemento incompleto de linhagem (ILS)
e eventos de hibridizagdo (Copetti et al., 2017; Moore et al., 2017), como ja

mencionado na sec¢do anterior. O resultado de nos curtos e de baixo suporte se
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mostrou mais visivel principalmente nas arvores coalescentes (presente nas Figs. 5B,
5B e 6B).

5.3. Hipdtese 3 - Relacdes entre Géneros

O agrupamento de Arthrocereus com o género Harrisia foi instavel para o
método coalescente na arvore de éxons (Figura 6B), enquanto que para a arvore
concatenada essa relacdo apresentou um suporte de 99 (Figura 6A). A relacdo de
irmandade entre Arthrocereus e Harrisia foi recuperado consistentemente nas arvores
de dados ontarget (Figura 6) e também na base de dados supercontig, onde o clado
Arthrocereus faz parte do clado reunindo Harrisia, Echinopsis, Cleistocactus e
Matucana representado na Figura 4. Estudos anteriores que abordaram um pouco das
relacgdes filogenéticas com Arthrocereus fornecem informacdes sobre as relagbes com
outros géneros e seu estado dentro da subtribo Trichocereinae. Em ambos os estudos
de Franck et al. (2013) e Schlumpberger e Renner (2012) as analises foram feitas
utilizando apenas dados de DNA plastidial, agrupando Arthrocereus com outros
géneros de Trichocereinae, demonstrando muito mais a posi¢éao do clado da subtribo
do que as relacdes entre os géneros. Essa diferenca de resultados com o presente
trabalho pode ter ocorrido devido ao tipo de dados utilizados. Dessa maneira, se 0
conjunto de dados conter copias de genes paralogos, a histéria de duplicacdo de
genes sera atendida de maneira parcial, trazendo uma incongruéncia (Wang, Li e
Chen, 2014). Por esse motivo, neste trabalho foram utilizados os dois tipos de

marcadores moleculares.

Por outro lado, em um estudo que também utilizou dados genémicos nucleares,
Romeiro-Brito et al. (2023) estabeleceu em seu estudo um panorama geral da tribo
Cereeae. Esse estudo trouxe dois resultados para as relacdes de Arthrocereus com
Harrisia, o primeiro mostrou Arthrocereus em um clado irmao com Harrisia, de baixo
suporte na arvore coalescente inferida com os dados Angiosperm353, enquanto o
seguno trouxe Arthrocereus em um clado irmdo com outros géneros de
Trichocereinae, seguindo dados de Cactaceae591. O estudo de Romeiro-Brito (2023)
contestou os resultados de dados plastidiais quanto a relagdo comumente
consolidada de que o género Harrisia esta de fato relacionado ao clado Cleistocactus
(Franck et al., 2013) e ao género Echinopsis (Schlumpberger e Renner, 2012),

demonstrando uma maior proximidade de Harrisia a Reicheocactus e Arthrocereus,
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abrindo uma nova possibilidade de elucidar essas relagcbes dentro de Trichocereinae
(Romeiro-Brito et al., 2023), assim como demonstrado neste estudo.

6. CONCLUSAO

Neste trabalho foram inferidas pela primeira vez as relag@es filogenéticas para
0 género Arthrocereus. As relagdes, no geral, foram altamente suportadas. Seguindo
as hipoteses previamente estabelecidas, a primeira hipétese foi confirmada para a
monofilia do género Arthrocereus. Entretanto, a segunda hipétese foi refutada, tendo
em vista que a relacdo entre as espécies e subespécies ndo foram completamente
resolvidas. Ademais, os resultados suportam a classificacéo a nivel de espécie de A.
grandiflorus , assim como a possivel elevacédo de A. melanurus subsp. magnus e A.
melanurus subsp. odorus a nivel de espécie. Para a terceira hipotese, também
refutada, ainda faltam estudos mais aprofundados que elucidem as relacdes entre os
géneros Arthrocereus, Harrisia e Echinopsis. Com este trabalho foi possivel obter uma
nova perspectiva sobre as relacdes filogenéticas do género Arthrocereus,
estabelecendo um ponto de partida para estudos futuros no ramo da conservacao e
filogenia. O presente estudo possibilitara um melhor conhecimento da diversidade
taxondmica de Arthrocereus e podera subsidiar planos de preservacédo de espécies

endémicas.
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Apéndices
Apéndice 1

