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RESUMO

Os padroes de distribuicdo da diversidade genética sdo moldados por um conjunto de
diferentes fatores que influenciam a dindmica evolutiva dos taxa. Entender quais processos
evolutivos levaram a diferenciacdo entre populaces e & manutencdo de linhagens genéticas
isoladas permite a compreensdo do papel de diferentes forcas atuando na manutencdo da
historia evolutiva das espécies e um melhor entendimento dos processos de diversificacdo. O
objetivo geral desta tese foi identificar e compreender os processos de diversificacdo que
moldaram a diversidade nos campos do Sul da América do Sul através da variabilidade
genética de Petunia axillaris subsp. parodii, td&xon amplamente distribuido na regido
estudada. Os objetivos especificos deste trabalho foram (a) inferir como as oscilagOes
climaticas do Pleistoceno influenciaram a dindmica populacional e a histdria evolutiva do
complexo P. axillaris, (b) investigar as potenciais zonas hibridas entre P. axillaris subsp.
parodii e P. P. axillaris subsp. axillaris, buscando evidéncias genéticas e morfologicas de
migracao e/ou hibridacdo entre estes taxa, e (c) identificar linhagens evolutivas de P. axillaris
subsp. parodii e compreender quais processos influenciaram a dinamica evolutiva da
diferenciacéo destas linhagens. Para tanto, realizamos experimentos e anélises envolvendo a
deteccdo de polimorfismos genéticos e dados ecoldgicos atraves das seguintes técnicas:
modelagem de nicho ecologico e identificacdo de biorregides, amplificacdo e anéalise de loci
de microssatélites e sequenciamento de ampla cobertura do genoma. Os resultados obtidos
foram divididos em trés artigos cientificos, contemplando cada um dos objetivos especificos
da tese, e permitiram identificar como os eventos climaticos do Pleistoceno moldaram os
padrdes de diversificacdo dos campos do Sul da Ameérica do Sul através de processos
ecologicos, eventos de hibridacdo e quebras filogeograficas. Essa tese trouxe evidéncias para
o entendimento dos mecanismos de diversificacdo e especiacdo em plantas do Cone Sul, além
de abrir perspectivas de trabalhos futuros.



ABSTRACT

A set of different factors influences the evolutionary dynamics of taxa and shapes the
genetic diversity distribution. Understanding which evolutionary processes led to
differentiation between populations and the maintenance of isolated genetic lineages allows
the comprehension of the evolutionary forces acting on the diversification processes. The
main aim of this thesis was to identify and understand witch diversification processes shaped
the diversity in the grasslands of the southern South America through the genetic variability
of Petunia axillaris subsp. parodii, a widely distributed taxon from this region. The specifics
goals of this study were (a) to infer how Pleistocene climate fluctuations influenced on the
population dynamics and evolutionary history of the P. axillaris complex, (b) to investigate
the potential hybrid zones between P. axillaris subsp. parodii and P. axillaris subsp. axillaris,
searching for genetic and morphological evidences of migration and/or hybridization between
these taxa, and (c) to identify P. axillaris subsp. parodii evolutionary lineages and understand
which processes influenced on the evolutionary dynamics of the differentiations among those
lineages. To do that, we performed experiments and analyzes involving the detection of
genetic polymorphisms and ecological data through the following techniques: ecological
niche modeling and bioregion identification; amplification and analysis of microsatellite loci;
and broad genome sequencing. The results obtained were divided into three scientific articles,
covering each of the specific goals and allowed to identify how the Pleistocene climatic
events shaped the diversification patterns of the southern South American fields through
ecological processes, climate events, hybridization, and phylogeographic breaks. This thesis
has provided some further evidence on the mechanisms of diversification and speciation in

plants from the Southern Cone and also opened some perspectives for future works.



