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RESUMO

Compreender como processos ecologicos e evolutivos atuam é fundamental para entender os
padrdes globais de diversidade e para prever suas variacdes perante mudancas climaticas e
conversdo da paisagem natural. Processos ecoldgicos envolvem a dispersdo e a relagdo dos
organismos com 0 meio ambiente e com outros seres vivos. Processos evolutivos influenciam
a historia dos organismos, principalmente atraves do equilibrio entre especiacdo/extin¢do e
outros mecanismos de mudanga molecular. Na macroescala, esses processos, em conjunto,
determinardo os taxons disponiveis para dispersar e colonizar certos ambientes, através do
espaco e do tempo, contribuindo para configuracdo de padrdes globais de diversidade e de
composicdo. Entender como os organismos sao influenciados por fatores bioticos, abioticos e
histéricos exige uma abordagem analitica integrativa considerando diferentes niveis
hierarquicos. O objetivo desta tese foi investigar a contribuicdo de processos ecoldgicos e
evolutivos na formagao de padrdes atuais de co-ocorréncia de Cactaceae nas Americas. Para
tanto, verifiquei a contribuicdo de processos deterministicos e estocasticos na distribuicdo e na
estruturacdo espacial de cactos no continente americano e explorei composicGes e
diversidades taxonémica e filogenéticas. A partir de dados de presenca/auséncia e gradientes
climaticos, apliquei a Modelagem Hierarquica de Comunidades de Espécies (HMSC) em uma
abordagem de validacdo cruzada quéadrupla e avaliei mudancas nas co-ocorréncias simulando
riqueza e composicao com extremos de gradientes climaticos (capitulo 2). Avaliei estrutura e
composicdo filogenética atraves do indice de parentesco liquido (NRI) e do indice de
parentesco mais proximo (NTI), bem como através da variacdo na composicdo filogenética
entre assembleias a partir das coordenadas principais da estrutura filogenética (PCPS)
(capitulo 3). Analisei a riqueza de géneros e a diversidade alfa filogenética em centros de
diversidade através de modelos mistos. Os dados sugerem uma relacdo complexa dos cactos
com gradientes climaticos A ocorréncia de cactaceas refletiu padrdes ndo aleatorios
associados a variagéo espacial do clima nas Américas. Tolerancias especificas de géneros para
extremos e sazonalidade de temperatura e precipitacdo estdo ligadas a forma corporal e ao
parentesco dos cactos. As simulagdes sugeriram aumento de riqueza em extremos opostos dos
gradientes e mudancas na composic¢do de acordo com extremos climaticos opostos. Padrdes
filogenéticos aleatorios e agrupados prevaleceram em todos os centros de diversidade,
enquanto a repulsdo foi restrita a algumas regides da América do Sul. A composicdo

filogenética variou entre as Américas do Norte e do Sul por causa da divisdo da subfamilia



Cactoideae e do turnover dos géneros entre os centros de diversidade. O estudo representa um
passo inicial para evidenciar a influéncia de processos deterministicos e estocasticos na co-
ocorréncia de Cactaceae. Ele fornece informacdes para orientar a conservacdo de Cactaceae
nas Américas, a medida que auxilia a direcionar esforcos baseados em como as formas
corporais respondem ao clima e seu consequente efeito sobre a distribuicdo e a estruturacao
de diferentes dimensdes da diversidade. A distribuicdo da repulsdo nas Américas coincide
com a distribuicdo disjunta das florestas secas. A distribuicdo de padrdes de agrupamento se
sobrepde a co-ocorréncia de linhagens radiadas e isoladas, sugerindo que as mudancas de

habitat desempenham um papel na diversificacdo e distribuigdo de Cactaceae.

Palavras-chave: Cactaceae, assembly processes, gradientes climaticos, HMSC, simulacdo,

diversidade filogenética, agrupamento, dispersdo, composicao filogenética.