Tabela S1. Tratamento sistematico de espécies do género Arthrocereus ao decorrer do tempo, seguindo atualiza¢des de circunscri¢édo da literatura. Em

negrito, as espécies atualmente aceitas.

Species (All Hunt & | Ande| Taylor | Hunt | Huntetal. | Taylor & ' Korotkov || Gonzaga et Taylor et al. Flora e Funga
and accepted) et al. 2016 Zappi aetal. al. 2021 2022 do Brasil / Zappi

2006 2018 2021 & Taylor 2023

Arthrocereus not Pyg Pygma Pygma Pygmaeoc Pygmaeo Pygmaeo not cited Pygmaeocereu Pygmaeocereus
bylesianus cited maeo eocere eocere ereus cereus cereus s bylesianus bylesianus
(Andreae & cereu us us bylesianus bylesianu bylesianu Andreae & Andreae &

Backeb.) Buxb. S bylesi bylesi Andreae & s Andreae s Andreae Backeb./1957. Backeb./1957.
/ 1969. byles anus anus Backeb./ & Backeb. & Backeb.
ianus Andre Andre 1957. / 1957. / 1957.

Andr aeé& ae &
eae & Backe Backe
Back b./ b./
eb./ 1957. 1957.
1957.



Arthrocereus
campos-portoi
(Werderm.)
Backeberg /
1936.

Arthrocereus
damazioi P.V.
Heath / 1992.

Arthrocereus
densiaculeatus
(Backeb.)
Krainz,
Stadtische
Sukkulentensa
mmlung Zirich
/1967.

not

cited

not

cited

not

cited

syn. syn.A. syn.A.
A. glaziov glazio
glazi ii vii
ovii
syn. syn.A. syn.A.
A. glaziov glazio
glazi ii Vii
ovii
not not not
cited cited cited

syn. A.

glaziovii

syn. A.

glaziovii

not cited

syn. A.

glaziovii

syn. A.

glaziovii

syn. A.

glaziovii

syn. A.

glaziovii

Haageoce Haageoce

reus

tenuis

F.Ritter /

1981.

reus
tenuis

F.Ritter /
1981.

syn. A.

glaziovii

syn. A.

glaziovii

not cited
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syn. A. syn. A. glaziovii
glaziovii
syn. A. syn. A. glaziovii
glaziovii

Haageocereus Haageocereus

tenuis F.Ritter / tenuis F.Ritter /

1981. 1981.



Arthrocereus syn. A. A. A. A. glaziovii
glaziovii (K. Leocere glazi glaziov glazio
Schum.) N. P. us ovii ii vii
Taylor & Zappi/ glaziovii
1991. (K.
Schuma
nn)
Britton
& Rose
1920
Arthrocereus - - - - -
grandiflorus
D.R. Gonzaga &
Menini Neto /
2021.
Arthrocereus A. A. A. A. A. glaziovii
itabiriticola L. itabiritic glazi glaziov glazio
Diers, P. J. ola ovii ii vii

Braun & E.

