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RESUMO

As mudanças climáticas do período Quaternário foram determinantes para a definição dos
atuais padrões de distribuição da diversidade genética de plantas em todo o mundo. Na
América do Sul, as constantes oscilações do Pleistoceno vêm sendo citadas como um dos
fatores que contribuíram para a origem e distribuição da diversidade vegetal. Estudos
palinológicos têm evidenciado que durante os períodos glaciais, onde o clima era mais frio e
seco, ocorreu a expansão da flora campestre do sul do Brasil, na porção mais ao norte. Os
Campos Sulinos são compostos por regiões campestres situadas nos biomas Pampa e Mata
Atlântica. Embora compartilhem semelhanças ecológicas, essas regiões apresentam
diferenças na composição florística, possivelmente resultado de diferentes processos
evolutivos Contudo, pouco se conhece sobre os eventos responsáveis pelo padrão de
distribuição da biodiversidade nesses locais. Sendo assim, o objetivo deste trabalho foi
investigar os efeitos das mudanças climáticas na distribuição da variação genética de espécies
nos Campos Sulinos, de modo a esclarecer melhor sobre seu passado evolutivo e gerar
informações relevantes para o estabelecimento de estratégias de conservação para a região.
Para isso, foi realizada uma revisão bibliográfica de estudos de modelagem ecológica de
nicho com espécies vegetais nos Campos Sulinos. Posteriormente foi realizada uma análise
de modelagem de nicho para quatro espécies campestres da região: Hypochaeris
catharinensis, Calydorea crocoides, Petunia axillaris e Turnera sidoides subsp. carnea.
Nossos resultados mostraram que as mudanças do clima durante o Pleistoceno impactaram a
distribuição da diversidade genética das espécies estudadas, sendo diferentes os padrões
encontrados dentro e entre as regiões do Pampa e Campos de Altitude. Uma das espécies, C.
crocoides, apresentou redução da área de ocorrência durante o Último Máximo Glacial,
contrariando o que se esperava para espécies campestres nesse cenário. As projeções para o
futuro revelaram que o agravamento das mudanças climáticas já em curso pode afetar
significativamente a distribuição das espécies estudadas, levando à redução da sua
variabilidade genética e prejudicando sua capacidade de adaptação ao ambiente. Nossos
resultados demonstram respostas diferentes às mudanças climáticas para cada espécie
analisada, reforçando a necessidade de mais estudos que avaliem a diversidade genética dos
Campos Sulinos, de forma a ampliar o conhecimento sobre os processos de especiação na
região e contribuir para sua preservação.

Palavras-chave: Campos Sulinos, mudanças climáticas, Quaternário, modelagem de nicho.



INTRODUÇÃO

As mudanças climáticas ocorridas ao longo da história evolutiva do planeta foram

responsáveis pelos padrões de biodiversidade encontrados atualmente para as espécies,

influenciando na sua distribuição geográfica, tamanho populacional e diversidade genética

(Hewitt, 2000). As oscilações climáticas do Quaternário, especialmente nos períodos glaciais

e interglaciais do Pleistoceno, provocaram significativas alterações na paisagem da América

do Sul, contribuindo para a disseminação da diversidade genética e diferenciação das

espécies (Turchetto-Zolet et al., 2013).

A vegetação subtropical da América do Sul é composta de um mosaico de florestas e

campos, resultado das variações climáticas dos períodos glaciais. O clima mais frio e seco

durante o Último Máximo Glacial (Last Glacial Maximum, LGM) possibilitou o avanço de

espécies campestres sobre as florestas subtropicais, mudando a paisagem das regiões mais

elevadas (Behling, 2002). Já no Holoceno (HOL), devido ao aumento da temperatura e

umidade, as florestas voltaram a se expandir, restringindo as espécies campestres e resultando

em uma paisagem fragmentada (Behling, 2002; Lorenz-Lemke et al., 2010). Além disso,

eventos geológicos como o surgimento da Cordilheira dos Andes influenciaram fortemente os

processos evolutivos de espécies vegetais, tanto nas planícies quanto nos planaltos

sul-americanos (Antonelli et al., 2009), alterando os padrões de precipitação, aumentando a

heterogeneidade do solo e criando novos habitats que possibilitaram a especiação (Hoorn et

al., 2010).

Moldadas por essas constantes mudanças ambientais, atualmente as áreas de campo

do sul do Brasil abrigam uma das maiores biodiversidades do mundo (Overbeck et al., 2007),

com alto índice de espécies endêmicas (Iganci et al., 2011). Os Campos Sulinos, como são

chamados os ecossistemas abertos e dominados por grama do sul do Brasil (Figura 1A), são

compostos por dois biomas: Pampa e Mata Atlântica (IBGE, 2019; Overbeck et al., 2007). O

bioma Pampa faz parte da grande região de pastagens que se estende ao Uruguai e ao

centro-leste da Argentina, conhecida como Río de La Plata Grasslands (Soriano et al., 1992;

Andrade et al., 2018); o bioma Mata Atlântica participa dos Campos Sulinos com a porção

sul do seu território, que inclui áreas de campos no Planalto Sul-Brasileiro (Campos de

Altitude), formando mosaicos com as florestas de Araucária na metade norte do Rio Grande

do Sul (RS) e nos estados de Santa Catarina (SC) e Paraná (PR) (Overbeck et al., 2007).

