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RESUMO

A distribuicdo geogréafica das espécies € uma questdo central na Ecologia porque reflete o
efeito de processos histdricos e ecoldgicos. Um desses processos é a conservacdo filogenética
de nicho, onde espécies proximamente relacionadas tendem a reter os aspectos de seu nicho
ancestral ao longo do tempo. No presente estudo foi investigado, através de uma abordagem
macroecologica, o padrdo de ocupacdo do nicho climatico para as espécies do género
Passiflora com ocorréncia no Brasil. A distribuicdo geografica de 58 espécies, abrangendo os
quatro subgéneros de Passiflora, foi utilizada para inferir o nicho climéatico a partir das
variaveis climaticas do WorldClim. As condi¢des climaticas foram investigadas usando uma
analise de componentes principais, indicando que a temperatura média anual e a sazonalidade
da temperatura (principalmente nos meses mais frios) sdo as variaveis climéaticas de maior
influéncia na distribuicdo geogréfica das espécies de Passiflora e corresponde ao primeiro
componente principal. As varidveis associadas com 0s niveis de precipitacdo foram
correspondentes com o componente principal dois e trés. Quando o sinal filogenético foi
testado, somente o primeiro componente principal apresentou sinal e 0 modelo evolutivo com
melhor ajuste foi o de Ornestein-Unlembeck. Mesmo as espécies de Passiflora ocupando,
essencialmente, 0 mesmo nicho climatico, existe uma clara distincdo entre espécies que
habitam ambientes mais homogéneos adaptadas a regibes com temperaturas mais altas e
maior indice de pluviosidade de outras onde o ambiente é mais variado e a precipitacdo esta
mais concentrada nos meses mais quentes. Sob o contexto da Biologia da Conservagao e
frente as mudancas climaticas atuais, as espécies de Passiflora que habitam os ambientes
mais homogéneos e com distribui¢cdo mais restrita estardo mais suscetiveis as mudancas
climéticas, podendo até mesmo serem extintas, enquanto aquelas que habitam ambientes
mais heterogéneos e com distribuicdo mais ampla tenderdo a preservar a histéria

evolutiva do grupo.

Palavras-chave: Sinal filogenético, modelo evolutivo, regido fitogeogréafica.



ABSTRACT

The geographical distribution of the species is a central issue in Ecology because it
reflects the effect of historical and ecological processes. One such process is the phylogenetic
niche conservatism where closely related species tend to retain aspects of their ancestor niche
over the time. In the present study we investigated, through a macroecological approach, the
pattern of occupation of the climatic niche for the genus Passiflora that occurring in Brazil.
The geographical distribution of 58 species, covering the four subgenera of Passiflora, was
used to infer the climatic niche with variables from the Worldclim. The climatic conditions
were investigated using a principal components analysis, which indicates that the average
annual temperature and seasonal temperature (especially in the colder months ) are the climate
variables that have most influence in the geographical distribution of Passiflora’s species and
corresponds to the first principal component. Variables associated with precipitation levels
were corresponding with the principal components two and three. When the phylogenetic
signal was tested, only the first principal component showed signal and the evolutionary best
fit model was Ornestein-Unlembeck. Even Passiflora species occupying essentially the same
climatic niche, there is a clear distinction between species that inhabit more homogeneous
environments adapted to regions with higher temperature and higher rainfall index with others
that occupy the environment with more variable temperatures and where the rainfall is more
concentrated in the warmer months. Under the context of Conservation Biology and given the
current climate change, Passiflora’s species that inhabit the more homogeneous and more
restricted distribution environments are more susceptible to climate change, and may even be
extinct, while those inhabiting more heterogeneous environments and with wider distribution

will tend to preserve the evolutionary history of the group.

Keywords: Phylogenetic signal, evolutionary model, phytogeographic region.
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Conservacao filogenética de nicho em Passiflora

INTRODUCAO

1 Evolucéo de nicho climatico

1.1  Conservagao de nicho

A distribuicdo geogréafica das espécies é uma questdo central na Ecologia porque reflete
o efeito de processos histéricos e ecoldgicos (Brown et al. 1996). Os padrdes globais de
diversidade sdo produto, em grande escala, de processos histdricos dentro e entre os clados e,
em escala menor, das relacdes ecoldgicas (Wiens & Donoghue 2004). As variaveis ecoldgicas
que influenciam uma espécie descrevem o nicho dessa espécie e as relacfes histdricas entre os
grupos podem ser refletidas em suas relagdes filogenéticas.

O conceito de nicho foi descrito em 1933 por Elton como o modo de vida de um
organismo. O nicho Eltoniano enfatiza as necessidades de recursos e interacdes bidticas de uma
espécie numa escala local, enquanto que o nicho Grinnelliano (Grinnel 1917) pode ser definido
como o0 conjunto de condi¢gdes ambientais que uma espécie necessita para sobreviver, ou seja,
as variaveis ambientais abioticas em larga escala (Soberdon 2007), que representam o nicho
fundamental de uma espécie. Hutchinson (1957) agregou as defini¢bes ao propor um novo
conceito e introduziu a ideia de que os nichos ndo sao fixos. Assim, existiria 0 nicho realizado,
em que os efeitos da competicdo reduzem o nicho fundamental de uma espécie e, portanto, a
area que esta poderia ocupar.

Recentemente, Peterson et al. (1999) demonstraram que o0s nichos podem ser
conservados ao longo do tempo ou seja, as espécies tendem a reter os aspectos de seu nicho
fundamental ao longo do tempo. Dentro desse contexto, espera-se que espécies proximamente
relacionadas estejam distribuidas em partes do espaco de nicho similares, ou seja, tenham
conservacao de nicho filogenético (PNC — Phylogenetic niche conservatism).

Segundo Wiens (2004), a conservacdo de nicho reflete a incapacidade adaptativa de
uma populacdo em expandir a area de distribuicdo a novas condicGes climéaticas. Wiens &
Grahan (2005) sugerem quatro fatores que podem causar conservagdo de nicho. O primeiro
deles é a selecdo natural (estabilizadora), que pode reduzir o fitness ou o crescimento
populacional, impedindo que a espécie possa expandir seu territorio fora do seu nicho ancestral.

O segundo refere-se ao fluxo génico, onde populacbes pequenas na borda de sua distribuicéo
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geogréfica podem ser invadidas por individuos de populagdes centrais, prevenindo que essas
populagdes se adaptem a condi¢Ges ambientais fora dessa distribui¢do. O terceiro fator refere-
se a caracteres que deveriam permitir a expansdo das populacbes, mas por estarem
pleitropicamente ligados , reduzem o fitness da espécie e elas ndo conseguem se expandir. E o
quarto fator esté relacionado com a perda de variabilidade genética em caracteres apropriados
para a expansao a novos nichos.

Harvey & Pagel (1991) apontam outras duas causas para as espécies permanecerem em
nichos semelhantes a sua espécie ancestral. A primeira delas é que ao longo do processo de
especiacdo, o espago ecoldgico ndo utilizado pode ser preenchido por membros das espécies
ecologicamente semelhantes, que depois divergem para uma espécie distinta. Como resultado,
existe uma tendéncia para que as especies ecologicamente semelhantes sejam estreitamente
relacionadas. A segunda € que uma vez que o ambiente esta totalmente ocupado, a presenca de
espécies simpatricas melhores adaptadas ao uso de outros aspectos do ambiente, pode impedir
uma espécie, ou seus descendentes, de sairem de seu nicho ancestral. Nestes casos, 0 ambiente
influencia diretamente as espécies a selecdo do habitat, j& que os membros de uma espécie sao
melhores adaptados a esse ambiente e tendem a permanecer nele, reforcando dessa maneira a

selecéo estabilizadora (Ackerly 2003).