CAPITULO 1: INTRODUCAO GERAL

O conhecimento do padréo de distribuicdo da diversidade genética permite inferir sobre
os diferentes processos de diversificagdo envolvidos na dindmica ¢ manutengdo da historia
evolutiva de linhagens genéticas isoladas (Avise, 2000). Dentro desse contexto, inferéncias
filogeogréaficas tém contribuido para estudos dos fatores que influenciaram o panorama
demografico e evolutivo de diferentes biomas. Entretanto, poucos estudos tém abordado os
processos de diversificacdo que moldaram os padrbes atuais de diversidade dos campos na
regido sul da América do Sul (Overbeck et al., 2007; Speranza et al., 2007; Turchetto-Zolet et
al., 2013). Estas regibes sofreram ciclos de expanséo e contragédo promovidos pelas oscilagdes
climaticas e geoldgicas ocorridas durante o Pleistoceno, que consequentemente influenciaram
a distribuicdo espacial e a composicdo genética das populacbes naturais (Behling, 2002;
Behling & Pillar, 2007).

Para compreender os processos de diversificagdo que moldaram a diversidade nos
campos do Sul da América do Sul, utilizamos como modelo uma espécie de Petunia Juss.
(Solanaceae), que é um género endémico da regido (Stehmann et al., 2009). Os processos
evolutivos em Petunia tém sido estudados utilizando diferentes marcadores moleculares,
revelando padrbes de diversificacdo recente e baixa diferenciacdo genética (Kulcheski et al.
2006; Lorenz-Lemke et al., 2010; Reck-Kortmann et al., 2014). Estudos sobre 0s processos
de diversificacdo e especiagdo no género Petunia revelaram uma forte influéncia das
mudangas climéaticas do Pleistoceno e de diferencas ecologicas ao longo da distribuicéo
geografica de cada espécie (Turchetto et al., 2014b; Barros et al., 2015; Ramos-Fregonezi et
al., 2015; Segatto et al., 2017). Somam-se a isto, eventos de hibridag¢&o natural ao longo da
historia evolutiva das espécies (Lorenz-Lemke et al., 2006, Segatto et al., 2014; Turchetto et
al., 2015b; 2019).

Algumas espécies de Petunia sdo endémicas de areas muito restritas e associadas a
regides fitoecologicas especificas, enquanto outras espécies apresentam ampla distribuicao
geografica, como é o caso de P. axillaris. A analise de caracteres florais permite reconhecer
trés subespécies para P. axillaris: P. axillaris subsp. axillaris (em diante, P. axillaris), P.
axillaris subsp. parodii (em diante, P. parodii) e P. axillaris subsp. subandina (em diante, P.
subandina). As subespécies podem ser reconhecidas comparando o tamanho do tubo da

corola (mais curto em P. axillaris), os estames didinamos (ausentes em P. parodii) e o



formato dos lobos das corolas, que sdo diferentes para cada subespécie. Além disso, 0s trés
taxa ocorrem em areas geograficas adjacentes e foram reconhecidos como linhagens
evolutivas distintas em um estudo filogeografico baseado em marcadores plastidiais e
nucleares. Estas linhagens apresentam dindmicas populacionais distintas e o processo de
divergéncia entre elas foi provavelmente influenciado pelas oscilagbes climéaticas do
Pleistoceno (Ando, 1996; Stehmann et al., 2009; Turchetto et al., 2014a, b).

Individuos que apresentam morfologia intermediaria entre P. parodii e P. axillaris
foram previamente descritos e sugeridos como provaveis hibridos entre estes taxa. Os
individuos foram observados em duas principais localidades, em regides adjacentes as
distribuicdes geograficas das subespecies: ao longo do Rio Negro (Uruguai) e na regido sul do
Rio Grande do Sul, Brasil (Kokubun et al., 1997, 2006; Turchetto et al., 2014a). Petunia
parodii e P. axillaris apresentam alta variabilidade intrapopulacional ao longo de suas
distribuicbes geograficas e as diferencas morfologicas entre elas refletem suas distintas
historias evolutivas (Turchetto et al., 2014a, b). Entretanto, analises baseadas em marcadores
plastidiais e nucleares revelaram que as subespécies tém alto compartilhamento de
polimorfismos ancestrais (Turchetto et al., 2014a). O fato de os marcadores utilizados neste
estudo serem limitados a poucas regides do genoma sugere que eles possam nao ter sido
suficientes para identificar fluxo génico recente entre as duas subespécies em suas areas de

contato.

