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RESUMO

7

O Quaternario é marcado por grandes pulsacfes climéticas, com longos
intervalos de tempo geoldgico sob regime glacial intercalados com curtos periodos
mais quentes, onde grandes transformacbes na paleovegetacdo se deram em
consequéncia dessas oscilacfes climaticas. Existem fortes evidéncias de que o0s
padrdes de distribuicdo da diversidade existente na Floresta Atlantica atual podem ser
explicados, em grande parte, pelas alteracdes climaticas ocorridas durante esse
periodo. Ainda assim, existem muitas lacunas e divergéncias na literatura quanto aos
padrdes de ocupacédo que essas vegetacdes desenvolveram durante essas mudancas
ambientais. Através da utilizacdo de uma espécie de cacto epifitico (Lepismium
cruciforme) — com ampla distribuicdo na Floresta Atlantica — como modelo para
estudos filogeograficos, realizamos analises intraespecificas em oito populacdes ao
longo de remanescentes florestais em unidades de conservagéo e manchas florestais
urbanas para responder as seguintes questdes: a) Podemos identificar multiplas
linhagens de L. cruciforme entre diferentes populacdes localizadas na Floresta
Estacional Semidecidual? b) Caso detectadas, essas diferentes linhagens estariam
associadas a algum tipo de isolamento geografico? c) As popula¢fes de L. cruciforme
sofreram oscilacdes demogréaficas historicas? d) Existe um gradiente longitudinal
continente/oceano de diversidade genética? Através do marcador molecular nuclear
(ITS), analisamos 71 sequéncias de 638 locus e identificamos nove haplétipos
diferentes. Linhagens altamente diversificadas, em relagdo as demais, foram
identificadas nas regides do Pontal do Paranapanema, onde suas populacdes
parecem ter sido influenciadas pela existéncia de uma barreira fluvial e, na regido dos
Campos Gerais, pelo provavel confinamento a reflugios florestais cercados por
vegetacdo aberta de campos de gramineas. Os resultados demonstraram que as
populacées de L. cruciforme sofreram um gargalo demogréfico seguido de uma
recente expansao populacional, assim como esperado para espécies florestais. Nao
foi observado sinais um gradiente longitudinal continente/oceano de diversidade
genética. Em vez disso, pudemos observar maiores valores diversidade genética em
linhagens localizadas em regides extremas da distribuicdo longitudinal, contrapondo
com diversidades mais baixas na regido central da distribuicdo amostrada. O uso
desta espécie epifita em estudos filogeograficos se demonstrou promissor para a

compreensao da dinadmica vegetacional da Floresta Atlantica, sobretudo das florestas



Estacionais Semideciduais. Futuros trabalhos envolvendo outras espécies epifiticas,
bem como estudos ecologicos envolvendo esses taxa, podem contribuir
substancialmente para o entendimento da distribuicdo florestal — e de biomas
associados — ao longo das oscilagdes climéaticas do Quaternario. Esses resultados
reforcam a importancia da preservacao de refugios florestais que incluam, entre outras

espécies interessantes, espécies epifitas como cactaceas da tribo Rhipsalideae DC.

Palavras-chave: Refagios, Filogeografia, Conservacgéo, Glaciacdes.