1.2  Sinal filogenético

Uma maneira de inferir se espécies filogeneticamente relacionadas conservaram o seu
nicho ancestral é testar a existéncia de sinal filogenético. Segundo Blomberg & Garland (2002),
o sinal filogenético é a tendéncia de espécies relacionadas se assemelharem mais entre si do
que com espécies extraidas aleatoriamente de uma arvore filogenética. Dessa maneira, o sinal
filogenético é usado para descrever uma tendéncia (padrdo) em organismos evolutivamente
relacionados que se assemelham, sem nenhuma implicagdo quanto ao mecanismo que possa
causar tal semelhanga (processo) (Blomberg et al. 2003).

Embora seja simplesmente uma consequéncia necessaria da evolugdo estocastica ao
longo de uma arvore hierarquica, a existéncia de sinal filogenético tem consequéncias praticas
(Blomberg et al. 2003). Pode-se, por exemplo, a partir do conhecimento da posi¢éo filogenética
e das caracteristicas de algumas espécies proximas, predizer as caracteristicas ancestrais, tanto
fenotipicas quanto genotipicas, que ainda nao foram estudadas em uma espécie (Garland & Ives

2000). Portanto, o sinal filogenético é uma referéncia as similaridades fenotipica e genotipica e,
12
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consequentemente, ecoldgica entre espécies filogeneticamente proximas e pode ser usado como
uma inferéncia para a existéncia de conservacdo de nicho filogenético, mesmo ndo sendo
suficiente para comprova-lo (Wiens et al. 2010). Nesse caso Wiens et al. (2010), sugerem que
os dados devem ser comparados com diferentes modelos de evolucgéo, incluindo um modelo de
Movimento Browniano, um modelo de selecéo estabilizadora (como o de Ornstein-Uhlenbeck),
e um modelo “White Noise”. Se um cardter se encaixa em um modelo de selecdo
estabilizadora, esse resultado potencialmente apoia a conservacdo de nicho, enquanto que o
modelo “White Noise” a descartaria.

Uma das meétricas utilizadas para quantificar o sinal filogenético € o parametro A de
Pagel (Pagel 1999; Diniz-Filho et al. 2012). Usa-se o A de Pagel para estimar o grau em que a
variacdo residual de uma caracteristica mostra a similaridade de nicho. Esse parametro assume
que o modelo de evolucdo de referéncia é dado por Movimento Browniano (Pagel 1999). Sob
Movimento Browniano, a divergéncia fenotipica entre as espécies aumenta linearmente com o
tempo (Felsenstein 1985), e isso € interpretado como um modelo de evolugdo neutra ou de
respostas rapidas e independentes de caracteres que mudam aleatoriamente as mudancas
ambientais (Hansen et al. 2008). Quando o valor do parametro A é igual a zero ele indica que o
carater esta evoluindo de forma independente da filogenia, enquanto que um valor igual a um
indica que a caracteristica em estudo esta a evoluir de acordo com o Movimento Browniano
(Freckleton et al. 2002).

1.3 Modelos evolutivos

O avanco das técnicas moleculares de reconstrucao filogenética permitiu estimativas
mais precisas, tanto dos padrbes de cladogénese quanto do tempo de divergéncia entre as
especies, propiciando, desta maneira, 0o estudo da correlacdo dos padrdes evolutivos com
caracteres gquantitativos (Pagel 1999). Para isso alguns modelos como 0 Movimento Browniano
(MB) e o processo Ornstein-Uhlenbeck (O-U) sdo utilizados para ligar 0s processos
microevolutivos aos padrGes macroevolutivos, modelando a evolucdo de um carater
quantitativo sob efeito de deriva genética e selecdo estabilizadora, respectivamente (Bartoszek
et al. 2012; Hansen et al. 2008). A inferéncia dos modelos evolutivos permite averiguar quais
processos sdo mais provaveis de terem ocorrido na andlise de evolucdo a partir de dados

comparativos (Felsenstein 1988).
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Tem-se utilizado MB para modelar a evolucéo por modelo neutro (Diniz-Filho & Vieira
1998). Nesse modelo, a mudanga no carater estudado ocorre com uma taxa constante e ndo é
direcional (Felsenstein 1988; Diniz-Filho & Vieira 1998). Nesse caso, quando um carater esta
sob o efeito do MB, a mudanca esperada ap6s um determinado tempo € muitas vezes
igualmente positiva e negativa e tem uma expectativa de zero. Desta maneira a caracteristica
atual é resultado de uma distribuicdo normal porque o MB é a soma de um grande numero de
pequenas mudancas independentes (Felsenstein 1985; Felsenstein 1988). Essa distribuicéo
normal tem média zero e variancia proporcional ao tempo (Felsenstein 1988). O MB é um
modelo de evolucdo neutro usado para verificar a evolucdo aleatéria de uma determinada
caracteristica (Butler & King 2004).

Para os casos onde existe a evolugdo de caracteres complexos controlados por sistemas
poligénicos e submetidos a diversas pressdes seletivas (especialmente selecdo estabilizadora),
um modelo que se aplica melhor é o processo O-U (Hansen et al. 2008). O modelo O-U
descreve 0 movimento de uma espécie no espacgo fenotipico pelo qual as espécies se movem
aleatoriamente, mas sdo influenciadas por uma tendéncia central de tal forma que grandes
desvios do 6timo central recebem uma forca maior na direcdo do ideal (Felsenstein 1988;
Blomberg et al. 2003). Esse modelo leva em consideracdo a pressao seletiva sofrida por uma
espécie, ou seja, as mudancas evolutivas produzidas pela deriva sdo contrabalanceadas por uma
forca de restricdo, reduzindo assim o nivel de inércia filogenética (Felsenstein 1988; Bartoszek
etal. 2012).

Os modelos de MB e de O-U sdo testados para verificar a qual modelo o conjunto de
espécies se adequam melhor. Para testar se as espécies evoluiram por modelo nulo utiliza-se o
modelo de “White Noise”, um modelo ndo filogenético que assume que os dados vém de uma
Unica distribuicdo normal multivariada com média e variancia compartilhada entre as espécies
com nenhuma estrutura de covariancia entre as espécies e sem apresentar interferéncia do
tempo (Burbrink et al. 2012).

1.4 Dominios fitogeograficos

Existem duas classificagdes que definem a vegetacdo brasileira. A primeira, proposta
por Veloso et al. (1991), a divide em quatro biomas: a Floresta Amazonica, a Floresta
Atlantica, a Savana ou Cerrado e a Estepe, constituida pela Caatinga e pelos Campos Sulinos.

A segunda classifica a vegetacdo brasileira em cinco dominios fitogeogréficos separando a
14
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Caatinga e os Campos Sulinos em duas areas distintas (devido as diferencas floristicas e
climéticas), Floresta Atlantica, Cerrado e Floresta Amazénica (Fiaschi & Pirani 2009).

A regido Amazébnica tem sofrido grande influéncia dos processos ecoldgicos no
desenvolvimento da Bacia do Amazonas e seus ecossistemas. A drenagem moderna € o
resultado de eventos geoldgicos relativamente recentes que causaram mudancas drasticas na
paisagem da Amaz6nia (Hoorn et al. 2010), e sdo responsaveis pela maior parte dos padrdes de
diversificacdo bioticos vistos hoje (Rull 2011). Para explicar a elevada taxa de diversificacdo de
especies nesse territério, Bush (1994) sugere que somente o modelo de vicariancia ndo é
suficiente para explica-lo, sendo necessaria uma mistura de eventos de especiacdo do pré-
Pleistoceno e radiacdes recentes. Dentro desses fatores, a alteragdo climatica é diretamente
responsavel pela interferéncia na composicdo de outros dominios fitogeograficos, como por
exemplo, a expansdo do Cerrado e da Caatinga nos periodos mais secos e das Florestas
Atlantica e Amazonica nos periodos quentes de maior umidade através das matas ciliares de
galeria do Cerrado (Silva 1995; Fiaschi & Pirani 2011).