O presente estudo utilizou como modelo o taxon Petunia parodii, que estd amplamente
distribuido em dois biomas de campos do sul da América do Sul: os Pampas e o Chaco.
Petunia parodii é autocompativel, polinizada por mariposas e apresenta frutos capsulares que
contém centenas de sementes que se dispersam por autocoria (Ando, 1996; Kokubun et al.,
2006; Stehmann et al., 2009; Turchetto et al., 2014a). Diferentes componentes genéticos
foram observados em P. parodii quando comparada a outras espécies de Petunia usando
dados de microssatélites (Turchetto et al., 2015a), embora poucos individuos tenham sido
analisados neste estudo, ndo abrangendo a distribuicdo geografica completa do taxon.
Conhecer a distribuicdo da diversidade genética de P. parodii pode auxiliar na compreenséao
dos diferentes processos de divergéncia que ocorreram entre linhagens genéticas distintas de

plantas dos campos do sul da América do Sul.
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CAPITULO 2: OBJETIVOS

1. Objetivo geral

Identificar e compreender os processos de diversificagdo que moldaram a diversidade
nos campos do sul da América do Sul através da variabilidade genética de Petunia parodii.

2. Objetivos especificos
Os objetivos especificos deste trabalho foram:

(@) Inferir como as oscilagdes climaticas do Pleistoceno influenciaram a dindmica

populacional e a histéria evolutiva do complexo P. axillaris;

(b) Investigar as potenciais zonas hibridas entre P. parodii e P. axillaris, buscando

evidéncias genéticas e morfoldgicas de migracéo e/ou hibridacdo entre estes taxa;

(c) Identificar linhagens evolutivas de P. parodii e compreender quais processos

influenciaram a dindmica evolutiva da diferenciacao destas linhagens.

11



CAPITULO 6: CONSIDERACOES FINAIS

Conhecer o padrdo de distribuicdo da diversidade genética possibilita inferir sobre os
processos envolvidos na manutencdo da historia evolutiva das espécies. Este padrdo é
moldado por um conjunto de diferentes fatores que afetam a dindmica evolutiva dos taxa.
Entender os processos evolutivos que levam a diferenciacédo entre populacdes e a manutencéo
de linhagens genéticas isoladas permite a compreensédo do papel de diferentes forcas atuando
na manutencdo dessas linhagens e um melhor entendimento dos processos de diversificacdo
(Avise, 2000; 2009). Diante desse contexto, a presente tese teve como objetivo principal
reconhecer os processos de diversificacdo que influenciaram a distribuicdo da diversidade nos
campos do sul da América do Sul. Para cumprir nosso objetivo usamos diferentes abordagens
para investigar a distribuicdo da variabilidade genética de Petunia parodii, taxon amplamente
distribuido na regido estudada.

A distribuicdo geografica de uma espécie € um importante fator que influencia sua
variabilidade genética e a historia evolutiva. Espécies amplamente distribuidas tendem a
apresentar uma maior variabilidade genética que espécies relacionadas, mas com distribuicdo
restrita (Maki et al., 1999). Esta ideia é bastante difundida, embora nem sempre verdadeira,
pois ha& vérios casos de espécies com ampla distribuicdo geografica e baixos niveis de
variabilidade (Gitzendanner & Soltis, 2000). Atualmente, a maioria dos organismos possui
uma distribuicdo disjunta, caracteristica da espécie ou determinada pela descontinuidade do
habitat. Em espécies com distribuicdo espacial continua, o endocruzamento estd restrito a
pequenas distancias limitadas pelo alcance da dispersdo. Isto € especialmente relevante em
plantas, onde as sementes representam a principal forma de dispersdo que, na maioria dos
casos, esta restrita a curtas distancias (Cain et al., 2000). No caso das espécies de Petunia, em
particular de P. parodii, a distribuicdo geogréfica é bastante ampla, incluindo dois biomas de
campos abertos e cerca de 441 mil km? de extensdo. A dispersdo desta espécie é bastante
limitada, uma vez que suas sementes nao apresentam dispersores a longas distancias, em geral
caindo proximas a planta mae ap0s a abertura da capsula que as contém (van der Pijl, 1982).
A diversidade genética de P. parodii € menor que a observada na subespécie P. axillaris,
baseado em dados de marcadores plastidiais e algumas regides nucleares (Turchetto et al.,
2014a), mas semelhante a de outras espécies do género, embora o estudo baseado em
microssatélites nucleares (Turchetto et al., 2015a) tenha incluido poucos individuos e