Pampa e Campos de Altitude compartilham muitas semelhanças ecológicas, como por

exemplo, as mais dominantes famílias botânicas (Poaceae, Asteraceae, Fabaceae e
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Cyperaceae; Boldrini et al., 2009). Entretanto, essas duas regiões apresentam diferenças na

composição vegetal (Andrade et al., 2019), o que provavelmente é resultado de diferentes

processos envolvidos na diversificação de espécies nessas regiões, como efeitos do clima e

diversidade de tipos de solo. Estudos filogenéticos de gêneros de plantas que se

diversificaram nesta região também têm demonstrado uma divergência de linhagens entre

Pampa e Campos de Altitude (Fregonezi et al., 2013; Iganci et al., 2013; Mäder et al., 2019).

Os Campos de Altitude, também chamados de Campos de Cima da Serra, são

formações campestres de clima temperado úmido, com zonas de altitude que ultrapassam os

800m (Boldrini, 2009). A paisagem da região é composta por mosaicos de campo, floresta de

Araucária e turfeiras, e a vegetação é marcada por um alto nível de endemismo, com 296

táxons endêmicos que correspondem a 25% da flora total do bioma (Iganci et al., 2011),

sendo a maior taxa reportada na região leste do Planalto Sul Brasileiro, entre os estados do

Rio Grande do Sul e Santa Catarina (Dornelles et al., 2021). Além disso, os Campos de

Altitude apresentam forte similaridade florística com os Andes, compartilhando pelo menos

11% de espécies com a flora andina (Safford, 2007). Alguns trabalhos realizados na região já

demonstraram a importância do avanço e retração das florestas durante o Pleistoceno

(Lorenz-Lemke et al., 2010; Fregonezi et al., 2013; Iganci et al., 2013), e recentemente a

porção sul da Mata Atlântica também foi apontada como sendo uma importante zona de

refúgio climático, com níveis de diversidade genética e endemismo relevantes em escala

mundial (Carnaval et al., 2014; Costa et al., 2018).

O bioma Pampa está presente no Brasil somente no estado do Rio Grande do Sul.

Essa paisagem é caracterizada por áreas extensas de campos, com inclusões de florestas pelas

margens de rios (Boldrini, 2009). Juntamente da porção uruguaia, o Pampa brasileiro

apresenta uma clara continuidade geológica com afloramentos rochosos que datam do

Proterozóico ao Quaternário, resultando em uma grande variedade de tipos de solos derivados

de basalto, granito e arenito (Fregonezi et al., 2013). De acordo com as descrições de

Boldrini (1997; 2009), existem seis regiões fisionômicas para os campos do sul do Brasil, que

exibem diferentes variações florísticas associadas com clima, topografia e heterogeneidade

dos solos. As gramíneas predominam na paisagem, com a presença mútua de espécies C3 e

C4, resultando no aumento da diversidade e da qualidade forrageira dos campos naturais

(Boldrini, 2009). Ainda são poucos os estudos com diversidade genética no Pampa, mas foi

sugerido que mudanças climáticas associadas com tipos de solo e quantidade de polinizadores
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são fatores importantes para a diversificação de alguns grupos de plantas na região

(Fregonezi et al., 2013).

Apesar da riqueza em biodiversidade, os Campos Sulinos vêm sofrendo o efeito de

diversas ameaças, como o constante avanço das atividades agrícolas, a silvicultura,

introdução de espécies exóticas e erosão do solo (Overbeck et al., 2007). O bioma Pampa já

perdeu metade de sua área nativa, e em 2020 o desmatamento na região aumentou 99% em

comparação com o ano anterior (MapBiomas, 2020). Além disso, apenas 3,03% do território

do bioma se encontra protegido por Unidades de Conservação (MMA, 2021). Para a Floresta

de Araucária, Saraiva et al. (2021) projetou uma perda considerável na resiliência climática,

estimada em 43% até 2050 e 64% até 2070, porém faltam dados para as espécies campestres

na região. Esses dados refletem um cenário de perda de biodiversidade que acomete toda a

região neotropical, onde cerca de 33% de todas as espécies estão ameaçadas (Antonelli,

2021).

Pouco se conhece sobre os processos evolutivos que geraram a biodiversidade

encontrada nos Campos Sulinos (Leal et al., 2016), e entender a origem das formações

campestres é de extrema importância para poder conservá-las (Behling & Pillar, 2007). A

variação genética, dentro e entre as espécies, desempenha um papel importante na estrutura e

função dos ecossistemas (Whitham et al., 2008), e é a partir da diversidade genética que a

capacidade de adaptação de uma espécie é definida, assim como sua resiliência perante

doenças, mudanças no ambiente e alterações no clima. Portanto, entender os padrões de

variação genética e os processos evolutivos dentro das populações é de extrema importância

para mitigar a degradação ecológica ameaçada pelo crescente impacto humano na natureza

(Hoban et al., 2020). Uma ferramenta importante é prever como as mudanças climáticas

impactam a distribuição das espécies (Kane et al., 2017; Backes et al., 2019) identificando

áreas adequadas para a ocorrência de populações frente às mudanças climáticas futuras. A

análise de modelagem de nicho permite a projeção da distribuição de táxons durante o

período Quaternário (Waltari et al., 2007; Carnaval & Moritz, 2008), e juntamente com

abordagens filogeográficas esses resultados possibilitam identificar zonas de adequabilidade

de habitat e prever áreas potenciais para conservação (Waltari et al., 2007; Rolland et al.,

2015).

A influência dos eventos climáticos do Pleistoceno na distribuição atual das espécies

nos Campos Sulinos é discutida em muitos trabalhos. No entanto, poucas foram as
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comparações realizadas entre espécies. Aqui nós hipotetizamos que não existe um padrão

único de resposta entre as diferentes espécies frente às mudanças climáticas ambientais.

Tendo em vista a importância dos Campos Sulinos para a biodiversidade da América do Sul,

e a necessidade de mais estudos que avaliem mecanismos evolutivos responsáveis pelo

surgimento e manutenção da diversidade vegetal, neste trabalho nós investigamos os efeitos

das mudanças do clima na distribuição da variação genética de espécies nos Campos Sulinos.