A.

glaziovii

A.

glaziovii

A. A. glaziovii A. glaziovii

glaziovii

- A.

grandiflorus

A. grandiflorus

A. A. glaziovii A. glaziovii

glaziovii
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A. glaziovii

syn. A.
melanurus

subsp. odorus

A. glaziovii



Esteves Pereira

/1987.
Arthrocereus A. A. A. A.
melanurus (K. melanur mela melan melan
Schum.) L. us nuru  urus urus
Diers, P. J. S subsp. subsp.
Braun & E. subs melan melan
Esteves Pereira p. urus urus
/1987. mela
nuru
s
Arthrocereus not A. A. A.
melanurus cited mela melan melan
subsp. nuru  urus urus
estevesii (L. S subsp. subsp.
Diers & P. J. subs melan melan
Braun) P. J. p. urus urus
Braun & E. mela
Esteves Pereira nuru

/ 1995. s

A.
melanurus
subsp.

melanurus

A.
melanurus
subsp.

melanurus

A.
melanuru
s subsp.
melanuru

S

A.
melanuru
s subsp.
melanuru

S

A.
melanuru
s subsp.
melanuru

S

A.
melanuru
s subsp.
melanuru

S

A.
melanurus
subsp.

melanurus

A.
melanurus
subsp.

melanurus

A. melanurus
subsp.

melanurus

A. melanurus
subsp.

melanurus

A. melanurus
subsp.

melanurus

A. melanurus
subsp.

melanurus

34



A. melanurus not
var. estevesii L.  cited
Diers & P. J.
Braun /1988.
Arthrocereus not
melanurus cited

subsp. magnus
N. P. Taylor &
Zappi / 1997.

A.

mela

nuru

subs

mela

nuru

mela
nuru

subs

magn

us

A.
melan
urus
subsp.
melan

urus

melan
urus

subsp.

magnu

S

A.
melan
urus
subsp.
melan

urus

A.
melan
urus
subsp.
magnu

S

A.
melanurus
subsp.

melanurus

A.
melanurus
subsp.

magnus

A.
melanuru
s subsp.
melanuru

S

A.
melanuru
s subsp.

magnus

A.
melanuru
s subsp.
melanuru

S

A.
melanuru
s subsp.

magnus

A.
melanurus
subsp.

melanurus

A.
melanurus
subsp.

magnus

A. melanurus
subsp.

melanurus

A. melanurus
subsp.
magnus

A. melanurus
subsp.

melanurus

A. melanurus

subsp. magnhus

35



Arthrocereus
melanurus
subsp. mello-
barretoi
(Backeberg &
Voll) P. J.
Braun &
Esteves / 1995.

Arthrocereus
melanurus
subsp. odorus
(F. Ritter) N. P.
Taylor & Zappi /
1997.

not

cited

not

cited

A.

mela

nuru

subs

mela

nuru

mela
nuru

subs

odor

us

A.
melan
urus
subsp.
melan

urus

A.
melan
urus
subsp.

odorus

A.
melan

urus

subsp.

melan

urus

A.
melan
urus

subsp.

odoru

S

A.
melanurus
subsp.

melanurus

A.
melanurus
subsp.

odorus

A.
melanuru
s subsp.
melanuru

S

A.
melanuru
s subsp.

odorus

A.
melanuru
s subsp.
melanuru

S

A.
melanuru
s subsp.

odorus

A.
melanurus
subsp.

melanurus

A.
melanurus
subsp.

odorus

A. melanurus
subsp.

melanurus

A. melanurus

subsp. odorus

A. melanurus
subsp.

melanurus

A. melanurus

subsp. odorus

36



Arthrocereus not
mello-barretoi cited
Backeberg &

Voll / 1949.
Arthrocereus Cereus

microsphaericu microsp

s (K.Schum.)  haericu
A.Berger / s
1929. K.Schu
m./
1980.

A.
mela

nuru

subs

mela

nuru

Schl
umbe
rgera

micr
osph
aeric

a (K.
Schu
mann

)

Hove

A.
melan
urus
subsp.
melan

urus

Schlu
mberg
era
micros
phaeri
ca (K.
Schum
ann)
Hovel /
1970.

A.
melan
urus
subsp.
melan

urus

Schlu
mberg
era
obtusa
ngula
(K.Sch
um.)
D.R.Hu
nt/
1969.