populacBes. No Capitulo 4, descrevemos a diversidade genética para populactes
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consideradas hibridas entre P. parodii e P. axillaris de acordo com a morfologia apresentada
pelos individuos e comparamos estes indices aos obtidos por populagGes alopatricas das duas
subespeécies. Nesse estudo, confirmamos que a diversidade genética de P. parodii € mesmo
inferior a de P. axillaris e também menor que a estimada para os hibridos entre as duas nas
zonas de contato. Associamos a baixa diversidade de P. parodii a autocompatibilidade
descrita para o taxon (Kokubun et al., 2006), enquanto que P. axillaris teria, no minimo, um
sistema de cruzamento misto em algumas populacdes (Turchetto et al., 2015a) e
autoincompativel na maioria de sua distribuicdo (Kokubun et al., 2006). No Capitulo 5,
avaliamos a diversidade genética das populacBes de P. parodii distribuidas nos Pampas e no
Chaco através de uma ampla cobertura do genoma pela técnica de GBS (Genotyping-by-
Sequencing) e observamos valores similares de diversidade, quando comparados com outras
espécies de plantas avaliadas pela mesma técnica (Fernandez-Mazuecos et al., 2018), sendo
estes indices mais altos entre as populagdes dos Pampas, em especial para aquelas que
ocorrem mais ao sul da distribui¢do (em territério uruguaio). A maior diversidade observada
nesta regido, assim como a estruturacdo geogréafica observada nas populacdes de P. parodii,
podem ser consequéncia da formacédo de refugios durante os ciclos glaciais do Pleistoceno
com posterior colonizagcdo para novas areas, COmo proposto para outras especies destes
biomas (Speranza et al., 2007; Camps et al., 2018) e para o0 género Petunia como um todo
(Reck-Kortmann et al., 2014).

A fragmentacdo do habitat pode influenciar a variabilidade genética, reduzindo-a
através de eventos do tipo efeito de gargalo. O efeito fundador, a deriva genética e o fluxo
génico restrito podem aumentar o isolamento genético das populagdes e, consequentemente,
sua divergéncia (Ellstrand, 2014). A fragmentacdo e as mudancas nas paisagens, tanto
naturais quanto provocadas pela acdo humana, tem reduzido o tamanho populacional e
aumentado o isolamento espacial de muitas espécies (Lowe et al., 2005; Farwig et al., 2008).
Em plantas, um tamanho populacional pequeno e o isolamento espacial podem levar a erosdo
genética decorrente da deriva, do aumento nos niveis de endocruzamento, do reduzido nivel
de fluxo génico, da ruptura dos processos de polinizacdo e do aumento da probabilidade de
extincdes locais (Ellstrand & Elam, 1993; Young et al., 1996; Ward et al., 2005). Ao longo de
sua distribuicdo geografica, P. parodii encontra diversas barreiras e descontinuidades da
paisagem, uma vez que os biomas onde ocorre sdo areas altamente impactadas por atividades
humanas, como plantagdes, criacdo de gado e mesmo edificacBes (Vallejos et al., 2015;

Carlucci et al., 2016), além de barreiras naturais como rios e mudancas na paisagem como um
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todo (Speranza et al., 2007; Camps et al., 2018). De modo geral, as populagdes desta e de
outras espécies de Petunia consistem em pequenos isolados de poucos individuos (Segatto et
al., 2014; Turchetto et al., 2014a; Ramos-Fregonezi et al., 2015; Rodrigues et al., 2019). A
descontinuidade da distribuicdo e o isolamento espacial das populagdes suportam os achados
dos Capitulos 3 e 5, onde o efeito fundador, fixacao aleatéria de linhagens e elevados indices
de endocruzamento séo descritos e permitiram a identificagdo de rios atuando como barreiras

filogeogréaficas no Capitulo 5.