Para isso, realizamos análise de modelagem de nicho para o passado e futuro utilizando

quatro espécies campestres como modelo, buscando entender se existe um padrão de aumento

ou retração da distribuição geográfica e de variabilidade genética em resposta às mudanças

climáticas nas espécies estudadas. Dessa forma, estimamos a adequabilidade de habitat e as

mudanças na distribuição das espécies-alvo nos períodos de oscilação climática do

Pleistoceno, e projetamos a possível resposta de cada espécie frente às atuais mudanças

climáticas, de forma a contribuir com informações para a conservação da região.

MATERIAL E MÉTODOS

REVISÃO BIBLIOGRÁFICA E SELEÇÃO DAS ESPÉCIES ALVOS

A fim de compilar informações sobre os impactos das oscilações climáticas sobre a

flora dos Campos Sulinos, nós revisamos estudos publicados de modelagem ecológica de

nicho por meio de uma pesquisa no banco de dados Web of Science (acessado em março de

2022). Para esta pesquisa foram utilizados os seguintes termos: ecological niche modeling,

species distribution modeling, past distribution combinados com os termos South American

lowlands, South American grasslands, Pampa, Campos, Campos de Altitude, Campos

Sulinos, Campos de Cima da Serra, high-elevation grasslands Southern Brazil e Subtropical

Highland Grasslands. Nós incluímos todos os estudos que realizaram projeções de

adequabilidade de habitat para o passado e/ou para o futuro com espécies vegetais de

ocorrência nos Campos Sulinos.

Para complementar a pesquisa bibliográfica, nós também incluímos artigos de

filogeografia/genética de populações resultantes de um estudo de revisão sistemática sobre a

vegetação dos Campos Sulinos (dados ainda não publicados), que realizavam análise de

modelagem de nicho na região de estudo. Essa mesma revisão também foi a base para a

seleção das espécies-alvo deste trabalho, para as quais foi realizada a análise de modelagem

de nicho. Os critérios de escolha das espécies foi que seus respectivos artigos descrevessem
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dados genéticos populacionais, e que elas fossem selecionadas aos pares para as regiões do

Pampa e Campos de Altitude. Foram selecionadas quatro espécies ocorrendo na região dos

Campos Sulinos e Pampa: Hypochaeris catharinensis Cabrera (Asteraceae), Calydorea

crocoides Ravenna (Iridaceae) ocorrendo apenas nos Campos de Altitude, e Petunia axillaris

(Lam.) Britton, Sterns & Poggenb. (Solanaceae) e Turnera sidoides subsp. carnea (Cambess.)

Arbo (Turneraceae) ocorrendo no Pampa (Fig. 1A).

Hypochaeris L. é um gênero da família Asteraceae com cerca de 60 espécies

ocorrendo na Europa e Mediterrânio, Ásia e América do Sul (Chaves et al., 2019). Este

gênero apresenta uma diversificação recente na América do Sul, tendo sua colonização

ocorrido provavelmente por meio de eventos de dispersão a longa distância, entre o Plioceno

e Pleistoceno (entre 0,25 e 1,1 milhões anos atrás; Tremetsberger et al., 2005). Hypochaeris

catharinensis é uma erva perene endêmica do Brasil, caracterizada por ser a única espécie do

gênero a apresentar rizoma horizontal (Azevêdo-Gonçalves & Matzenbacher, 2007). Sua

distribuição estende-se do norte do Rio Grande do Sul ao estado de Santa Catarina,

apresentando também algumas ocorrências no sudeste do Paraná (Cabrera, 1963;

Azevêdo-Gonçalves & Matzenbacher, 2007). Essa espécie cresce em ambientes campestres,

encostas ou campos com Araucaria angustifolia (Reck et al., 2011), sendo

predominantemente restrita a zonas de altitude (acima dos 1400m) com solo seco, raso e

pedregoso (Fig. 1B).

Calydorea Herb. é um gênero da família Iridaceae que contém 16 espécies restritas ao

continente sul-americano (Goldblatt & Manning, 2008), sendo 10 delas encontradas no

Brasil. Calydorea crocoides é uma espécie que vive em campos e encostas de morros em

altitudes elevadas (entre 800m e 1500m), com distribuição considerada restrita aos Campos

de Cima da Serra, no entanto já foram registradas ocorrências dessa espécie no estado de

Minas Gerais (Alencar et al., 2018). Caracteriza-se por ser uma erva bulbosa, de pequeno

porte, com flores frágeis de curta duração, e com coloração lilás arroxeada (Alencar, 2012)

(Fig. 1C).

O gênero Petunia Juss. pertence à família Solanaceae e compreende 14 espécies

(Segatto et al., 2017) que são ervas anuais e perenes, e crescem em regiões temperadas e

subtropicais da América do Sul (Stehmann et al., 2009). Entre elas, Petunia axillaris

apresenta a maior distribuição, ocorrendo no Pampa no Brasil, Argentina e Uruguai, se

estendendo também para Paraguai e Bolívia (Stehmann et al., 2009). Ela é a única espécie do
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gênero a ter flores brancas e polinizada por mariposas noturnas (Turchetto et al., 2014b), e

são reconhecidas três subespécies baseadas em traços florais: P. axillaris subsp. axillaris,

encontrada somente nas planícies do Pampa; P. axillaris subsp. parodii, que ocorre no Pampa

e no Chaco; e P. axillaris subsp. subandina, com distribuição exclusiva nas montanhas

sub-andinas e seus arredores (Ando, 1996; Turchetto et al., 2014a,b). A fins de comparação

de resultados de projeções climáticas para as subespécies separadamente (Giudicelli et al.,

2019), nós modelamos os dados de ocorrência da espécie como um todo sem considerar as

linhagens evolutivas dentro da espécie (Turchetto et al., 2014) (Fig. 1D).