ABSTRACT

Comprehending how ecological and evolutionary processes work is critical to understanding
global patterns of diversity and predicting their variations in the face of climate change and
natural landscape conversion. Ecological processes involve the dispersal and relationship of
organisms with the environment and other living beings. Evolutionary processes influence the
history of organisms, mainly through the balance between speciation/extinction and other
mechanisms of molecular change. At the macroscale, these processes together will determine
the available taxa to disperse and colonize certain environments, through space and time,
contributing to the setting of global patterns of diversity and composition. Understanding how
organisms are influenced by biotic, abiotic and historical factors requires an integrative
analytical approach considering different hierarchical levels. The objective of this thesis was
to investigate the contribution of ecological and evolutionary processes in shaping current
patterns of co-occurrence of Cactaceae in the Americas. To this end, | verified the
contribution of deterministic and stochastic processes in the distribution and spatial
structuring of cacti in the American continent, and explored taxonomic and phylogenetic
compositions and diversities. From presence/absence data and climate gradients, | applied the
Hierarchical Species Communities Modelling (HMSC) in a four-way cross-validation
approach and explored changes in the co-occurrences simulating richness and composition
with extremes of climatic gradients (chapter 2). | evaluated phylogenetic structure and
composition through the net related index (NRI) and the nearest taxon index (NTI), and
analyzed variation in the phylogenetic composition between assemblages based on Principal
Coordinates of the Phylogenetic Structure (PCPS) (chapter 3). | analyzed genera richness and
phylogenetic structure among diversity centers using mixed models. The data suggest an
overall complex response of cacti to climate gradients. Occurrences of cacti reflected non-
random patterns associated with spatial climate variation in the Americas. Genera-specific
tolerances for extremes and seasonality of both temperature and precipitation were linked to
growth form and cacti phylogenetic relatedness. Simulations suggested increase of richness in
opposite extremes of the gradients and with composition changing according with opposing
climatic extremes. Random and clustered phylogenetic patterns prevailed in all centers of
diversity, while repulsion was restricted to some regions of South America. Phylogenetic
composition varied between North and South America because of division of subfamily

Cactoideae and genera turnover between diversity centers. The study represents an initial step



to highlight the influence of deterministic and stochastic processes on the co-occurrence of
Cactaceae. It provides information to guide the conservation of Cactaceae in the Americas as
it helps to direct efforts based on how body shapes respond to climate and its effect on the
distribution and structuring of different dimensions of diversity. The distribution of
overdispersion in the Americas coincides with the disjunct distribution of dry forests. The
distribution of clustering patterns overlaps with the co-occurrence of isolated and in situ
radiated lineages, suggesting that habitat changes play a role in Cactaceae diversification and

distribution.

Keywords: Cactaceae, assembly processes, climate, HMSC, simulation, phylogenetic

diversity, clustering, dispersion, phylogenetic composition.
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INTRODUCAO GERAL

A tese desenvolvida durante meu doutorado refere-se a investigacdo de questdes
ecologicas e evolutivas envolvidas na distribuicdo e co-ocorréncia de géneros de Cactaceae no
continente americano. Mais do que observar padrdes e verificar a influéncia de processos no
espaco e no tempo, a tese busca compreender, atraves de modelagem estatistica, como a co-
ocorréncia de géneros é determinada pela interacdo de fatores extrinsecos aos taxons
(ambientais e espaco-temporais), intrinsecos aos taxons (atributo), bem como aqueles fatores
que podem ser tanto extrinsecos como intrinsecos, como é o caso da dispersao (limitacéo por
barreira geogréfica ou por capacidade dispersiva do organismo) e da histéria (transformacdes
geoldgicas e climaticas e evolugdo de organimos) (Figura 1). A partir da analise dos padrdes
gue emergem dessas co-ocorréncias podem-se gerar informacfes essenciais sobre a
distribuicdo e estruturacdo de diferenes dimensdes da diversidade e de seus processos
subjacentes. Dessa forma, a tese avanca no sentido de proporcionar uma abordagem
integrativa e inovadora que permite explorar padrdes e processos caracterizando a ecologia e a

evolucdo de Cactaceae nas Américas.

Figura 1 — Fluxograma da abordagem integrativa a partir de fatores extrinsecos e intrinsecos aos organismos.
Fonte: Compilacéo da autora.

Co-ocorréncia
de géneros

; Fatores Fatores :
“.. ~ extrinsecos . *.. ~ intrinsecos .