As oscilacdes climaticas afetaram de maneira diversa as diferentes regides do globo,
dependendo da distancia em que estas se encontram em relacdo ao Equador, da massa
continental, e da presenca ou auséncia de cadeias de montanhas. Durante o Ultimo Maximo
Glacial, a maior parte do Hemisfério Norte foi coberta por gelo (Hewitt, 1996). O Hemisfério
Sul, no entanto, ndo foi submetido a extensivas glaciacGes, embora seu clima tenha sido
consideravelmente modificado (Clapperton, 1993). A dréastica reducdo de temperatura e
umidade durante os periodos glaciais permitiram a expansdo de espécies adaptadas a campos.
Durante todo o periodo glacial, a vegetacdo de campo era abundante na regiGes costeira e
sobre o0 escudo continental, enquanto especies tropicais arbOreas eram praticamente
inexistentes (Behling, 2002; Pennington et al., 2004). Por outro lado, as condi¢des climaticas
mais quentes e Umidas dos periodos interglaciais promoveram contragdo das espécies
adaptadas ao clima frio e seco, que se restringiram a regides de altitude, enquanto espécies de
florestas tropicais ocuparam as areas antes predominadas por vegetacdo campestre (Thode et
al., 2014; Cazé et al., 2016). Esses ciclos de expansdo de contragcdo das espécies de campos e
florestas permitiu a formacdo de refagios (Miles et al., 2004; Carnaval et al., 2009) e
promoveu especiacdo em alopatria (Lorenz-Lemke et al., 2010; Teixeira et al., 2016). No
Capitulo 3 foram descritos os impactos das oscilacGes climaticas do Pleistoceno sobre as
subespécies de P. axillaris, mostrando que os taxa responderam diferentemente aos ciclos
glaciais e interglaciais do periodo, tendo a adequabilidade de seu nicho climatico sido alterado
de forma variada. Ja no Capitulo 4, nossos resultados sugerem que 0s ciclos de expansao e
retracdo dos campos promoveram o contato entre as subespécies P. parodii e P. axillaris,
permitindo eventos de hibridacdo entre elas e originando as popula¢des de individuos com
morfologia intermediaria. Estes mesmos eventos suportam a existéncia de linhagens genéticas
isoladas em reflgios glaciais do Pleistoceno, como observado no Capitulo 5, dando origem
as linhagens filogeograficas encontradas entre os Pampas e o Chaco e separando as

populacdes dos Pampas em funcédo dos rios que cortam a regiao.
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Estudos anteriores revelaram que as subespécies de P. axillaris sdo linhagens genéticas
distintas (Turchetto et al., 2014a), relacionadas as diferencas morfologicas e as condicBes
climaticas atuais correspondentes a cada taxon (Turchetto et al., 2014b). Portanto,
inicialmente analisamos como as oscilagbes climaticas do Pleistoceno influenciaram a
dindmica populacional e a histdria evolutiva das linhagens filogeograficas do complexo
Petunia axillaris (Capitulo 3). Neste estudo sugerimos que as distribui¢des geograficas atuais
das subespécies de P. axillaris correspondem a biorregides relacionadas a divergéncias de
nicho climatico. Este resultado corrobora a hipotese de que a diversidade de espécies e a
variabilidade genética em Petunia estdo relacionadas a condi¢des climaticas estaveis e
especificas (Barros et al., 2015; Barros et al., in press). Os cenarios de distribuicdo geogréafica
futura para as subespécies indicam que suas diversidades genéticas poderdo ser afetadas
principalmente pela fragmentacdo de seus habitats. As regies de ocorréncia das subespécies
sdo caracterizadas por extensa atividade econdmica, 0 que pode agravar ainda mais os efeitos
de fragmentacdo tendo em vista a baixa capacidade de disperséo de P. axillaris (van der Pijl,
1982).