Turnera sidoides L. é um complexo de espécies herbáceas perenes e rizomatosas com

ampla distribuição no sul da América do Sul (Solís Neffa, 2010). São reconhecidas cinco

subespécies por meio da variabilidade do formato da folha e indumento (Arbo 1985), o que

sugere que a espécie esteja em um processo ativo de diversificação (Solís Neffa, 2010). A

poliploidia foi proposta como uma força evolutiva importante nesse complexo, e estudos

cromossômicos revelaram que as subespécies apresentam diferentes níveis de ploidia,

baseado em x = 7, variando de diploide (2n = 2x = 14) a octoploide (2n = 8x = 56) (Solís

Neffa & Fernández, 2001). Turnera sidoides subsp. carnea cresce em planícies no nordeste

da Argentina e Uruguai, atingindo também o sul do Paraguai e Brasil (Moreno et al., 2021),

sobrepondo a região de ocorrência no sul do Brasil e Uruguai com P. axillaris. Por conta da

sua distribuição em diferentes climas e regiões fitogeográficas, essa subespécie apresenta

grande variação de traços florais ao longo da área de ocorrência (Moreno et al., 2021) (Fig.

1E).

OBTENÇÃO DOS DADOS DE OCORRÊNCIA DAS ESPÉCIES

Os pontos de ocorrência para a distribuição de H. catharinensis foram obtidos através

dos bancos de dados públicos SpeciesLink (https://specieslink.net/) e Global Biodiversity

Information Facility (GBIF, https://gbif.org/). Todos os registros de ocorrência foram

verificados manualmente através do Google Maps, e as coordenadas foram revisadas para

validação das espécies, sendo descartadas amostras sem informações geográficas ou com

inconsistências taxonômicas (Tabela S2).

As coordenadas geográficas de P. axilliaris foram retirados de Giudicelli et al. (2019),

que compilou dados de diferentes trabalhos para realizar análise de modelagem de nicho para

as três subespécies do complexo. As informações de T. sidoides subsp. carnea foram obtidas
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do trabalho de Moreno et al. (2021), e as de C. crocoides são provenientes da pesquisa de

Alencar et al. (2018). Para todas as espécies, pontos duplicados ou muito próximos (distância

inferior a 1 km) foram removidos utilizando o pacote dismo do programa R (Hijmans et al.,

2021; Kramer-Schadt et al., 2013) (Tabela S2; Fig. 1A).

MODELAGEM ECOLÓGICA DE NICHO

Foi utilizada a abordagem de Species Distribution Modeling (SDM) para predizer a

distribuição geográfica de áreas climaticamente adequadas para cada uma das espécies alvos

do estudo, usando condições climáticas do presente e passado. Essa metodologia permite

identificar áreas com alta adequação que poderiam ter suportado a presença dos taxa através

das mudanças climáticas do Pleistoceno, bem como investigar se as condições bioclimáticas

atuais e passadas podem ser responsáveis pelo padrão de distribuição da diversidade genética.

Para estimar áreas de adequabilidade de habitat para as quatro espécies estudadas,

foram utilizadas as 19 variáveis bioclimáticas da base de dados WorldClim

(https://worldclim.org/; Hijmans et al., 2005). O corte das camadas climáticas RASTER foi

feito com o sistema de informações geográficas QGIS 3.24.0 (https://qgis.org/),

contemplando a distribuição total de cada espécie analisada. A adequabilidade de habitat foi

então medida pelo método de máxima entropia (Maxent 3.4.4, Phillips et al., 2006), no qual

as análises foram executadas nos recursos automáticos, utilizando o parâmetro crossvalidate

com 10 replicatas para espécies com mais de 50 pontos amostrais, e cinco replicatas para

espécies com menos de 50 pontos. De forma a reduzir a dimensionalidade e a colinearidade

entre as variáveis bioclimáticas, a correlação de Pearson foi calculada com o ENMTools 1.3

(Warren et al., 2010), sendo selecionadas aquelas variáveis que apresentaram R>0,75 e menor

porcentagem de importância para o modelo em uma corrida preliminar (Tabela S3).

Três cenários foram projetados para o passado: Último Interglacial (LIG, ~125.000

anos atrás), Último Máximo Glacial (LGM, ~22.000 anos atrás) e Holoceno Médio (HOL,

~6000 anos atrás). O modelo de circulação global utilizado foi CCSM4, na versão 1.4 do

WorldClim, em resolução espacial de 30 arc-segundos (à exceção do LGM, para o qual só

está disponível a resolução de 2.5 minutos).

Nós também projetamos o habitat frente às condições climáticas previstas para o

futuro, tendo como referência o ano de 2070. No modelo de circulação CCSM4, foram
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utilizadas as resoluções RCP 2.6 e RCP 8.5, que são dois Representative Concentration

Pathways (RCPs), que demonstram o cenário mais otimista e pessimista, respectivamente, em

relação aos impactos da concentração de gases do efeito estufa na atmosfera (IPCC AR5,

2014).

RESULTADOS

REVISÃO DOS ARTIGOS

Dos resultados da pesquisa bibliográfica foram obtidos 17 artigos, sendo cinco deles

de modelagem de nicho para a região dos Campos Sulinos. Na busca de artigos nos

resultados da revisão, foram encontrados sete trabalhos que estudavam seis espécies

diferentes. Alguns artigos se repetiram nas duas buscas, portanto o resultado da nossa revisão

foram oito publicações que apresentaram análise de modelagem de nicho para o passado e

dois para o futuro na região dos Campos Sulinos (Tabela S1).