Segundo Silva & Bates (2002) as regides de savanas tropicais da América do Sul podem
ser agrupadas em dois grandes grupos gque estdo separados pelo vale do Amazonas. O bloco
norte é formado por regides de Cerrado no Llanos, Roraima, Paru e Monte Alegre (no Para),
Amapéa e Marajo, enquanto que o segundo bloco é formado pelo Cerrado, Pantanal, Llanos de
Mojos e manchas de savanas localizadas préximas a transicdo entre a Amazonia e o Cerrado. A
maior parte da regido € composta de savanas sazonais com corredores de matas ciliares. Este
habitat é cercado por outras importantes formacdes florestadas e ndo florestadas: as planicies da
bacia amazénica ao norte, a Caatinga a nordeste, 0 Chaco-Pantanal ao sul-oeste e a Floresta
Atlantica Montana para sudeste (Silva & Bates 2002), servindo, portanto, como um importante
elo de ligacdo entre elas.

Os periodos secos e umidos se alternam a partir do final do Terciario ao longo do
Pleistoceno, levando a contragbes e expansdes das florestas sobre esta paisagem (Behling
1998). Durante os periodos de frio e seca, as savanas se expandiam sobre as areas da
Amazbnia, enquanto estas florestas Umidas ficaram retraidas em reflgios ecoldgicos
periféricos. Durante os periodos Umidos e quentes, as florestas Umidas voltavam a se expandir
novamente, enquanto as savanas ficavam retraidas em areas que se aproximam de suas escalas
presentes (Mayle et al. 2000). Assim, as atuais savanas neotropicais no sudeste e centro-oeste
do Brasil sdo resquicios de uma area continua maior que existiu durante as condigdes secas do

ultimo periodo glacial do Pleistoceno (Behling 1998).
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Nesse cenério de alteragBes climéticas, evidéncias apoiam o contato passado entre as
Florestas Atlantica e Amazonica por meio da vegetagdo do Cerrado (Fiaschi & Pirani 2009).
Estudos realizados por Batalha-Filho et al. (2013) apontam duas possiveis rotas distintas que
ligaram as Florestas Atlantica e Amazénica no passado: (1) conexdes antigas (do meio para o
final do Mioceno), através do atual sul do Cerrado e Mato Grosso e a transi¢do para o Chaco e
as savanas de palmeiras da Bolivia e Paraguai; (2) conexdes recentes (Plioceno ao Pleistoceno),
que possivelmente ocorreram através do Cerrado e Caatinga no nordeste do Brasil. Atualmente
essas duas regides estdo separadas por uma faixa diagonal no sentido nordeste-sudeste por
formagdes de Cerrado e Caatinga (Prado & Gibbs 1993).

Dados filogenéticos (Fiaschi e Pirani 2009) e paleomodelos filogeograficos da
distribuicdo das espécies na Floresta Atlantica suportam a existéncia de refugios no
Pleistoceno, e prevé a existéncia de uma severa contracdo da floresta ao sul do Estado de S&o
Paulo e grandes areas florestais estaveis em regiées do norte durante o Gltimo maximo glacial,
seguido da expansdo da floresta no Holoceno (Carnaval & Moritz 2008).

Este cenario € compativel com atuais divergéncias observadas em varios taxa que
ocorrem ao norte da Floresta Atlantica (Cabanne et al. 2008; Costa 2003; Moraes-Barros et al.
2006), de diferentes linhagens que também tém sido observadas ao sul desse dominio
fitogeografico (Cabanne et al. 2007; Grazziotin et al. 2006). No entanto, para outras espécies,
as duas regides formam um continuo monofilético da Mata Atlantica (Fiaschi & Pirani 2009).
A maioria dos estudos aponta para uma separacdo historica entre as partes norte e sul do
dominio, cujos limites sdo mais ou menos coincidentes com o Vale do Rio Doce ao norte do
Estado do Espirito Santo, mas também ha outra divisdo entre esses blocos que coincidem com a
com a Serra da Mantiqueira no Estado de Sao Paulo, sendo que estas duas regides sao também
reconhecidas como centros de endemismo (Costa & Leite 2000).

A regido dos Campos Sulinos é caracterizada pela presenca de muitas espécies
herbaceas, arbustivas e de arvoretas coexistindo na matriz de gramineas (Pillar et al. 2009).
Pesquisas palinologicas realizadas por Behling et al. (2005; 2007) tém esclarecido a historia do
clima e da vegetagdo dessa regido. Ha cerca de 42.000 — 10.000 anos atras, incluindo a ultima
glaciacdo, os campos dominavam a regido, indicando um clima frio e seco (Behling et al.
2007). A maior parte da regido foi provavelmente desprovida de arvores, estando os elementos
florestais restritos a vales profundos de rios e a planicie costeira (Behling et al. 2007). Apos
esse periodo as temperaturas aumentaram, mas a Floresta com Araucaria ndo expandiu devido

ao clima que permaneceu seco (Behling et al. 2005). Apo6s a metade do Holoceno, ha cerca de
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4.000 atrds, o clima se tornou mais Umido o que permitiu a lenta expansdo da floresta,
principalmente ao longo dos rios (Behling et al. 2005). Durante os ultimos 1.100 anos, as areas
de campo foram extremamente reduzidas através da expansdo da Floresta com Araucéria

configurando a atual area de dominio (Behling et al. 2007).

1.5 Familia Passifloraceae

A familia Passifloraceae pertence a ordem Malpighiales (APG 111 2009). Estudos das
relagOes entre os taxa infra-familiares, baseados em sequéncias de DNA estdo bem definidas e
suportam as Passifloraceae como um grupo claramente monofilético (Muschner et. al. 2003;
2012). Essa familia é amplamente distribuida em areas tropicais e subtropicais e compreende
entre 520 (Killip 1938; Cervi 1997) e 700 espécies (Feuillet & MacDougal 2004). Essas
espécies sdo trepadeiras ou lianas com gavinhas e ocasionalmente arbustos ou arvores, nestes
casos, sem gavinhas (Cervi 1997). Uma caracteristica bastante peculiar da familia é a ampla
variabilidade foliar e floral (Ulmer & MacDougal 2004). Em geral possuem nectarios
extraflorais no peciolo ou na ldamina, com ou sem estipulas (Judd et al. 2009). As flores sdo
bissexuais e compostas por uma corona de filamentos que caracteriza a familia e suporta a sua
monofilia (Judd et al. 2009). Outra caracteristica marcante é a presenca de glicosideos
cianogénicos que, quando sdo hidrolisados liberam moléculas de agucar e cianidrina que sao
toxicos e, dessa maneira, conferem protecdo a planta contra herbivorismo (Stevens 2001).

No campo da sistematica, a familia Passifloraceae estd dividida em duas tribos,
Paropsieae e Passiflorieae (Cervi 2006). A tribo Paropsieae é representada por seis géneros no
Velho Mundo, na Africa e em Madagascar (Cervi 1997) e é composta por arvores e arbustos
que ndo apresentam gavinhas (Judd et al. 2009). Passiflorieae é representada por 11 géneros,
distribuidos em todo o Neotropico, Africa, Madagascar, Nova Zelandia e Nova Guiné (Cervi
1997). Essa tribo tambem é monofilética (Tokuoka 2012), evidenciado pelo habito lianescente,
gavinhas axilares e flores especializadas. As flores dessa tribo tém coloracéo variada podendo
ser brancas, verdes, vermelhas, azuis ou purpUreas onde a corona e as partes do perianto sdo
diversamente orientadas e desenvolvidas, e empregam o néctar como recompensa floral, sendo
bastante atrativas para a grande diversidade de polinizadores como abelhas, vespas, mariposas,
borboletas, aves e morcegos (Semir & Brown 1975; Koschnitzke & Sazima 1997; Varassin &
Silva 1999; Varassin et al. 2001).
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Passiflorieae estd representada no continente latino-americano por quatro géneros:
Ancistrothyrsus Harms, Dilkea Mast., Mitostemma Mast. e Passiflora L. (Cervi 2005). O
Brasil é considerado um importante centro de diversidade da familia, onde ocorrem quatro
géneros e 138 espécies. Dentro dessa tribo o género Passiflora L. € o mais diverso neste pais,

onde existem 129 espécies nativas (Cervi et al. 2010).