Outra consequéncia importante da fragmentacdo do habitat € a possibilidade de colocar
em contato taxa espacialmente isoladas, permitindo a hibridacdo por contato secundéario e
diversos autores tém discutido o papel do fluxo génico inter e intraespecifico no
estabelecimento de linhagens evolutivos e no surgimento de novas espécies (ver revisao em
Ellstrand, 2014). A hibridacdo € um importante fendbmeno na histdria evolutiva das espécies
vegetais, ocorrendo em cerca de 25% das espécies (Mallet, 2005) e tendo um duplo papel na
dindmica da biodiversidade (Seehausen, 2008). Em locais onde ocorrem cruzamentos de
populacbes geneticamente distintas podem ser formadas zonas hibridas, onde linhagens
independentes sdo capazes de trocar genes por um longos periodos de tempo sem perderem
sua identidade fenotipica (Mebert, 2008). Por um lado, zonas hibridas podem criar nova
diversidade genotipica, mover adaptacdes genéticas entre espécies e mesmo gerar novas
espécies que representam linhagens recombinantes estaveis (Rieseberg, 1997; Avise 2004),
mas por outro, podem diminuir 0 nimero de espécies, colapsando as existentes e reduzindo a
especiacdo pela quebra do desequilibrio de ligacdo entre os loci (Harrison & Bogdanowicz,
1997).

Estudos sobre hibridagéo natural em Petunia destacaram a importancia desse evento na
historia evolutiva das espécies do género (Lorenz-Lemke et al., 2006; Segatto et al., 2014;
Turchetto et al., 2015b). Os estudos de Kokubun et al. (1997; 2006) revelaram individuos de
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morfologia intermedidria entre P. parodii e P. axillaris nas regides do Rio Negro (Uruguai) e
ao sul do Rio Grande do Sul (Brasil). Estes autores atribuiram a existéncia dessas morfologias
a eventos de hibridacao por contato secundario, enquanto Turchetto et al. (2014a) sugeriram
que as diferencas morfoldgicas encontradas nestas areas, em comparacdo as regidoes onde as
subespécies ocorrem em alopatria, refletiriam adaptacGes aos diferentes tipos de solos. As
analises de modelagem ecoldgica de P. parodii e P. axillaris obtidas nesta tese sugeriram que
a divergéncia entre as subespécies ocorreu de forma continua ao longo do tempo (Capitulo
3). Diante desse contexto, nos investigamos os individuos que apresentam morfologia
intermediéaria entre P. parodii e P. axillaris para inferir como possiveis eventos de hibridacdo
contribuiram para a diversificacdo desses taxa (Capitulo 4) e encontramos evidéncias
morfologicas e genéticas suportando a divergéncia entre P. parodii e P. axillaris com eventos
ocasionais de hibridacdo, embora ndo tenha sido observado fluxo génico recente entre as
subespécies. A auséncia de hibridos de primeira geracdo (Capitulo 4) pode ser devida a
distancia atual entre as populac¢fes candnicas das duas subespécies, uma vez que nas areas em

que os hibridos ocorrem existe uma lacuna na distribuicéo de cada uma (Capitulo 3).