As famílias mais estudadas foram Solanaceae e Cactaceae, ambas com duas espécies.

O gênero Petunia foi o que apareceu com a maior frequência nas publicações resultantes,

presente em três artigos. Quanto à distribuição, duas espécies são encontradas nos Campos de

Altitude, três ocorrem no Pampa brasileiro e nos Campos de Altitude, e três se distribuem

pelo Pampa brasileiro e por outros países que abrangem o bioma (Tabela S1). Foram

estudadas cinco espécies herbáceas, duas espécies arbóreas, um arbusto e dois cactos. Cinco

dos oito estudos recuperados analisaram também a diversidade genética das populações. De

modo geral, as espécies herbáceas ocorrendo nos Campos de Altitude apresentaram um

padrão de expansão durante o LGM, e as arbóreas no Holoceno. Já a região do Pampa

mostrou maior variação entre expansão e retração entre diferentes períodos climáticos. Três

artigos mencionaram a ocorrência de áreas de refúgio: Podocarpus lambertii (Bernardi et al.,

2020) e Petunia axillaris (Giudicelli et al., 2019) no período Holoceno; e Araucaria

angustifolia (Stefenon et al., 2019) durante o LGM. O trabalho de Opuntia bonariensis

(Köhler et al., 2020), uma espécie de cacto de ocorrência pampeana e andino-patagônica,

apresentou a possibilidade de uma área de refúgio para os cenários futuros, sendo na região

de Mendoza, Argentina.

MODELAGEM DE NICHO
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A partir da obtenção e filtragem das coordenadas geográficas, foram analisados 26

pontos de ocorrência para H. catharinensis, 42 para C. crocoides, 317 para P. axillaris e 62

para T. sidoides subsp. carnea (Tabela S2). A área de distribuição estimada pelo Maxent para

as quatro espécies no período presente coincide com a distribuição atual que se conhece para

elas. A lista completa das variáveis bioclimáticas selecionadas para as análises da modelagem

de nicho após a análise de correlação pode ser observada na Tabela S3. A variável bio14

(precipitação do mês mais quente) contribuiu para o modelo de três das quatro espécies

estudadas, sendo a segunda variável com maior contribuição para as projeções de H.

catharinensis, a terceira para P. axillaris e a quarta para T. sidoides subsp. carnea.

Para H. catharinensis e C. crocoides, ambas espécies dos Campos de Altitude, a

variável bioclimática com maior porcentagem de contribuição para a modelagem foi a bio1

(temperatura média anual). As outras duas variáveis mais importantes para H. catharinensis

foram bio5 (máxima temperatura do mês mais quente) e bio14 (precipitação do mês mais

quente); e para C. crocoides foram bio2 (faixa diurna média) e bio15 (sazonalidade da

precipitação).

As áreas de adequabilidade de habitat de H. catharinensis calculadas para LIG e HOL

são muito similares com a distribuição da espécie no presente. Já no LGM, a área de

adequabilidade da espécie se mostrou consideravelmente maior, com alta probabilidade de

ocorrência atingindo a região mais oeste do que hoje são os estados do Rio Grande do Sul,

Santa Catarina e Paraná (Fig. 2, i-iv).

Para C. crocoides, LIG foi o período que apresentou a maior área de probabilidade de

ocorrência da espécie, destacando a extensão leste do sul do Brasil. No LGM, ocorreu uma

drástica perda de habitat adequado, com praticamente nenhuma região apresentando média ou

alta viabilidade para a propagação da espécie. Já no HOL, a extensão da área adequada passa

a ficar similar com a do cenário presente (Fig. 2, v-viii).

Para as duas espécies do Pampa, P. axillaris e T. sidoides subsp. carnea, a variável

bioclimática mais relevante para a modelagem foi a bio4 (sazonalidade da temperatura). Para

P. axillaris, as outras duas variáveis com maior porcentagem de contribuição foram bio14

(precipitação do mês mais quente) e bio11 (temperatura média do trimestre mais frio); e para

T. sidoides subsp. carnea foram bio17 (precipitação do trimestre mais seco) e bio5 (máxima

temperatura do mês mais quente).
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A provável distribuição para P. axillaris no HOL é bastante condizente com o cenário

presente. No LGM, a área de adequabilidade de habitat é deslocada à região norte da

Argentina e sul do Paraguai, atingindo uma porção maior do estado do Rio Grande do Sul,

chegando a Santa Catarina e Paraná. Em contrapartida, no LIG a probabilidade de ocorrência

da espécie fica concentrada no Uruguai e na porção leste da Argentina, sendo muito pouco

presente no território brasileiro. (Fig. 2, xiii-xvi).

T. sidoides subsp. carnea demonstrou uma maior extensão da sua área de

adequabilidade de habitat ao longo dos períodos glaciais e interglaciais. Enquanto LIG e

LGM apresentam baixa área de distribuição, em HOL a probabilidade de ocorrência da

espécie passa a ficar similar ao cenário projetado para o presente. (Fig. 2, ix-xii)

Em relação às projeções para o futuro, foi possível perceber que as quatro espécies

poderão sofrer alterações na sua distribuição geográfica, mesmo no cenário mais otimista de

concentração de gases do efeito estufa (RCP 2.6). A espécie que apresentou cenário mais

preocupante foi H. catharinensis, que demonstrou perda de área considerável em RCP 2.6,

restando apenas uma pequena porção de sua área original na projeção de RCP 8.5. Apesar de

também apresentar redução de adequabilidade de habitat, C. crocoides demonstrou maior

aptidão perante as mudanças climáticas em relação à H. catharinensis, mantendo o padrão de

distribuição do presente no cenário futuro mais pessimista, porém com risco de fragmentação

de área. Sob o agravamento das condições climáticas, P. axillaris terá sua área de ocorrência

reduzida ao Uruguai, sumindo quase que completamente do território brasileiro e argentino

no cenário de RCP 8.5. E, por fim, T. sidoides subsp. carnea passará a ter contato entre as

populações do nordeste da Argentina e do Uruguai, de forma que na projeção climática mais

grave a espécie deixará o território argentino, ocupando somente o sudeste uruguaio e o sul

do Rio Grande do Sul.