1.6 Género Passiflora

O género Passiflora, descrito por Linnaeu em 1735, teve seu nome inspirado no termo
“flor da paixdo” cujas flores, levadas por missionarios espanhodis vindos a Ameérica,
representavam uma alusdo aos simbolos da crucificagdo de Cristo (Killip 1938; Cervi 1997;
Ulmer & MacDougal 2004).

Passiflora L. € o maior género da familia Passifloraceae com mais de 450 espécies
(Judd et al. 2009). Esse género ocorre principalmente na América tropical, sendo que a sua
principal area de dispersdo se estende sobre a América Central e, acima de tudo, na América do
Sul (apenas algumas espécies avancam para a América do Norte) (MacDougal 1994). Ha 25
espécies nativas que ocorrem no sudeste da Asia, Australia e Oceania (Ulmer & MacDougal
2004).

Passiflora compreende arbustos e ervas, principalmente lianas (Cervi 1997). A ampla
variabilidade foliar observada nesse género € a maior dentre todas as Angiospermas
(MacDougal 1994). As flores hermafroditas geralmente sdo coloridas, sendo que a palheta de
cores € quase completa e apresentam uma corona de filamentos que é uma das caracteristicas
mais marcantes (Ulmer & MacDougal 2004). Estas sdo compostas por cinco estames, cinco
sépalas, cinco pétalas e geralmente trés estiletes (exceto Passiflora ovalis, que possui quatro
estiletes) com os 6rgdos sexuais elevados em uma coluna conspicua, o androginoforo (Killip
1938; Judd et al. 2009). Essa grande variabilidade nas flores, com a corona e o perianto
diversamente orientados e desenvolvidos, sugere que todas essas caracteristicas devem ter
surgido de um processo coevolutivo com os agentes polinizadores (MacDougal 1994).

A partir de analises dos mecanismos de polinizacdo e de compatibilidade com hibridos
do género Passiflora, do subgénero Passiflora, observou-se que essas plantas apresentam
mecanismos de auto-incompatibilidade (Bruckner et al. 2005), reproduzindo-se por fecundagéo
cruzada, enquanto que algumas espécies do subgénero Decaloba sdo geralmente

autocompativeis e podem se reproduzir por auto-fertilizacao (Varassin & Silva 1999).
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As flores de Passiflora atraem uma ampla gama de polinizadores, pois estas, muitas
vezes sdo fortemente perfumadas e o néctar € secretado na camara nectarifera (McGuire 1999).
Em geral a melitofilia (abelhas) é a sindrome floral predominante, no entanto, a polinizacdo
também ocorre por sindromes de ornitofilia (beija-flores), quiropterofilia (morcegos) e
esfingofilia (mariposas) (Varassin & Silva 1999; Varassin et al. 2001). As varias sindromes
florais estdo presentes nos diversos subgéneros, tendo surgido, portanto, mais de uma vez no
grupo (Muschner et al. 2003).

A dispersdo das sementes € frequentemente feita por aves e morcegos, que sao atraidos
pela coloracdo e pelo cheiro dos frutos maduros (Semir & Brown 1975), embora pequenos
mamiferos ja tenham sido observados alimentando-se dos frutos de algumas passifloras
(Williams et al. 2000).

Baseado em caracteres morfologicos (especialmente estruturas florais) Feuillet &
MacDougal (2004) propuseram uma reavaliacdo taxondmica do género que, segundo eles, é
composto de quatro subgéneros (Passiflora, Decaloba, Astrophea e Deidamioides). Essa
divisdo do género foi suportada por estudos filogenéticos que avaliaram espécies de Passiflora
e grupos irmdos a partir de regides do DNA do genoma plastidial, mitocondrial e nuclear
(Muschner et al. 2003; Muschner et al. 2012).

Os quatro subgéneros encontram-se amplamente distribuidos nos trépicos e apresentam
caracteristicas morfoldgicas que sustentam a monofilia desses grupos. O subgénero Astrophea €
composto por 60 espécies de arvores, arbustos ou lianas arbustivas, a maioria nativa de regioes
de baixa altitude do norte da América do Sul, mas existem registros para o Brasil, Andes e
América Central, esta Ultima com apenas duas espécies (Feuillet & MacDougal 2004; Ulmer &
MacDougal 2004). Deidamioides tem distribuicdo sul-americana, localizada principalmente no
noroeste da América do Sul. E o menor dos subgéneros, contendo apenas 13 espécies
relativamente primitivas (Ulmer & MacDougal 2004). Esse estado primitivo é confirmado pelo
surgimento das flores diretamente a partir das gavinhas, um fendmeno raro no género
Passiflora. As mais de 200 espécies do subgénero Decaloba estdo distribuidas nas Américas do
Sul e do Norte, no sudeste do continente Asiatico e na Australia, e, em geral, sdo pequenas
trepadeiras com flores menores do que as flores dos demais subgéneros (MacDougal 1994). O
subgénero Passiflora compreende cerca de 240 espécies e a sua distribuicdo abrange a metade
sul dos Estados Unidos, a América Central e a América do Sul, exceto seu extremo sul (Cervi

1997). Essas espécies sao caracterizadas por flores grandes, que geralmente tém uma corona
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com faixas de diversas cores, que serve como plataforma de pouso para as abelhas e outros
insetos que sdo atraidos pelo odor das flores (Varassin et al. 2001).
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2 OBJETIVO GERAL

A partir da filogenia existente na literatura para o género Passiflora L. (Passifloraceae)
0 presente estudo teve como objetivo investigar, através de uma abordagem macroecolégica, o
padrdo de ocupacédo do nicho climético para as espécies com ocorréncia no Brasil.

2.1 Objetivos especificos

2.1.1. Testar a existéncia de sinal filogenético no género para as variaveis ambientais
que representam o nicho climatico.

2.1.2. Ajustar os modelos de evolugéo para determinar a forma de ocupacao do espaco
de nicho.

2.1.3. Interpretar os padrdes de ocupacao do nicho climatico e regides fitogeogréficas.
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3 MATERIAL E METODOS

3.1 Filogenia das espécies de Passiflora

Os dados molecularesutilizados nesse trabalho foram gerados por Muschner et al.
(2012) a partir de 106 espécies do género Passiflora e representantes de outros sete géneros de
Passifloraceae, um de Turneraceae e um de Malesherbiaceae. Essa filogenia expressa suas
relacdes de forma detalhada, baseada em dados de regides plastidial, mitocondrial e nuclear do
DNA (Muschner et al. 2003, 2012).

Para as analises desse trabalho, foram utilizadas 58 espécies de Passiflora dos quatro
subgéneros (Astrophea, Decaloba, Deidamiodes e Passiflora) com distribui¢cdo no territorio
brasileiro que continham registros de ocorréncia suficientes para realizar as analises de nicho
climético. Destas, cinco espécies sdo do subgénero Astrophea, onze espécies sdo do subgénero
Decaloba, duas espécies sdo do subgénero Deidamioides e 40 espécies sdo do subgénero
Passiflora (Tabela em Anexo 1). Foram excluidas espécies que possuiam registro de

ocorréncia com menos de cinco pontos de coleta.