Barreiras e desconexfes entre as populagdes surgidas de processos geologicos, bem
como os episddios climaticos ocorridos durante o Pleistoceno, sdo considerados eventos
importantes na distribuicdo da variabilidade genética e estruturacdo populacional de muitas
especies. Os resultados iniciais obtidos nesta tese (Capitulo 3) nos permitiram avaliar as
consequéncias dos eventos climaticos do Pleistoceno para as subespécies de P. axillaris. Os
trés taxa que compBem este complexo estdo distribuidos em regides geograficas adjacentes
(Ando, 1996; Turchetto et al., 2014a, b), mas apenas P. parodii ocorre em dois biomas de
campo distintos, os Pampas e 0 Chaco. A continuidade geoldgica destas regifes se manifesta
através de caracteristicas geomorfoldgicas, fisiograficas e edaficas (Suertegaray & Silva,
2009). A variacdo no substrato geoldgico e na altitude contribuem para a diversidade de
espécies vegetais da regido, que apresenta poucas barreiras geogréaficas significativas. Uma
possivel barreira € o Rio Uruguai, largo componente da Bacia Del Plata e cuja extensao
coincide com os limites entre os Pampas e o Chaco. A regido desta bacia hidrografica sofreu
alteracdes significativas durante as flutuacdes climaticas do Pleistoceno (Veroslavsky &
Ubilla, 2007), que podem ter influenciado a historia evolutiva de espécies de campos, ora
permitindo ora impedindo sua dispersdo ou de seus polinizadores. Além disso, um estudo
revelou diferentes componentes geneticos para P. parodii usando dados de microssatélites,

embora poucos individuos tenham sido amostrados (Turchetto et al., 2015b). Diante deste
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contexto, buscamos investigar como os eventos do Pleistoceno afetaram a dindmica evolutiva
das linhagens de P. parodii e testamos a hipGtese de rios atuando como barreiras
filogeogréaficas ao fluxo génico entre populagdes atuais (Capitulo 5). Este estudo sugere trés
linhagens genéticas distintas para P. parodii, que sdo resultado da existéncia de refugios do
Pleistoceno e da atuacgdo de rios como barreiras. Nossos resultados corroboram outros estudos
filogeogréaficos realizados nos Pampas e no Chaco, que revelaram importantes areas de
refugios glaciais durante o Pleistoceno e que atualmente apresentam alta diversidade genética,
bem como demonstram a importancia dos rios da regido como barreiras filogeograficas
(Speranza et al., 2007; Cosacov et al., 2010; Roratto et al., 2015; Peganha et al., 2017; Camps
et al., 2018; Brusquetti et al., 2019).

Tomados em conjunto, nossos resultados permitiram identificar como 0s eventos
climaticos do Pleistoceno moldaram os padrdes de diversificacdo dos campos do sul da
América do Sul através de processos ecologicos, eventos de hibridacdo e quebras
filogeogréaficas. Assim como outras espécies do género (Lorenz-Lemke et al., 2010; Segatto
et al., 2014; Ramos-Fregonezi et al., 2015), P. parodii € um bom modelo para estudar a
diversidade de plantas dos campos do sul da América do Sul. Mais ainda, o cenario futuro
tracado para a subespécie (Capitulo 3) sugere uma reducdo de sua &rea de ocorréncia e,
diante do atual cenario de aquecimento global, pode-se sugerir que a fragmentacdo da
distribuicdo de P. parodii podera aumentar o isolamento de suas populac¢des resultando em
mais altos niveis de endocruzamento e reducdo da variabilidade genética, provocando a

extin¢do de populagdes locais.

Este trabalho como um todo trouxe mais algumas evidéncias para o entendimento dos
mecanismos de diversificacdo e especiacdo em plantas do Cone Sul, alem de abrir algumas
perspectivas de trabalhos futuros. Embora tenha contribuido para elucidar a origem das
morfologias intermediarias entre subespécies encontradas em algumas populacOes, a
cobertura gendmica ainda foi limitada (Capitulo 4) e analises dos hibridos entre P. parodii e
P. axillaris, usando sequenciamento de nova geracdo possibilitardo conhecer e caracterizar a
historia de hibridacdo e especiacdo entre estes dois taxa em maior profundidade. Além disso,
algumas analises realizadas no Capitulo 5 revelaram a existéncia de polimorfismos de
nucleotideos simples (SNPs) que estdo sob selecdo. Embora uma avaliagdo inicial tenha
revelado padrdes de divergéncia e estruturacdo populacional semelhantes aos obtidos com o0s
SNPs neutros, estes marcadores poderdo ser Uteis na investigacdo de processos adaptativos na

evolucéo do taxon quando combinados a analises ecoldgicas.
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