A.
melanurus
subsp.

melanurus

Schlumber
gera
microspha
erica
(K.Schum.)
P.V.Heath /
1992.

A.
melanuru
s subsp.
melanuru

S

Schlumbe
rgera
microsph
aerica
(K.Schum
)
P.V.Heath
/1992.

A.
melanuru
s subsp.
melanuru

S

Schlumbe
rgera
microsph
aerica
(K.Schum
)
P.V.Heath
/1992.

A. A. melanurus
melanurus subsp.
subsp. melanurus
melanurus
not cited Schlumbergera

microsphaeric
a (K.Schum.)
P.V.Heath /
1992.

A. melanurus
subsp.

melanurus

not cited

37



38

I/

1970.
Arthrocereus not Echi Echino Echino Echinopsis Echinopsi Echinopsi not cited Echinopsis Echinopsis
mirabilis cited nopsi  psis psis mirabilis S S mirabilis Speg. mirabilis Speg./
(Speg.) S mirabil mirabil Speg. / mirabilis ~ mirabilis / 1905. 1905.
W.T.Marshall in mira is is 1905. Speg. / Speg. /
Marshall & bilis Speg./ Speg./ 1905. 1905.
Bock / 1941. Speg 1905.  1905.
v
1905.
Arthrocereus not Echi Echino Echino Echinopsis Echinopsi Echinopsi not cited Echinopsis Echinopsis
mirabilis var. cited nopsi psis psis mirabilis S S mirabilis Speg. mirabilis Speg./
gracilior S mirabil mirabil Speg. / mirabilis  mirabilis / 1905. 1905.
(Backeb.) mira is is 1905. Speg. / Speg. /
Donald / 1975. bilis Speg./ Speg./ 1905. 1905.
Speg 1905. 1905.
v

1905.



Arthrocereus
odorus F. Ritter
/1979.

Arthrocereus
rondonianus
Backeberg &
Voll / 1951.

Arthrocereus
rowleyanus
(Backeb.)
Buxb. / 1969.

not

cited

not

cited

not

cited

A.
mela

nuru

subs

odor

us

A.
rond
onian

us

Pyg
maeo

cereu

byles
ianus
Andr

eae &

A.
melan
urus

subsp.

A.
melan
urus

subsp.

odorus odoru

A.
rondo

nianus

not

cited

S

A.
rondo

nianus

Pygma
eocere
us
bylesi
anus
Andre
ae &

Backe

A.
melanurus
subsp.

odorus

A.
rondonianu
S

Pygmaeoc
ereus
bylesianus
Andreae &
Backeb. /
1957.

A. A. A. A. melanurus A. melanurus

melanuru  melanuru  melanurus  subsp. odorus subsp. odorus

s subsp. s subsp. subsp.
odorus odorus odorus
A. A. A. A. A.rondonianus

rondonia rondonia rondonianus rondonianus

nus nus

Pygmaeo Pygmaeo not cited Pygmaeocereu Pygmaeocereus

cereus cereus s bylesianus bylesianus
bylesianu bylesianu Andreae & Andreae &
s Andreae s Andreae Backeb. / 1957. Backeb. /1957.
& Backeb. & Backeb.

/ 1957. / 1957.

39



Arthrocereus
spinosissimus
(Buining &
Brederoo)
F.Ritter / 1979.

not

cited

Back b./
eb./ 1957.
1957.

A. A. A.

spino spinos spinos
sissi  issimu issimu

mus S S

A.
spinosissi

mus

A. A.
spinosiss spinosiss

imus imus

A.
spinosissim

us

A.

spinosissimus

A.

spinosissimus

40
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Tabela S2. Espécies cedidas pelos colaboradores Diego Gonzaga e Gerardus Olsthoorn disponiveis no Laboratorio de Diversidade Genética e Evolugéo

(LAGEVOL) da UFSCar, com os respectivos subtribos e géneros.