3.2 Distribuicdo geografica do género Passiflora no Brasil

Foi reunido um banco de dados de distribuicdo geogréfica das espécies do género
Passiflora no Brasil a partir de informac6es de colecdes cientificas depositadas na rede Species
Link (http://splink.cria.org.br) e complementadas por colec¢Ges de herbarios do Museu Botéanico
Municipal (MBM) e do Herbario do Departamento de Botanica da UFPR (UPCB). A partir
desses dados, foi construida uma planilha bruta que foi adequada ao protocolo descrito a seguir

para eliminar erros que comprometessem o objetivo desse trabalho:

e Eliminagdo dos dados com informacdo taxonémica incompleta;

e Conferéncia das espécies com sinonimias;

e Verificacdo dos erros ortogréaficos referentes aos nomes das espécies;

e Eliminagdo de dados sem coordenadas geograficas e sem possibilidade de
georreferenciamento posterior;

e Visualizacdo dos pontos de ocorréncia buscando por coordenadas incorretas;
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e Georreferenciamento dos dados sem coordenadas ou com coordenadas incorretas: (i)
busca no banco de dados da instituicdo onde o exemplar esta depositado (ii) busca por
coordenadas de localidades, com a ferramenta geoloc do SpeciesLink; e (iii) busca por

coordenadas dos municipios a partir da base de dados do IBGE.

A partir das informacGes georreferenciadas foi criado um mapa de distribuicdo para

cada espécie e subgéneros com o programa DIVA-GIS (http//: diva-gis.org) (ANEXO 02).

3.3 Caracterizacdo do nicho das espécies de Passiflora

Para representar o nicho fundamental das espécies de Passiflora foram utilizadas
dezenove variaveis ambientais e uma variavel topografica obtida a partir da base de dados
WORLDCLIM GIS versdo 1.4 com uma resolugdo espacial de aproximadamente cinco km
(Hijmans et al. 2005) (Tabela 1). Assim, para cada ponto de ocorréncia das espécies de
Passiflora foram extraidos os valores dos descritores ambientais utilizando o programa DIVA-
GIS (http//: diva-gis.org).

As variaveis de nicho (variavel resposta) de cada espécie foram obtidas, para cada
variavel, pelas médias dos valores de cada ponto de ocorréncia. Esse valor médio é utilizado
como representacdo da posicdo da espécie no nicho Grinelliano porque ndo leva em
consideracdo as interac@es interespecificas. Desta forma, a base de dados para as anélises ficou

estruturada com os valores médios das variaveis ambientais para cada espécie.
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TABELA 1 — Variaveis ambientais obtidas a partir do WorldClim

Sigla Descricdo das variaveis ambientais

BIO1 Temperatura média anual

BIO 2 Intervalo médio diurno (média mensal (temp. méax. — temp. min.))
BIO 3 Isotermalidade (BIO2/B107) (* 100)

BIO 4 Sazonalidade de temperatura (desvio padrdo *100)
BIO5 Temperatura maxima do més mais quente

BIO6 Temperatura minima do més mais frio

BIO 7 Intervalo de temperatura anual (BIO5-B106)

BIO8 Temperatura média do trimestre mais imido

BIO9 Temperatura méedia do trimestre mais seco

BIO 10 Temperatura média do trimestre mais quente

BIO 11 Temperatura média do trimestre mais frio

BIO 12 Precipitagdo anual

BIO 13 Precipitacdo do més mais imido

BIO 14 Precipitagdo do més mais seco

BIO 15 Sazonalidade de precipitacédo (coeficiente de variacdo)
BIO 16 Precipitacéo do trimestre mais imido

BIO 17 Precipitacdo do trimestre mais seco

BIO 18 Precipitacdo do trimestre mais quente

BIO 19 Precipitacdo do trimestre mais frio

3.4 Analise de Dados

Para diminuir o grau de colinearidade entre as variaveis climéaticas e a dimenséo da
matriz, foi utilizada a Analise dos Componentes Principais (PCA), construida a partir da matriz
de correlagdo das varidveis normalizadas (Legendre & Legendre 2003). A selecdo de quais
componentes seriam interpretados foi feita através do método Broken-Stick (Legendre &
Legendre 2003). Esse método divide a variacdo dos dados entre um numero de partes,
equivalentes ao numero de componentes principais, gerando valores de explicacdo ao acaso.

Assim, qualquer autovalor que explica uma quantidade de variagdo igual, ou inferior, ndo tem
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interpretacdo bioldgica (Legendre & Legendre 2003). Portanto, os componentes gerados foram
interpretados como eixos do nicho onde as analises de distribuicdo das espécies do género
Passiflora no espaco de nicho climatico foram analisadas.

A fim de verificar se a ocupacdo do nicho (componentes gerados pela PCA) possui sinal
filogenético, foi estimado o parametro A de Pagel (Pagel 1999). Os eixos de nicho que
possuiam estruturacdo filogenética, ou seja, maior sinal filogenético do que se espera ao acaso,
foram analisados para determinar qual a forma de evolugdo dessa ocupagdo. Assim, foram
ajustados os modelos evolutivos de Movimento Browniano, Ornestein-Unlembeck e White
Noise. A selecdo dos melhores modelos foi feita a partir do Critério de Informacdo de Akaike
(AIC), que mede a perda de informacdo associada com cada modelo ajustado (Butler & King
2004). A partir dos resultados, foi escolhido o modelo com o menor valor de AIC (Johnson &
Omland 2004). Todas as analises foram realizadas utilizando o software estatistico R (R
Development Core Team 2012) com os pacotes Ape (Paradis et al. 2004), Geiger (Harmon et
al. 2009), Phytools (Revell 2012) e Vegan (Oksanen et al. 2013).
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4 RESULTADOS

Foram reunidos 14.654 pontos de ocorréncia para as 58 espécies de Passiflora, que
foram utilizados para gerar o banco de dados de distribuicdo geografica das espécies. No
entanto, foram utilizados somente 10.519 registros de ocorréncia, pois esses atendiam aos
pressupostos do protocolo para eliminar erros que comprometessem o trabalho (Anexo 1).

Para a andlise de ocupacédo de nicho, foram produzidos 19 componentes principais pela
Andlise dos Componentes Principais (PCA). Os trés primeiros componentes explicaram 88%
da variacdo total dos dados e foram selecionados para as anélises através do método Broken-
Stick (PC1=56%, PC2=21%, PC3=12%) (Tabela 2). O PC1 apresentou forte associacdo com 0s
padrGes de temperatura, especialmente com a temperatura média anual, isotermalidade,
sazonalidade da temperatura, temperatura minima no més mais frio e com as temperaturas
médias no trimestre mais Umido, seco, quente e frio. J&, os PC2 e PC3 estdo associados com
niveis de precipitacdo. O PC2 apresentou relacdo com a precipitacdo anual, sazonalidade de
precipitacdo, precipitacdo do més e trimestre mais secos e com a precipitagdo no trimestre mais
frio, enquanto que o PC3 apresentou relacdo com a altitude, precipitacdo do més e trimestre

mais imidos e com a precipitacdo do trimestre mais quente.
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TABELA 2 - Eixos da Andlise de Componentes Principais das varidveis ambientais associadas
com a distribuicdo de espécies de Passiflora no Brasil.

Variavel climatica PC1 PC2 PC3

Altitude 0,216 0,273 -0,080
Temperatura média anual -0,332 -0,010 -0,008
Intervalo medio diurno 0,106 0,314 -0.130
Isotermalidade -0,221 0,221 -0,105
Sazonalidade de temperatura 0,270 -0,135 0,077
Temperatura maxima do més mais quente -0,277 0,012 -0,006
Temperatura minima do més mais frio -0,328 -0,086 0,044
Intervalo de temperatura anual 0,243 0,124 -0,067
Temperatura média do trimestre mais umido -0,273 0,013 -0,467
Temperatura média do trimestre mais seco -0,318 -0,049 0,022
Temperatura média do trimestre mais quente -0,305 -0,092 0,017
Temperatura média do trimestre mais frio -0,335 0,017 -0,028
Precipitacdo anual 0,014 -0,271 -0,442
Precipitacdo do més mais umido -0,032 0,007 -0,546
Precipitacdo do més mais seco 0,090 -0,433 0,007
Sazonalidade de precipitacdo -0,095 0,393 -0,192
Precipitacdo do trimestre mais imido -0,032 -0,015 -0,549
Precipitacdo do trimestre mais seco 0,090 -0,433 0,008
Precipitacdo do trimestre mais quente 0,205 -0,068 -0,302
Precipitacdo do trimestre mais frio -0,111 -0,324 -0,154
Proporcdo da variacao explicada 0,56 0,21 0,12

A anélise da ocupacgdo do nicho (biplot dos componentes principais) das espécies de
Passiflora, conforme a divisdo em subgéneros indica que a maioria das espécies ocupa

essencialmente as mesmas regides do espago do nicho climatico (Figura 1).
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FIGURA 01 — Biplot dos trés primeiros componentes principais: (A) PC1 vs PC2; (B) PC1vs
PC2; (C) PC2 vs PC3.