ABSTRACT

Quaternary period is well-known for its great climatic pulsations, that
intercalates between long glacial regimes and shorter warmer periods which lead to
significant changes in the paleovegetation occurred as a consequence of these
climatic oscillations. Strong evidence that the diversity distribution patterns in the
current Atlantic Forest can be largely explained by the climatic changes in this period.
Nevertheless, there are many gaps and divergences in the literature regarding the
occupancy patterns that these vegetations developed during these environmental
changes. Using of an epiphytic cactus species (Lepismium cruciforme) - widely
distributed in the Atlantic Forest - as a model for phylogeographic studies, performed
intraspecific analyzes in eight populations along forest remnants in conservation units
and urban forest spots to answer the following questions: a) Can multiple lineages of
L. cruciforme among different populations in the seasonal semideciduous forest, be
identified? b) If detected, would these different lineages be associated with some sort
of geographical isolation? c) Have populations of L. cruciforme suffered from historical
demographic fluctuations? Is there a growing genetic diversity in the
continental/oceanic longitudinal gradient? d) Through the nuclear molecular marker
(ITS), 71 sequences of 638 loci and identified nine different haplotypes. Highly
diversified lineages were identified in Pontal do Paranapanema and Campos Gerais
regions. In the first, populations appear to have been influenced by the existence of a
river barrier and in the latter, the confinement to forests refuges surrounded by grass-
fields vegetation, might be the probable reason for the observed genetic diversity.
These results indicate that populations of L. cruciforme suffered a demographic
bottleneck followed by a recent population expansion, as expected for forest species.
No signs of a genetic diversity gradient were observed in the continental/oceanic
longitudinal gradient. Instead, higher genetic diversity values in lineages located in
extreme regions of the continental/oceanic distribution, in contrast to lower diversity in
the central regions of the sampled distribution. The use of this epiphyte species in
phylogeographic studies showed to be promising in understanding the Atlantic Forest
vegetation dynamics, especially the seasonal semideciduous forests. Future works
involving other epiphytic species, as well as ecological studies involving these taxa,
can contribute substantially in the comprehension of the forest distribution - and

associated biomes - throughout the climatic oscillations of the Quaternary. These



results reinforce the importance of preserving forest refuges that include, among other

interesting species, epiphytic species such as cacti of the Rhipsalideae DC. tribe.

Keywords: Refuges, Phylogeography, Conservation, Glaciations.
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INTRODUCAO
Dinamica Climatica do Quaternéario

Numerosos fatores intervém no controle do clima terrestre e de suas flutuagoes.
Pode-se, entretanto, classifica-los em quatro grupos, em funcdo das variacdes de
temperatura que podem provocar e da duracdo do ciclo de acdo dos mesmos: (1)
Eventos relacionados a implantacdo das condi¢des do clima geral da Terra como o
estabelecimento da geometria do Sistema Solar, bem como a mudanga para uma
atmosfera com efeito estufa, sdo denominados como flutuagdes climaticas de primeira
ordem. (2) A tectbnica global, a distribuicdo dos continentes e oceanos e as variacfes
no teor de gases estufa, estdo relacionados as flutuagdes climéaticas de segunda
ordem. (3) Variagbes dos parametros orbitais (excentricidade, obliquidade e
precessao), de insolacdo, do nivel do mar e da dire¢cdo das correntes, correspondem
a flutuacdes climaticas de terceira ordem. (4) Finalmente, configuram como flutuaces
climaticas de quarta ordem, as que sdo provocadas por erupcdes vulcanicas,
oscilagbes oceanicas (El Nifio e Oscilacdes do Atlantico Norte), ciclos de atividade

solar, impactos de meteoritos e as atividades humanas (POMEROL et al., 2013).

Através dos estudos de registros sedimentares, tornou-se cada vez mais
evidente que durante boa parte dos ultimos 65 Ma., e além, o sistema climatico da
Terra experimentou mudancas continuas, variando de extremas expansdes de calor
com os polos isentos de gelo a extremos frios com grandes massas continentais
cobertas por capas de gelo. Essa mudanca néo € inesperada, pois as forcas primarias
que conduzem o clima a longo prazo, como a geometria orbital da Terra e os
rearranjos das placas tectbnicas, também estdo em movimento perpétuo (ZACHOS et
al., 2001).

Dentre os principais eventos de resfriamento que ocorreram ao longo do tempo
geoldgico, podemos citar o desastre climatico desencadeado pela evolugdo da
fotossintese (Paleoproterozdico — 2,5-1,6 Ga.) (KOPP et al., 2005), a hipétese Terra
Bola de Neve (Criogeniano — 850-635 Ma.) (MEERT & TORSVIK, 2003), Era do Gelo
Paleozoica (325-290 Ma.) (FIELDING et al., 2008) e a Glaciagdo Antartica
(Eoceno/Oligoceno — 38-28 Ma.) (KATZ et al., 2011).