Espécie

Uebelmannia pectinifera

subsp. pectinifera

Leocereus bahiensis

Facheiroa ulei

Brasilicereus markgraffi

Acanthocalycium

rhodotrichum

Arthrocereus glaziovii

Arthrocereus glaziovii

Género

Uebelman

nia

Leocereus

Facheiroa

Brasilicere

us

Acanthocal

ycium

Arthrocere

us

Arthrocere

us

Subtribo

Subtribo

Uebelmanniinae

Subtribo Cereinae

Subtribo Cereinae

Subtribo Cereinae

Subtribo

Trichocereinae

Subtribo

Trichocereinae

Subtribo
Trichocereinae

Autor

Buining.

Britton & Rose

(Gurke)
Werderm.

(Gurke)
Backeb.

(K.Schum.)
Schlumpb.

(K.Schum.)
N.P.Taylor &
Zappi
(K.Schum.)
N.P.Taylor &
Zappi

Codigo
Lagevol

S62A11

S168A8

S168A7

S168A2

S162A8

S162A2

S170A3

Voucher

SORO
4543

HURB
7494

HURB
11513

HURB
10603

SORO
8021

SORO
7962

RB 757784

Pais

Brazil

Brazil

Brazil

Brazil

Brazil

Brazil

Brazil

Estado

Minas

Gerais

Bahia

Bahia

Bahia

Mato

Grosso do

Sul

Bahia

Minas
Gerais

Cidade Coletores
Moraes, EM;
Mendanh
Nascimento, CSI;
a
Madia, FAR
Morro do
5 Aona, LYS; et al.
Chapéu
Costa, G; Moraes,
Jussara
ACS
Contenda
Aona, LYS,
s do i
. 5 Marinho, L
Sincora
Porto
. Olsthoorn, GH
Murtinho
Caeté Olsthoorn, GH
Congonh
Gonzaga, DR
as



Arthrocereus glaziovii

Arthrocereus melanurus

Arthrocereus melanurus

Arthrocereus melanurus

Arthrocereus melanurus

Arthrocereus melanurus

Arthrocere

us

Arthrocere

us

Arthrocere

us

Arthrocere

us

Arthrocere

us

Arthrocere

us

Subtribo

Trichocereinae

Subtribo

Trichocereinae

Subtribo

Trichocereinae

Subtribo

Trichocereinae

Subtribo

Trichocereinae

Subtribo
Trichocereinae

(K.Schum.)
N.P.Taylor &
Zappi
(K.Schum.)
Diers,
P.J.Braun &
Esteves
(K.Schum.)
Diers,
P.J.Braun &
Esteves
(K.Schum.)
Diers,
P.J.Braun &