Embora a ocupacdo seja muito semelhante, somente o primeiro componente principal
apresentou sinal filogenético (A=0,85; p<0,009), indicando varia¢Ges na ocupacdo deste eixo do
nicho pelas espécies. O segundo (A=0,73; p=1,00) e terceiro componentes (A=0,49; p=1,00) ndo
estdo associados a variagdes ao longo da evolugdo do grupo. Quanto aos modelos evolutivos
testados, o PC1 teve seus dados com melhor ajuste pelo modelo de Ornestein-Unlembeck
(valores de AIC para: OU=126,73; BM=131,24 e WN=137,21).

Quando o PCL1 foi plotado na filogenia (Figura 2), observou-se uma clara distin¢ao entre
as espécies que habitam regides com ambientes mais homogéneos, que possuem temperaturas
mais altas e maior indice de pluviosidade (P. vespertilio, P. micropetala, P. rubra, P. mansoi,
P. ceratocarpa, P. candida, P. foetida, P. vitifolia, P. coccinea, P. nitida, P. riparia, P.
ambigua e P. quadrangularis) daquelas que ocorrem preferencialmente em regiGes onde o
ambiente é mais variado e a precipitacdo esta mais concentrada nos meses mais quentes (P.
setulosa, P. mendocaei, P. ishnoclada, P. caerulea, P. tenuifila, P. urubicensis, P. elegans e P.

actinia).
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FIGURA 2 - Primeiro eixo do PC das variaveis climaticas ao longo da filogenia de Passiflora.
Este eixo estd fortemente associado com a temperatura. Valores correspondentes a cada
variavel climética estdo indicados na Tabela 2.

4.1 Ocupacdo das regides fitogeograficas

A partir da analise de componentes principais, as espécies de Passiflora analisadas
nesse estudo demonstraram ocupar, essencialmente, as mesmas regides do espago do nicho
climatico. Com base na separacdo do Brasil em cinco dominios fitogeograficos (Amazonia
[AM], Caatinga [CA], Campos Sulinos [CS], Cerrado [CE] e Floresta Atlantica [FA]) proposto
por Fiaschi & Pirani (2009), foi verificado como as espécies de Passiflora ocupam esse
territorio. Ao analisarmos essa distribuicdo, verificamos que algumas espécies estdo
distribuidas em mais de um dominio fitogeografico, mas algumas séo restritas a determinadas
regides. Outras como P. alata, P. misera, P. foetida, P. edulis e P.capsularis ocorrem em todo

territério nacional e, portanto em todas as regides fitogeograficas e algumas apresentam ampla

30



Conservacao filogenética de nicho em Passiflora

distribuicdo, mas ndo ocorrem em todo o territério nacional como, P. tricuspis que apenas ndo
se encontra distribuida na regido dos CS e P. suberosa que somente ndo ocorre na AM.

Das espécies de Passiflora analisadas nesse estudo, 21 ocorrem na AM, 32 no CE, 17 na
CA, 12 nos CS e 49 na FA. A maioria dessas espécies, portanto, ocorre em mais de um dominio
fitogeografico (Tabela 3). P. rhamnifolia e P. watsoniana tém ocorréncia disjunta na AM e
FA; P. watsoniana esta distribuida na AM, na CA e na FA; P. ceratocarpa, P. coccinea, P.
mansoi, P. nitida, P. pohlii, P. quadrangularis, P. rhamnifolia e P. speciosa na AM, no CE e
na FA; P. clathrata, P. gardneri, P. gibertii, P. haematostigma, P. organensis e P. trintae no
CE e na FA; P. cincinnata, P. edmundoi, P. galbana, P. kermesina e P. mucronata no CE, na
CA e na FA; P. amethystina, P. caerulea, P. eichleriana, P. morifolia no CE, na FA e nos CS;
P. recurva e P. rubra no CE e na CA; P. luetzelburgii, P.setacea e P. villosa na FA e na CA, P.
elegans e P. tenuifila na FA e nos CS; P. ambigua, P. candida, P. micropetala, P. riparia, P.
vespertilio e P. vitifolia ocorrem somente na AM.

As espécies que ocorrem em praticamente toda a extensdo da FA sdo P. miersii, P.
organensis, P. villosa e P. morifolia. As demais espécies apresentam um padrdo de ocorréncia
diferenciado entre a porcdo norte e sul da FA. As espécies que ocorrem ao sul sdo P. actinia, P.
campanulata, P. jileki, P. mendoncaei, P. setulosa, P. tenuifila e P. truncata, sendo que P.
ischnoclada ocorre apenas em S&o Paulo e P.urubicensis em Santa Catarina. E as espécies que
ocorrem na porcdo norte sdo P. deidamioides, P. edmundoi, P. galbana, P. mucronata, P.
odontophylla, P. ovalis, P. racemosa, P. rhamnifolia, P. setacea, P. sidaefolia, P. speciosa, P.

vespertilio e P. watsoniana.
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TABELA 3: Distribuicdo das espécies de Passiflora analisadas nas regides fitogeograficas do
Brasil propostas por Fiaschi & Pirani (2009). Cinza escuro=distribuicdo das espécies endémicas

de uma unica regido fitogeogréfica.

Espécies

AM

CE

CA

FA

CS

W U U U U U U U U U U U U UV UV TUVTTUT UV TV UV TV TV ™V UV TV UV TV U T U TV T

. actinia

. alata

. ambigua

. amethystina
. caerulea

. campanulata
. candida

. capsularis

. ceratocarpa
. cincinnata

. clathrata

. coccinea

. deidamioides
. edmundoi

. edulis

. eichleriana

. elegans

. foetida

. galbana

. gardneri

. gibertii

. haematostigma
. ischnoclada
. jilekii

. kermesina

. luetzelburgii
. mansoi

. mendoncaei
. micropetala
. miersi

. misera

. morifolia

. mucronata

. nitida

. odontophylla
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Continuacdo Tabela 3:

Espécies

AM

CE

CA

CS

W U U U U U U U U U UV U U™V TUVT TV VTV UV TV U T

. organensis
.ovalis

. pohlii

. quadrangularis
. racemosa

. recurva

. rhamnifolia
. riparia

. rubra

. setacea

. setulosa

. sidaefolia

. Speciosa

. Suberosa

. tenuifila

. tricuspis

. trintae

. truncata

. urubicensis
. vespertilio

. villosa

. vitifolia

. watsoniana

FA
/7
I
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5 DISCUSSAO

A hipoétese de conservagdo filogenética de nicho climético nas 58 espécies de Passiflora
analisadas nesse trabalho foi confirmada. A diferenciacdo observada nos nichos climaticos das
espéecies desse género mostrou uma forte correlacdo com a temperatura média anual e a
sazonalidade da temperatura (especialmente durante os meses mais frios), seguida pela
precipitacdo (especialmente nos meses mais quentes), sendo que a variagdo dentro destes
aspectos climéaticos foi um dos fatores que definiu geograficamente a ocorréncia de algumas
espécies. Mesmo essas variacbes ambientais sendo fatores de restricdo de ocupacdo de nicho
para algumas espécies, essas podem estar relacionadas com adaptacdes fisioldgicas (Crawley
1997), ocorrendo muitas vezes em diferentes regides fitogeograficas e apresentando ampla
distribuicdo geografica (Fiaschi & Pirani 2009).