Os eventos glaciais do Pleistoceno, época que da inicio ao periodo
Quaternario, diferentemente dos que o precederam, ndo foram causados pela deriva
dos continentes como a Era do Gelo Paleozdica e a Glacia¢do Antartica, por exemplo.
Ao invés disso, as reversfes climéticas do Pleistoceno foram provocadas por
mudancas na interceptacdo e absorcdo da radiacdo solar pela superficie da Terra,
devido as mudancas em sua o6rbita (BROWN & LOMOLINO, 2006). Grande parte da
maior mudancga de frequéncia no clima, principalmente observada entre 10* e 10°
anos, foi gerada por oscilagdes periddicas e quase-periddicas nos parametros orbitais
de excentricidade, obliquidade e precessao que afetaram a distribuicdo e a quantidade

de energia solar incidente na superficie terrestre (ZACHOS et al., 2001) (Figura 1).

Existe, evidentemente, a predominancia de eventos ciclicos durante o
Pleistoceno, caracterizados anteriormente como de terceira ordem, tanto do ponto de
vista temporal quanto da amplitude térmica das flutuaces. Entretanto, devemos ter
em mente que esses dominios de diferentes magnitudes temporais e amplitudes de
temperatura se sobrepdem, e numerosos processos correspondem a uma transicao
entre duas ordens de grandeza (POMEROL et al., 2013).

Assim, o Quaternario é um periodo marcado por grandes pulsacdes climéaticas,
com longos intervalos de tempo geoldgico sob regime glacial intercalados com curtos
periodos mais quentes (SALGADO-LABOURIAU, 1994; 1997), onde grandes
transformacdes na paleovegetacdo se deram em consequéncia dessas oscilacdes
climaticas. Essas mudancas séo evidenciadas em muitos estudos em escala global
(DENTON et al., 1989; KOCH & BARNOSKY, 2006), envolvendo diferentes taxons
(DAVIS & SHAW, 2001), trabalhos restritos aos Neotropicos (GENTRY,1982;
PENNINGTON et al., 2000), ao continente sul-americano (VAN DER HAMMEN, 1974)
e ao Brasil (LEDRU, 1996; BEHLING, 1998; BEHLING & NEGRELLE, 2001).

Em suma, essas diversas evidéncias apontam para uma tendéncia geral de
mudanc¢a ambiental na regido sul do continente sul-americano passando de climas
guentes e umidos sem sazonalidade para um clima frio e seco com sazonalidade
definida (ORTIZ-JAUREGUIZAR & CLADERA, 2006). Essa transi¢ao climatica foi
concomitantemente acompanhada pela expansao dos campos de gramineas durante
o Pleistoceno (VAN DER HAMMEN, 1974), sugerindo que em regides tropicais

consideraveis da América do Sul prevaleciam um clima muito mais seco durante essa



época. Ainda, a série de transi¢cdes de ciclos umidos-aridos durante o Quaternario
modificariam drasticamente e repetidamente os padrdoes da vegetacdo durante o
Quaternério (VUILLEUMIER, 1971).
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CONSIDERACOES FINAIS

A expansdo demogréfica recente observada para a espécie parece indicar
gque a expansdo das florestas ap6s o Holoceno também tem favorecido as
populacdes de L cruciforme, embora ndo tenha sido possivel datar o evento
de expansédo populacional para a espécie. A presenca de duas linhagens altamente
diversificadas, em relacdo as demais, nas regioes do Pontal do Paranapanema e dos
Campos Gerais ndo parecem resultar de eventos associados a hipotese do Arco
Pleistocénico. Essas regifes parecem ter sido colonizadas pelas linhagens de L.
cruciforme a partir do Holoceno. Sua alta estruturacdo genética pode ser
explicada pelo resultado de um gargalo populacional seguido de uma recente
expansdo demografica, onde o baixo fluxo génico entre essas populacdes
intensificou a deriva genética. Por fim, as populacbes da regido central e
nordeste da area de coleta, podem estar refletindo baixos valores de diversidade

genética em funcéo do efeito fundador.