Esteves

(K.Schum.)
Diers,
P.J.Braun &

Esteves

(K.Schum.)
Diers,
P.J.Braun &

Esteves

S170A4

S170A11

S170A12

S170A14

S182A11

S182A5

RB 726826

RB 755037

RB 755035

RB 755493

RB 754220

RB 758358

Brazil

Brazil

Brazil

Brazil

Brazil

Brazil

Minas

Gerais

Minas

Gerais

Minas

Gerais

Minas

Gerais

Minas

Gerais

Minas
Gerais

Nova

Lima

Cambuqu

ira

ltutinga

Santa
Cruz de

Minas

Parque
Nacional
Serra da
Canastra

s
Sao

Thome

das

Letras
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Gonzaga, DR

Gonzaga, DR

Gonzaga, DR

Gonzaga, DR

Gonzaga, DR

Gonzaga, DR
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(K.Schum.)
) ) ) Santa
Arthrocere Subtribo Diers, ; Minas
Arthrocereus melanurus ) ) S170A14 RB 755493 Brazil i Cruz de Gonzaga, DR
us Trichocereinae P.J.Braun & Gerais i
Minas
Esteves
(K.Schum.)
Arthrocere Subtribo Diers, _ Araraquar
Arthrocereus melanurus ) ) S183A1 RB 821718 Brazil Sao Paulo Olsthoorn, G
us Trichocereinae P.J.Braun & a
Esteves
Arthrocereus melanurus Arthrocere Subtribo N.P.Taylor & i Minas Juiz de
: i : S170A8 RB 757779 Brazil i Gonzaga, DR
ssp. Magnus us Trichocereinae Zappi Gerais Fora
i ) . D.R. Gonzaga, L.
Arthrocereus melanurus Arthrocere Subtribo N.P.Taylor & CESJ . Minas Lima o
i ) . S170A9 Brazil ] Menini Neto; S.G.
ssp. Magnus us Trichocereinae Zappi 62615 Gerais Duarte
Furtado
i i Bom
Arthrocereus melanurus Arthrocere Subtribo N.P.Taylor & i Minas .
) ; i S170A10 RB 674568 Brazil i Jardim de Gonzaga, DR
ssp. Magnus us Trichocereinae Zappi Gerais i
Minas
Arthrocereus melanurus Arthrocere Subtribo N.P.Taylor & . Minas Itamaran
] ] ) S182A2 RB 626894 Brazil ] . Gonzaga, DR
ssp. Magnus us Trichocereinae Zappi Gerais diba
) (F.Ritter) i
Arthrocereus melanurus Arthrocere Subtribo ; Minas Serra do
) ) N.P.Taylor & S182A8 RB 667093 Brazil ; o Gonzaga, DR
ssp. Odorus us Trichocereinae ) Gerais Cipo
Zappi
Arthrocereus Arthrocere Subtribo . Minas Buenopoli
] ) ] Backeb. & Voll S170A17 RB 758371 Brazil ] Gonzaga, DR
rondonianus us Trichocereinae Gerais S
Arthrocereus Arthrocere Subtribo i Minas ;
Backeb. & Voll S170A18 RBvc 281  Brazil - Reis, RCC

rondonianus us Trichocereinae Gerais
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o Chapada
) (Buining &
Arthrocereus Arthrocere Subtribo _ Mato dos
S ) ) Brederoo) S170A20 RB 755039 Brazil _ . Olsthoorn, GH
spinosissimus us Trichocereinae ) Grosso Guimarée
F.Ritter
S
Arthrocereus Arthrocere Subtribo Gonzaga & Minas Diamanti
) ) ) o S170A21 RB 758376 Brazil i Gonzaga, DR
grandiflorus us Trichocereinae Menini Gerais na
Chapada
Arthrocereus Arthrocere Subtribo Gonzaga & S170A22 Minas dos
i i ) L RB 755038 Brazil ) . Gonzaga, DR
grandiflorus us Trichocereinae Menini A Gerais Guimarae
S
Cleistocactus winteri  Cleistocact Subtribo o
i : D.R.Hunt S170A25 RBvc 282 Bolivia = s =
colademono us Trichocereinae
) ) ) ] Subtribo (Link & Otto) . Mato
Echinopsis oxygona Echinopsis ] ] ) S170A31 RBvc 117  Brazil - -
Trichocereinae Pfeiff. & Otto Grosso
. (Phil.) . .
i ; ) ) i Subtribo - SORO Argenti i Pucara
Echinopsis atacamensis Echinopsis i ) H.Friedrich & L40A6 Jujuy i Olsthoorn, G
Trichocereinae 6565 na de Tilcara
G.D.Rowley
] Contenda
) _ Espostoop Subtribo (Rol.-Goss.) SORO . . Nigel, T; Machado,
Espostoopsis dybowskii ) ) ] S165A8 Brazil Bahia s do
sis Trichocereinae Buxb. 7963 . i M; Telhe, MC
Sincora
) _ Espostoop Subtribo (Rol.-Goss.)
Espostoopsis dybowskii ) ) ) S152A13 32075 - - - -
sis Trichocereinae Buxb.
] (Werderm. &
Haageocereus Haageocer Subtribo
] ] Backeb.) S152A2 32064 - - - -
pseudomelanostele eus Trichocereinae