No Brasil o género Passiflora apresenta espécies com distribui¢do restrita e espécies
com ampla distribuicdo. As espécies de ocorréncia restrita estdo intimamente ligadas, tanto a
caracteristicas ambientais como temperaturas mais amenas e maior sazonalidade da
temperatura, quanto a locais onde a temperatura e os indices de precipitacdo sdo mais elevados
(principalmente as espécies que ocorrem na Amazonia). Dessa forma, como o modelo de
evolucdo por OU foi o que melhor representou os dados, pode-se inferir que a selecdo
estabilizadora esta evitando que estas espécies de distribuicdo restrita ampliem a sua area de
distribuicdo (Donoghue 2008). Por exemplo, a alta diversidade de Passiflora encontrada na
regido dos Andes na Coldmbia esté relacionada com duas variaveis climaticas, temperatura e
precipitacdo. Essas duas variaveis explicaram a ocorréncia de 77% das 162 espécies de
Passiflora encontradas na Colémbia (Ocampo et al. 2010). Essas também sdo as duas
principais varidveis climaticas que definem a ocorréncia das espécies de Passiflora no Brasil,
em uma escala espacial muito maior.

Liu et al. (2012) analisaram 185 géneros de duas subfamilias monofiléticas,
Chloridoideae e Panicoideae, que juntas correspondem a 90% das espécies de gramineas C, do
mundo. Liu et al. (2012) demonstraram que caracteristicas morfologicas e varidveis que
definem o habitat, como disponibilidade de dgua e sombreamento, tém forte sinal filogenético
(estimado pelo de A Pagel) sugerindo que, tanto a morfologia da planta como a preferéncia do
habitat podem estar envolvidos na determinacdo dos padrdes de distribuicdo, principalmente
por essas espécies preferirem zonas climéticas especificas. Esse estudo analisou praticamente

todas as espécies de duas subfamilias permitindo afirmar que, para determinados grupos de
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plantas, a ocorréncia, sob determinadas caracteristicas do ambiente, esta relacionada com o
processo evolutivo de conservacédo filogenética de nicho mantendo as caracteristicas ancestrais
de espécies filogeneticamente relacionadas.

A explicacdo mais aceita para a ocorréncia disjunta da familia Passifloraceae na
Australia, Asia, Africa e América do Norte, Central e do Sul segue um cenario biogeografico
proposto por outros autores para varios grupos de plantas (Antonelli et al. 2009; Burnham &
Graham 1999; Antonelli & Sanmartin 2011) onde a familia é originaria da Africa, cruza a
Europa e a Asia chegando ao Novo Mundo por meio de pontes de terra (Muschner et al. 2012).
Os resultados apresentados por Muschner et al. (2012) indicam que os ancestrais do género
Passiflora chegaram a América Central e se diversificaram rapidamente de 14, sendo que o
tempo de diversificacdo dos subgéneros de Passiflora mostra que a colonizacdo ocorreu de
forma gradual na América do Norte e Sul.

Ao se comparar o trabalho de Ocampo et al. (2010) com os dados de ocorréncia das
espécies de Passiflora no Brasil (presente trabalho) e o estudos realizado por Muschner et al.
(2012), percebe-se que a regido dos Andes da Colémbia e Venezuela seja uma possivel rota
para a diversificacdo e ocupacdo desse género no Brasil. Sendo essa hipdtese suportada pelas
espécies (P. ambigua, P. amethystina, P. cincinnata, P. coccinea, P. foetida, P. micropetala, P.
misera, P. nitida, P. quadrangularis, P. riparia, P. rubra, P. suberosa, P. vespertilio e P.
vitifolia) que ocorrem nos dois paises, na regido amazonica, ou apresentam ampla distribuicéo
no Brasil (Killip 1938; Cervi 1997; Ulmer & MacDougal 2004; Ocampo et al. 2010). Num
territério continuo, a visualizacdo dessa distribuicdo e a compreensdo desse processo parecem
claros, no entanto, trés espécies (P. amethystina, P. cincinnata e P. suberosa) que ocorrem na
Colémbia e no Brasil ndo apresentam registro de coleta justamente na regido da AM ocidental,
area que faz fronteira com esses dois territorios e provavel rota para a dispersdo das espécies.
Essas espécies tém distribuicdo semelhante, ocorrendo no CE e em toda regido leste do Brasil,
podendo configurar um processo de vicariancia (Silva & Bates 2002).

O padréo disjunto de distribuicdo das espécies citadas acima € suportado pela grande
similaridade bidtica das savanas da América do Sul (Prado & Gibbs 1993) e por condigdes
climaticas semelhantes (Ortiz-Jaureguizar & Cladera 2006). Uma opinido consensual é que
essas regides foram ligadas num passado recente (Silva & Bates 2002) durante os periodos
interglaciais no quaternario (Ortiz-Jaureguizar & Cladera 2006). Sob essas condic¢des acredita-
se que os Cerrados Brasileiro e Andino tenham expandido e retraido suas escalas durante 0s

ciclos climéaticos do quaternario. Nos periodos de retracdo essa vegetacdo ficou restrita a
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refugios (Behling 1998). Durante os periodos frios e secos, as savanas se expandiam na AM e
ficavam unidas com a vegetacdo Andina, enquanto as florestas imidas se retraiam para refugios
ecologicos periféricos (Mayle et al. 2000). Durante os periodos umidos e quentes, as florestas
tropicais espalhavam-se novamente enquanto as savanas Se retraiam para areas que se
aproximam com das que existem atualmente (Mayle et al. 2000). Provavelmente, esses
periodos de expansdo da savana sejam a ponte que existiu entre a regido Andina com o centro-
oeste e o sul do Brasil e, portanto, possivel rota da dispersdo dessas espécies. Esse padréo de
ocorréncia disjunta também foi constatado para espécies de aves (Silva & Bates 2002).

Segundo Fiaschi & Pirani (2009) os padrdes de distribuicdo geografica de espécies de
plantas no Brasil, em geral, concordam com a subdivisdo dos principais dominios
geomorfoldgicos e seus tipos de vegetacdo. A maioria das espécies sdo endémicas para um
dominio ou encontradas em uma subdivisdo regional ou pequena por¢cdo de cada dominio.
Vérias espécies, no entanto, sdo comuns na regido neotropical ou tém distribuicdo disjunta
entre dois desses dominios. Para algumas espécies de Passiflora podemos observar a
ocorréncia disjunta na AM e na porcdo norte da FA. As espécies que correspondem a esse
padrdo de distribuicdo disjunta entre esses dominios sdo P. micropetala, P. rhamnifolia e P.
watsoniana. Entretanto, espécies como P. ceratorcarpa, P. mansoi e P. vespetilio ocorrem na
AM, na porcdo norte da FA e também no CE demonstrando que essa possa ter sido uma
possivel rota para a dispersao das espécies entre esses dois dominios.

Essa dindmica é apoiada por evidéncias da existéncia do contato passado entre a FA e a
AM por meio da vegetacdo do CE na diagonal Sul-Americana (Prado & Gibbs 1993). Estudos
realizados com plantas e aves apontam para dois caminhos distintos que ligaram essas duas
regides no passado (Silva & Bates 2002; Batalha-Filho et al. 2013). Durante o Mioceno,
através do atual sul do CE e Mato Grosso, € no Plioceno ao Pleistoceno possivelmente
ocorreram ligacdes através do CE e CA no nordeste do Brasil (Silva & Bates 2002; Batalha-
Filho et al. 2013). Batalha-Filho et al. (2013) sugerem que no nordeste do Brasil podem ter
existido duas vias de ligacdo, uma através da zona costeira dos Estados do Maranh&o, Piaui,
Ceara e Rio Grande do Norte e outra através de Tocantins e Bahia. Em ambos os periodos em
que essas ligagcdes possam ter existido, ha suporte para a dispersdo de Passiflora entre as vias
de ligacdo pelo tempo que esse género teria se diferenciado, ha 40,5 milhGes de anos atras.