Diferentes pressdes ambientais parecem ter atuado na diversificacdo das
duas linhagens distintas identificadas. As populacdes a Noroeste parecem ter sido
mais fortemente influenciadas pela imposicdo de uma barreira fluvial, separando
duas linhagens distintas em cada lado do rio (EE Caiua — PR e PE Morro do Diabo —
SP). Por outro lado, populacbes a sudeste possivelmente refletem um
histérico de confinamento a refugios florestais préximos a encostas e margens de

corpos d’agua cercados por vegetacado aberta de campos de gramineas.

N&o foi observado sinais um gradiente longitudinal continente/oceano de
diversidade genética (STEWART et al., 2009). Em vez disso, pudemos observar
maiores valores diversidade genética em linhagens localizadas em regifes extremas
da distribuicdo longitudinal, contrapondo com diversidades mais baixas nas regides
centrais da distribuicdo amostrada. Uma provavel explicacdo para este padrao pode
ser a amostragem insuficiente da ampla distribuicdo geografica que L. cruciforme
possui. Neste trabalho foram amostradas populacdes que ocorrem em &areas de
Floresta Estacional Semidecidual, porém a espécie também possui registros para a

regido litoranea da Floresta Atlantica (ZAPPI et al.,, 2010), além de localidades
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inseridas no Chaco, ocorrendo na Argentina, Paraguai, Bolivia e Uruguai
(BARTHLOTT & TAYLOR, 1995; EGGLI et al., 2008; MORENO et al., 2015). Desta
forma, os haplotipos detectados neste trabalho, e os padrdes de diversidade entre as
populacdes, representam uma pequena amostra da estrutura genética da espécie.
Neste cenario, populacbes que se encontram nos extremos geograficos da nossa
amostragem podem, na realidade, representar centros de distribuicdo da espécie. No
futuro sera necesséario ampliar a amostragem desta espécie, numa tentativa de testar,
de modo mais robusto, a existéncia de gradientes de variagdo, uma vez que estes
padrdes sao fundamentais para o entendimento sobre a origem de ecétipos adaptados
a diferentes condi¢cdes climaticas, e para um maior entendimento sobre o0s
mecanismos que limitam a distribuicdo de espécies (ECKERT et al., 2008; GUO et al.,
2012).

A espécie demonstrou ser interessante para estudos filogeograficos
relacionados a compreenséo da dindmica da Floresta Atlantica diante de mudancas
climaticas passadas. Futuras andlises filogeograficas envolvendo outras espécies de
cactaceas epifiticas, bem como estudos ecoldgicos envolvendo esses taxa, podem
contribuir substancialmente para o entendimento da distribuicdo florestal — e de
biomas associados — ao longo das oscilagdes climaticas do Quaternario. A
importancia da preservacédo de refagios florestais que incluem, entre outras espécies
interessantes, populacdes disjuntas de Lepismium cruciforme e Rhipsalis crispata, €
apontado como grande énfase pelo “Programa Plantas do Nordeste” e integra o Plano

de Acdo Nacional para a Conservagédo das Cactaceas.

Apesar dos resultados obtidos para L. cruciforme demonstrarem um padréo de
expansao populacional, que pode estar associado a expanséao das florestas tropicais
ao longo do Holoceno, ainda é necesséria a realizacdo analises adicionais como a
Bayesian Skyline Plot (DRUMMOND et al., 2005). Atraves desse conjunto de analises
podermos obter informacfes mais robustas sobre a dindmica dessas populacdes
através do tempo, como a variacdo do tamanho efetivo e a datacdo do evento de

expansao demografico.
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