DISCUSSÃO

Neste trabalho, nós utilizamos a ferramenta de modelagem de nicho para identificar

quais processos estão envolvidos na diversificação das espécies campestres do sul do Brasil.

Nossos resultados revelaram que as mudanças climáticas do Pleistoceno impactaram os

padrões de distribuição das espécies estudadas, porém com efeitos diferentes em cada uma

delas, mesmo quando ocorrendo dentro de uma mesma região.
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Para as duas espécies herbáceas campestres dos Campos de Altitude estudadas aqui, a

variável climática mais influente para as projeções de adequabilidade de habitat foi bio1

(temperatura média anual). No trabalho de Bernardi et al. (2020), recuperado na nossa

revisão, a variável bio10 (temperatura média do trimestre mais quente) foi a mais importante

para os modelos de distribuição de Podocarpus lambertii, uma espécie de conífera nativa do

Brasil. Em modelos de distribuição de espécies com todos os tipos de vegetação do estado do

Paraná, Trindade et al. (2020) também achou a variável bio10 como uma das mais

importantes, juntamente de bio7 (faixa de anual de temperatura), bio16 (precipitação do

trimestre mais úmido) e bio 17 (precipitação do trimestre mais quente). Para espécies de áreas

abertas ocorrendo nos Campos de Altitude, Barros et al. (2015; 2020) observaram que as

variáveis de precipitação estão mais associadas com a diferenciação genética dentro dos

grupos estudados, sendo bio12 (precipitação anual) e bio15 (sazonalidade da precipitação) as

mais correlacionadas. Portanto, é possível perceber que as variáveis importantes para os

modelos diferem dentro da mesma região, e para os Campos de Altitude tanto precipitação

quanto temperatura parecem contribuir para os padrões de distribuição da diversidade

genética da vegetação.

As duas espécies do Pampa estudadas neste trabalho compartilharam as variáveis

bioclimáticas bio4 (sazonalidade da temperatura), que foi a de maior importância para P.

axillaris e segunda mais importante para T. sidoides subsp. carnea; e bio14 (precipitação do

mês mais quente), que estava entre a segunda e a quarta variável mais importante para as

espécies, respectivamente. Moreno et al. (2021), também encontrou essas duas variáveis para

T. sidoides subsp. carnea, além de bio6 (temperatura mínima do mês mais frio) e bio18

(precipitação do trimestre mais quente). Na modelagem de nicho feita por Giudicelli et al.

(2019) para as subespécies de Petunia axillaris, as variáveis bioclimáticas com maior

contribuição para os modelos foram bio9 (temperatura média do trimestre mais seco) e bio1

(temperatura média anual), presentes tanto para Petunia axillaris subsp. axillaris quanto

Petunia axillaris subsp. parodii; e bio8 (temperatura média do trimestre mais úmido) e bio17

(precipitação do trimestre mais seco), encontradas para cada uma das subespécies,

respectivamente. Esse padrão de variáveis para P. axillaris foi discutido por Barros et al.

(2015), que observou um aumento na correlação entre o número de haplótipos para a espécie

e as variáveis de temperatura. Assim como para os Campos de Altitude, as variáveis de maior

contribuição para os modelos de nicho no Pampa não seguem um único padrão geral, mas

sim demonstram a especificidade de cada espécie. Além do mais, outros fatores podem ser
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determinantes para a distribuição das espécies no espaço geográfico, como composição do

solo e altitude, e também características biológicas de cada espécie.

A possível distribuição de H. catharinensis durante o LGM vai ao encontro com o que

foi proposto por Behling (2002) em relação à expansão das espécies campestres sobre as

áreas de floresta. O clima seco e frio do período pode ter favorecido a propagação das

populações de H. catharinensis, que passaram a ocupar uma área contínua da região de maior

altitude dos Campos Sulinos (Fig.2, iii). No trabalho de Chaves et al. (2019), foi identificada

alta variabilidade genética para 13 populações de H. catharinensis, mantida através do fluxo

gênico. Dessa forma, as populações não estão isoladas entre si, o que evita o avanço da

endogamia e homozigosidade registrado para a espécie (Chaves et al., 2019). Todos esses

fatores indicam a recente história evolutiva do gênero na América do Sul (Tremetsberger et

al., 2005), e ainda foi sugerido que todas as populações de H. catharinensis surgiram a partir

de um evento fundador com distribuição em modelo de ilha, e atualmente passam por um

processo evolutivo de endemismo devido às suas restrições ecológicas (Chaves et al., 2019).

Após a expansão populacional do LGM, o fluxo gênico entre as populações deve ter

diminuído, resultando no padrão genético que vemos hoje.

Diferentemente das outras espécies estudadas neste trabalho, C. crocoides apresentou

uma significativa retração da sua região de ocorrência durante o LGM (Fig. 2, vii), o que

pode indicar uma possível fragmentação de habitat para a espécie neste período. Apesar da

distribuição restrita, Alencar et al. (2018) encontrou populações de C. crocoides com

moderada estruturação e alto nível de diversidade genética. Em suas análises, foram

encontrados dois agrupamentos genéticos para a espécie e ainda a presença de fluxo gênico

entre algumas populações, o que pode ser reflexo do extenso contato que havia entre elas no

passado, antes do LGM (Fig. 2, viii; Alencar et al., 2018).