* Ambiente

Propriedades emergentes das
comunidades:
Diversidade e composigdo

Fonte — Autora
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A conjuntura tedrica da tese explora premissas e conceitos da teoria de ecologia de
comunidades, teoria de nicho, biogeografia histérica, ecologia espacial, ecologia funcional e
evolutiva, macroecologia e macroevolucdo. De maneira geral, estarei investigando como o
clima influencia padrdes de distribuicdo espacial e como essa relacdo pode ser mediada pelo
atributo de forma corporal e pela historia evolutiva compartilhada. Ainda, exploro como a
distribuicdo de linhagens contribui para estrutura e composicdo filogenética das co-
ocorréncias. Cabe ressaltar que estou focada em um grupo de organismos de forma horizontal,
dentro de um mesmo nivel trofico. Nesse sentido, assumo o conceito de comunidade
extremamente el&stico, considerando escalas espaciais que variam de regionais a globais
(VELLEND et al. 2016).

Escolhi Cactaceae como um grupo modelo para investigar questdes macroecoldgicas e
macroevolutivas porque essa familia apresenta caracteristicas peculiares relacionadas ao
ambiente, as suas distribui¢fes espaciais e temporais, aos padroes de diversidade e as taxas de
diversificacio (MAJURE et al., 2012; BONATELLI et al., 2014; HERNANDEZ-
HERNANDEZ et al., 2014; BARTHLOTT et al., 2015; PEREZ et al., 2016). ).

Revisado da literatura

PadrGes globais de diversidade e composicdo de organismos sdo formados pela
interacdo entre processos ecoldgicos e evolutivos (MITTELBACH & SCHEMSKE, 2015).
Dentre os processos ecoldgicos, destacam-se a dispersdo dos organismos e a relagdo destes
com o ambiente e com outros seres vivos (KRAFT & ACKERLY, 2010; KRAFT et al. 2015).
Processos evolutivos estdo relacionados a histéria dos organismos, principalmente aqueles
que definem o balanco entre taxas de especiacdo/extin¢cdo, bem como outros mecanismos de
mudanca molecular (ex.: selecdo natural e deriva genética) (WIENS, 2012; GERHOLD et al.,
2015; WEEKS et al.,, 2016). Considerados em conjunto, esses diferentes processos
influenciam as relacdes dos organismos com fatores abidticos, bidticos e histdricos, no espaco
e no tempo (VELLEND, 2016). Identificar como tais rela¢cdes sdo mantidas é fundamental
para predizermos mudancas nesses padrdes globais de diversidade e de composicao,
sobretudo em decorréncia de mudancas climéticas futuras e em funcdo das consequéncias do
uso e ocupacao do espago por atividades humanas. Logo, o conhecimento gerado a partir da
exploracdo dos processos e dos mecanismos que culminam em tais padrbes é imprescindivel

para direcionar esfor¢os na manutencao da diversidade biolégica de forma efetiva.
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Existe certo consenso sobre o papel que processos ligados ao ambiente, a dispersao
(movimento de didsporos e colonizagdo como processo demogréfico), a histdria evolutiva e as
interacdes bidticas desempenham na estruturacdo de comunidades a partir das respostas
individuais dos organismos que as compdem (EMERSON & GILLESPIE, 2008;
CAVENDER-BARES et al., 2009). A ocorréncia de um organismo em condi¢des ambientais
especificas dependerd de suas habilidades individuais para dispersar, ultrapassar barreiras
biogeograficas e colonizar locais com ambientes propicios a sua permanéncia, dadas as
interacdes biodticas mantidas nesse espaco (MAYFIELD & LEVINE, 2010). A historia
evolutiva desses organismos pode definir a identidade e o atributo dos tdxons capazes de
completar e manter esse ciclo, assim como as mudancas sofridas por esses tdxons, ao longo do
espaco e do tempo, para configurar padrfes atuais de co-ocorréncia. Logo, a diversidade e a
composicao de tdxons de uma dada comunidade sdo influenciadas tanto por processos ligados
a especiacdo e a imigracdo, 0s quais inserem tdxons em uma dada comunidade, como por
aqueles ligados a deriva e a selecdo, os quais extirpam taxons dessa comunidade (VELLEND,
2016).