No clado do subgénero Decaloba, temos o exemplo de duas especies que se
diferenciaram recentemente (P. micropetala e P. vespertilio) e apresentam forte semelhanca de

nicho e distribuigdo disjunta entre o dominio fitogeografico da AM e FA norte. Ambas ocorrem

36



Conservacao filogenética de nicho em Passiflora

em ambientes onde a temperatura média anual é elevada e existe menor variacdo da
temperatura ao longo do ano, além da forte relagdo com os indices de pluviosidade (IBGE
2011). P. micropetala ocorre nos Estados do norte da FA e na Bahia e P. vespertilio ocorre nos
Estados do norte brasileiro, mas também hé registros no Mato Grosso, Sergipe, Pernambuco,
Rio de Janeiro e Minas Gerais. Nos registros de coleta pode-se observar que essas espécies
sempre foram coletadas na beira de riachos e corregos, demonstrando assim, que mesmo
ocorrendo em areas com menor indice de pluviosidade (IBGE 2011), elas estdo intimamente
relacionadas a ambientes Umidos. Ao se plotar as espécies no grafico com os componentes do
PC1 e PC2 observa-se que ambas ocupam essencialmente 0 mesmo espago e estdo fortemente
relacionadas com varidveis ambientais ligadas a precipitacdo e a temperatura no més mais frio,
ou seja, a disponibilidade de agua e temperaturas menores sdo fatores que limitam a sua
distribuicdo geografica. A morfologia floral também é extremamente semelhante. As flores de
ambas as espécies apresentam sépalas brancas a esverdeadas e pétalas brancas com a corona de
filamentos da mesma coloracgéo (Killip 1938; Ulmer & MacDougal 2004). A diferenca esta no
tamanho das flores, P. micropetala tem em média 1,5-2cm de diametro (Killip 1938) e P.
vespertilio de 4 a 5 cm diametro (Ulmer & MacDougal 2004).

No dominio da FA estudos biogeogréaficos apontam para uma divisdo historica de
espécies que ocorrem na area sul e outro na area norte (Costa 2003; Perret et al. 2006).
Independentemente do grupo de estudo e metodologia utilizada, a maioria dos estudos
concorda que ha uma separacao historica entre as partes norte e sul do dominio, cujos limites
sdo mais ou menos coincidentes com o Vale do Rio Doce no norte do Estado do Espirito Santo
(Fiaschi & Pirani 2009). Em contrapartida, outros estudos definem que o limite do bloco sul
parece coincidir com a Serra da Mantiqueira no Estado de Sdo Paulo (Pinto-da-Rocha et al.
2005; Martins 2011). Independente da fronteira, o bloco sul da FA parece ser influenciado mais
fortemente por elementos de outras regides, em vez de compartilhar um elevado niumero de
taxons com a AM. Como exemplo, alguns tdxons Andinos podem ser encontrados no bloco sul,
mas normalmente séo ausentes no bloco norte (Fiaschi & Pirani 2009).

Para a maioria das espécies de Passiflora que ocorrem na FA foi detectado esse padrédo
de distribuigdo distinta entre os blocos norte e sul. Entretanto, para esse género, a divisa entre
norte e sul esta situada em Séo Paulo para a maioria das espécies, com poucas estando no limite
do Estado do Espirito Santo, o que demonstra que a varidvel ambiental relacionada a baixas
temperaturas é um fator seletivo que restringe a ocorréncia de determinadas espécies. Dentro

desse aspecto de ocorréncia, trés espécies relacionadas aos ambientes mais frios sdo
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filogeneticamente proximas, P. jileki, P. mendoncaei e P. ischnoclada s&o irmas, demonstrando
que existe conservacao de nicho sob pressdo de selecdo para ambientes com temperaturas mais
amenas.

Para aquelas que ocorrem no bloco norte da FA, duas espécies (P. galbana e P.
racemosa) sdo filogeneticamente proximas, sendo P. racemosa endémica do Rio de Janeiro.
Outra espécie (P. odontophylla) que também ocorre na regido norte da Floresta Atlantica é
espécie irma de P. nitida que ocorre na FA, CE e AM. Essas duas espécies sdo relacionadas
filogeneticamente com P. riparia e P. ambigua que ocorrem na Amazonia brasileira e
colombiana. A proximidade filogenética ilustra a via de dispersdo dessas espécies, como
também demonstra que, apesar de ocorrerem de forma disjunta, conservam seu nicho ancestral
relacionado principalmente a temperaturas elevadas. Outra caracteristica da familia, de ser
essencialmente neotropical pode ser observada na distribuicao das espécies através da FA, onde
um numero menor de espécies ocorre no bloco sul, demonstrando que quanto maior a latitude
menor € a diversidade de espécies de Passiflora (Méder et al. 2009).

Sob o contexto da Biologia da Conservacdo, estudos sobre conservagédo
filogenética de nicho sdo excelentes preditores de como as espécies se comportardo sob o
cenario atual de mudancas globais, onde espécies que apresentam forte conservacao de nicho
estardo mais suscetiveis a extingfes, enquanto que outras tenderdo a se adaptar as novas
mudancas. Os resultados aqui apresentados sugerem que algumas espécies do género
Passiflora, de distribuicdo mais restrita e que habitam ambientes mais homogéneos como P.
elegans, P. racemosa, P. truncata e P. urubicensis, P. setulosa e P. ischnoclata, que
pertencentem a lista de espécies ameacadas de extin¢do do IBAMA (Machado et al. 2008), sdo
altamente suscetiveis as mudancas climaticas, enquanto que outras, de distribuicdo mais ampla
como P. alata, P. capsularis, P. cincinnata, P. edulis, P. foetida, P. misera, P. pohlii e P.
suberosa e que habitam ambientes mais heterogéneos, tenderdo a preservar a historia evolutiva

do grupo.
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ANEXO 1 - Espécies utilizadas nas analises e nimero de pontos de ocorréncia utilizados nas

analises

Astrophea Total pontos ocorréncia | Pontos ocorréncia usados
P. candida 28 24
P. ceratocarpa 23 16
P. haematostigma 398 314
P. mansoi 107 81
P. rhamnifolia 152 121
Deidamioides

P. deidamioides 37 28
P. ovalis 303 249
Decaloba

P. capsularis 535 424
P. micropetala 15 10
P. misera 493 315
P. morifolia 95 77
P. organensis 367 267
P. rubra 79 36
P. pohlii 249 174
P. suberosa 549 444
P. tricuspis 220 160
P. truncata 55 37
P. vespertillio 102 50
Passiflora

P. actinia 247 224
P. alata 686 557
P. ambigua 17 11
P. amethystina 810 685
P. caerulea 249 201
P. campanulata 87 74
P. cincinnata 1103 802
P. clathrata 84 51
P. coccinea 388 244
P. edmundoi 272 212
P. edulis 1150 670
P. eichleriana 76 55
P. elegans 86 74
P. foetida 1489 934
P. galbana 542 428
P. gardneri 31 22
P. gibertii 68 49
P. ischnoclada 11 8
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P. jileki 276 204
P. kermesina 286 195
P. luetzelburgii 182 116
P. mendoncaei 86 63
P. miersii 157 103
P. mucronata 554 381
P. nitida 220 125
P. odontophylla 21 17
P. quadrangularis 40 20
P. racemosa 163 85
P. recurva 170 138
P. riparia 32 17
P. setacea 351 246
P. setulosa 24 17
P. sidaefolia 29 23
P. speciosa 390 309
P. tenuifila 101 71
P. trintae 78 67
P. urubicensis 6 5
P. villosa 154 115
P. vitifolia 43 12
P. watsoniana 88 62
Total 58 espécies 14.654 10.519
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ANEXO 2 - Mapas de ocorréncia dos subgéneros e das espécies de Passiflora.

Subgénero Astrophea Subgénero Decaloba

Subgénero Deidamiodes Subgénero Passiflora
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