Backeb.


https://www.ipni.org/a/20047235-1
https://www.ipni.org/a/20047235-1
https://www.ipni.org/a/20047235-1
https://www.ipni.org/a/20047235-1

Harrisia adscendens

Harrisia balansae

Harrisia martinii

Matucana intertexta

Harrisia

Harrisia

Harrisia

Matucana

Subtribo
Trichocereinae

Subtribo

Trichocereinae

Subtribo
Trichocereinae
Subtribo

Trichocereinae

(Gurke) Britton
& Rose

(K.Schum.)
N.P.Taylor &
Zappi
(Labour.)
Britton

F.Ritter

S142A7

S162A12

S152A16

S152A1

SORO
4910

SORO
8013

32078

32063

Brazil

Brazil

Peru

Bahia
Mato

Grosso do
Sul

Cajanarca

Malhada

Porto
Murtinho
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Apéndice 3

Tabela S3. Genes identificados como paralogos para o género Arthrocereus.
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Quantidade de copias para cada Locus

. 0G00680 0OG00749 0G00847 0G00884 0OG00899
Espécies 0G007779 0OG007922 0OG00814 0G008736 0G0092869
92.paralog 12.paralog ) 82.paralog 3l.paralog 57.paralog
. . 0_paralog* 5_allintron* 41_gene* . la.paralog* . . .onlyexons*
Arthrocereus_melanuru
13 9 14 5 2 16 6 39 6 6
S_magnus_S182A2
Arthrocereus_melanuru
10 8 16 4 6 14 10 57 25 9
s_melanurus_S182A11
Arthrocereus_melanuru
- 13 8 16 4 2 18 12 42 5 7
s_melanurus_S182A5
Arthrocereus_melanuru
9 8 11 4 3 15 9 41 23 12
s_odorus_S182A8
Arthrocereus_melanuru
15 9 22 5 3 12 8 54 6 6
s_melanurus_S183A1
Espostoopsis_dybowski
) 4 4 2 4 5 4 4 11 20 8
i_S152A13
Harrisia_martinii_S152
8 6 11 4 1 16 10 29 15 13
Al6
Arthrocereus_glaziovii_
7 6 12 5 6 7 41 16 0 11
S162A2
Arthrocereus_melanuru
0 3 1 2 1 4 1 2 1 4

s_magnus_S170A10



Arthrocereus_rondonia
nus_S170A18
Arthrocereus_spinosissi
mus_S170A20
Echinopsis_atacamensi
s_LA40A6
Echinopsis_oxygona_S
170A31
Harrisia_adscendens_S
142A7
Arthrocereus_melanuru
s_melanurus_S170A14
Arthrocereus_grandiflor
us_S170A22A
Arthrocereus_glaziovii_
S170A3
Cleistocactus_wintericol
ademono_S170A25
Espostoopsis_dybowski
i_S165A8
Harrisia_balansae S16
2A12
Arthrocereus_grandiflor
us_S170A21
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Arthrocereus_glaziovii_
S170A4
Arthrocereus_melanuru
s_magnus_S170A9
Arthrocereus_melanuru
s_melanurus_S170A11
Arthrocereus_rondonia
nus_S170A17
Micranthocereus_violac
iflorus_S162A21
Arthrocereus_melanuru
s_magnus_S170A8
Echinopsis_rhodotricha
_S162A8
Arthrocereus_melanuru
s_melanurus_S170A12
Brasilicereus_markgrafii
_S168A2
Facheiroa_ulei_S168A7
Leocereus_bahiensis_S
168A8

Matucana_intertexta S
152A1
Uebelmannia_pectinifer
a_S62A11
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