No trabalho de Maia et al. (2017) com Tibouchina hatschbachii, uma espécie de

arbusto endêmico do sul do Brasil, a análise de modelagem de nicho revelou uma acentuada

retração na distribuição da espécie durante o Holoceno, enquanto no LGM as populações T.

hatschbachii se mostraram estáveis, mas sem sinal de expansão. Para a espécie de cactos

Cereus hildmannianus, que se distribui pelo sul e sudeste brasileiro, Silva et al. (2017)

observou uma importante alteração na região de área de adequabilidade de habitat, com a

maior probabilidade de ocorrência mudando do sul do Brasil para o Centro-Oeste do país, o

que pode indicar a possível região de origem da espécie. Esses estudos, juntamente dos
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nossos resultados, sugerem que as condições climáticas do LGM podem ter afetado as

espécies campestres de diferentes formas, não somente favorecendo a expansão populacional.

A diversificação do gênero Petunia ocorreu primeiramente nas áreas de planície,

seguido de colonização independente nas regiões de altitude (Reck-Kortmann et al., 2014).

Esse padrão pode ser observado na projeção de Petunia axillaris no LGM (Fig. 2, xv), em

que a área de adequabilidade de habitat se expandiu para a região dos Campos de Altitude e

norte da Argentina. Nessa projeção, a porção com maior viabilidade de ocorrência da espécie

corresponde à região da Serra do Sudeste, que apresenta alto índice de endemismo de plantas

(Boldrini, 2009) e já foi citada como possível área de refúgio (Ab’Sáber, 1977; Speranza et

al., 2007). As três subespécies de P. axillaris são linhagens evolutivamente independentes

que provavelmente divergiram durante os períodos glaciais e interglaciais do Pleistoceno

(Turchetto et al., 2014a), e cada uma distribui-se em uma bioregião específica, o que

provavelmente está relacionado à divergência de nicho climático (Giudicelli et al., 2019). As

duas espécies do Pampa, P. axillaris subsp. axillaris e P. axillaris subsp. parodii, divergiram

há cerca de 58 mil anos atrás (Turchetto et al., 2014a), de forma gradual e contínua com os

dois táxons em contato (Giudicelli et al., 2019).

Turnera sidoides subsp. carnea apresenta dois diferentes morfotipos, que se

diferenciam pela cor das flores e consistência das folhas: grandense, que ocorre em campos

de touceiras de solos pedregosos no Uruguai e sul do Brasil; e mercedeño, que habita o

nordeste da Argentina e o sul do Paraguai em campos de grama média-alta com porções de

floresta subtropical (Moreno et al., 2021). Esse padrão geográfico pode ser observado a partir

das projeções do LGM (Fig. 2, xi), quando as condições climáticas do período citadas

anteriormente favoreceram a diversificação da espécie (Moreno et al., 2018). As linhagens do

complexo de T. sidoides se divergiram há cerca de 2,02 milhões de anos atrás, com forte

influência do relevo da região na formação de áreas de refúgio que possibilitaram a

sobrevivência das populações (Speranza et al., 2007). Esses refúgios provavelmente foram

áreas montanhosas no nordeste da Argentina e norte do Uruguai, e a região do escudo

Sul-Riograndense, no sul do Brasil (Ab’Sáber, 1977; Speranza et al., 2007). Foi registrado

um padrão moderado de diferenciação genética entre os morfotipos de T. sidoides subsp.

carnea, e a diferença na distribuição geográfica entre as populações de mercedeño e

grandense é concordante com as suas respectivas preferências de habitat (Moreno et al.,

2021). A variação genética registrada para T. sidoides subsp. carnea reflete o que foi

encontrado nas nossas análises (Fig. 2, ix), com os dois morfotipos da espécie habitando
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regiões com distintos regimes climáticos. Esse padrão pode ser resultado da resposta

adaptativa das populações a diferentes condições ambientais e ao isolamento geográfico, e

devido à sua natureza autopoliploide, a espécie se apresenta em um processo ativo de

diversificação intraespecífica (Moreno et al., 2021). Os casos de Petunia e Turnera

exemplificam as mudanças climáticas como possíveis gatilhos de especiação, que ocorrem

graças às interações entre fatores abióticos e bióticos presentes em cada região.

A variação intraespecífica, que inclui a diversidade genômica e fenotípica dentro e
entre as populações de uma espécie, é diretamente afetada por extinções locais, declínios
populacionais e impactos antropogênicos (Des Roches et al., 2021). A diversidade genética é
o que permite a adaptação das espécies ao ambiente, e sem isso elas não conseguem
sobreviver às mudanças ambientais e climáticas (Hoban et al., 2020). Além disso, a
diversidade intraespecífica afeta a comunidade e o ecossistema em uma magnitude
comparável à quantidade de espécies, e influencia diretamente na estrutura das comunidades
(Raffard et al, 2019). Extinções a nível de espécie são implicitamente precedidas de redução
na diversidade intraespecífica, deixando as populações vulneráveis às pressões ambientais
(Des Roches et al., 2021). Portanto, prevenir perdas genéticas populacionais é de extrema
importância para preservar linhagens bem adaptadas, permitindo um maior potencial
evolutivo para as espécies no futuro (Hoban et al., 2020). Estudos que integram filogeografia
e modelagem de nicho são essenciais para que possamos entender e prever os riscos
climáticos impostos às espécies (D’Amen et al., 2013), pois com essas análises é possível
conhecer a distribuição geográfica das áreas adequadas para a adaptação das linhagens,
facilitando a identificação de áreas prioritárias para a conservação.

As projeções do futuro realizadas para o ano de 2070 sugerem que a distribuição
geográfica das quatro espécies estudadas será afetada pelas mudanças climáticas, mesmo no
cenário mais otimista. Em RCP 2.6, H. catharinensis e C. crocoides podem sofrer uma
considerável redução de área de adequabilidade de habitat, levando à fragmentação e perda
da diversidade genética (Fig. 3, ii e v). Já em RCP 8.5, a projeção para H. catharinensis
indica um cenário mais grave (Fig. 3, iii), em que a redução populacional pode chegar a um
ponto possivelmente irreversível, levando a espécie à extinção. Nesse cenário, C. crocoides
parece recuperar um pouco da sua distribuição em relação à projeção anterior, porém
populações que passam por declínio, mesmo conseguindo se recuperar em números, podem
apresentar baixa diversidade genética, ficando vulneráveis às mudanças no ambiente (Hoban
et al. 2020). Essas duas espécies têm distribuição restrita aos Campos de Altitude, e devido às
constantes ameaças ao bioma, Alencar et al. (2018) sugeriu a mudança da categoria de C.
crocoides de “pouco preocupante” para “vulnerável” na Lista Vermelha da IUCN.

19



Hypochaeris catharinensis sequer aparece nessa estatística, o que revela uma insuficiência de
dados que avaliem seu estado de conservação. Para outra importante espécie da região,
Araucaria angustifolia, Saraiva et al. (2021) observou em projeções para o futuro que a
espécie tende a perder áreas adequadas de habitat mesmo nos cenários mais otimistas para as
mudanças climáticas. Além disso, os autores reportaram que somente 3% da área prevista
como adequada para a espécie está protegida por Unidades de Conservação, e o resto deste
território está sob constante degradação pelas mudanças no uso do solo.

Para T. sidoides subsp. carnea, o agravamento das mudanças climáticas parece levar a
um deslocamento da região de ocorrência desta espécie mais para o sul e à conexão entre as
populações dos dois morfotipos (Fig. 3, viii e ix). No cenário RCP 8.5, não se percebe mais
distinção geográfica entre os morfotipos, mas sim uma pequena área de adequabilidade mais
próxima à região costeira. Os cenários para o futuro de P. axillaris demonstram uma possível
restrição na área de ocorrência e fragmentação populacional (Fig. 3, xi e xii). As projeções
deste trabalho diferem das apresentadas por Giudicelli et al. (2019), que executou a
modelagem de nicho para as três subespécies do complexo separadamente. Para P. axillaris
subsp. parodii e P. axillaris subsp. subandina, os autores encontraram um deslocamento da
área de adequabilidade de habitat: do Uruguai para os territórios do Paraguai e Bolívia para a
primeira subespécie; e expansão da porção norte para a mais andina e central da Argentina
para a segunda. Já P. axillaris subsp. axillaris apresentou considerável fragmentação
populacional, podendo levar a subespécie à extinção. De toda forma, nas análises de ambos
os trabalhos a espécie se mostrou vulnerável às mudanças climáticas, com provável perda de
habitat e consequências para sua variabilidade genética. Os nossos resultados reforçam a
importância de levar em conta as linhagens intraespecíficas dentro de uma espécie para
propor previsões de impactos das mudanças climáticas para esforços de conservação.

A exploração dos usos do solo, principalmente para a agricultura, é a maior ameaça
para a biodiversidade da região Neotropical (Antonelli, 2021). A introdução de espécies
exóticas da silvicultura, como Pinus sp. e Eucalyptus sp., e o sobrepastejo vêm
comprometendo a diversidade das espécies nativas dos campos do sul do Brasil (Overbeck et
al., 2007). Além disso, as mudanças climáticas que já estão em curso podem ameaçar
linhagens singulares de regiões ricas em biodiversidade e endemismo como os Campos
Sulinos. A integração de estudos de variabilidade genética e modelagem de nicho para
identificar os impactos climáticos na distribuição de espécies geograficamente restritas é
essencial para estabelecer estratégias de conservação (D’Amen et al., 2013). Manter a
diversidade genética requer preservar as populações ao longo de uma extensa área de
ocorrência com habitats conectados (Hoban et al., 2020), portanto é essencial unir pesquisa e
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iniciativas governamentais para ampliar as áreas de proteção ambiental dentro dos biomas,
permitindo maior potencial evolutivo às espécies.

Os resultados obtidos neste trabalho demonstraram a importância das oscilações
climáticas do Pleistoceno para os padrões de diversidade genética nos Campos Sulinos.
Mesmo dentro de uma mesma região, as espécies responderam de formas distintas às
alterações no clima, sendo influenciadas por diferentes variáveis climáticas. Ao contrário do
que era previsto para espécies campestres (Behling, 2002), C. crocoides apresentou retração
na sua área de ocorrência durante o LGM, indicando um padrão de diversificação que
também pode ter afetado outras espécies da região. As projeções futuras revelaram que, se
medidas de preservação não forem estabelecidas, as espécies estudadas podem sofrer sérias
alterações de habitat, levando à perda da sua diversidade intraespecífica e reduzindo sua
capacidade de adaptação aos impactos climáticos. Por isso, é importante que mais estudos
sejam conduzidos para diferentes táxons da vegetação dos Campos Sulinos, de forma a
esclarecer melhor os seus padrões de diversidade e especiação, e identificando suas áreas de
maior adequabilidade de habitat para que seja possível estabelecer planos de conservação
efetivos. Como perspectiva do nosso trabalho, pretendemos realizar análises com modelos
consenso criados a partir de vários algoritmos para reduzir a influência de erros, aumentando
a confiabilidade dos resultados finais.
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