A integracdo entre abordagens ecoldgicas e evolutivas tem sido utilizada para
identificar processos que determinam padrGes de diversidade e de composi¢do de taxons no
tempo e no espago, bem como para predizer mudancas nesses padrdes (Ricklefs, 2008;
CAVENDER-BARES et al., 2009; CHASE & MYERS, 2011; BINO et al., 2013; CADOTTE
et al., 2013). Abordagens ecoldgicas que utilizam dados de observacdo sdo relevantes na
descricdo de mudancas na composi¢éo de taxons se considerarem as correlacdes entre atributo
e ambiente (CADOTTE & TUCKER, 2017). Essas abordagens ecoldgicas se tornam ainda
mais validas se avaliarem a influéncia de fatores espaciais, de métodos amostrais e das
relacBes filogenéticas nas interpretaces dos modelos analisados.

Nessa perspectiva, a filogenia tem sido incorporada a estudos ecolégicos como uma
abordagem evolutiva que agrega um proxy temporal, fazendo a ligagdo entre passado e
presente (CAVENDER-BARES et al., 2009). Sendo assim, a conexdo entre padrbes e
processos e como estes variam de acordo com a escala de observacdo, seja esta temporal ou
espacial, pode ocorrer pela combinacdo de abordagens ecoldgicas e evolutivas que envolvam
processos direta ou indiretamente ligados a historia dos organismos e aos seus respectivos
requerimentos e limitacbes em relacdo ao ambiente (EMERSON & GILLESPIE, 2008).

Gradientes ambientais sdo mais pronunciados quando observados na macroescala. A
estruturacéo espacial do clima na escala global, por exemplo, tem explicado fortes padroes de

composicao, sobretudo na vegetacdo (VELLEND, 2016). A propria definicdo de bioma
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exemplifica isso (Clements vs. Gleason). Apesar de existir um debate na literatura sobre o
papel das interagBes bidticas na estruturacdo de co-ocorréncias nessa escala ampla
(MAYFIELD & LEVINE, 2010), considera-las ndo é diretamente foco da tese. A estruturacdo
de condi¢des ambientais no espaco pode afetar a distribuicdo de organismos, motivo pelo qual
sdo esperadas correlaces da diversidade com fatores climéticos, ja que variaveis climaticas
afetam padrdes de especiacdo, de extingdo e de dispersdo (RICKLEFS, 2004; WIENS &
DONOGHUE, 2004; KOZAK & WIENS, 2012).

Diversidade beta e gradiente ambiental

Um padrdo espacial bem estabelecido é a distancia de decaimento da similaridade
entre dois conjuntos de organismos (diversidade beta; VELLEND, 2016), ou seja, quanto
mais distantes geograficamente se encontram esses conjuntos (comunidade lato sensu), menor
a similaridade na composicdo de organismos entre eles (NEKOLA & WHITE, 1999;
SOININEN et al., 2007). Assim, composi¢cOes entre regides distantes sdo mais diferentes
entre si do que as mais préximas, pois é esperado que a similaridade entre esses conjuntos
decres¢ca em funcdo da limitacdo de dispersdo. O contrério é esperado se as relacbes com o
ambiente e as especiagdes ndo sdo limitadas pelo processo dispersivo (VELLEND, 2016). De
maneira geral, a distancia de decaimento da similaridade é caracterizada por alto turnover de
taxons entre duas regides, principalmente como conseqliéncia da constante selecdo dentro de
sitios e da selecdo espacialmente varidvel entre os sitios (VELLEND, 2016). Quando a
distancia de decaimento é suave, se espera que a similaridade ndo seja afetada pela
heterogeneidade ambiental, mas preferencialmente por processos estocasticos como deriva
ecologica, dispersdo e especiacao aleatorias (VELLEND, 2016).

Nessa perspectiva, enquanto fatores ambientais podem limitar os tdxons através de um
ambiente espacialmente estruturado, o qual determina adequacdo de um habitat para
colonizagdo, por outro lado as barreiras biogeograficas podem desencadear especiacao
alopatrica por isolamento. Dessa forma, a distancia de decaimento pode ser causada tanto pela
diminuicdo da similaridade ambiental pela distancia geografica, como por limites a disperséo
de taxons e pelas diferencas na amplitude de nicho entre eles (NEKOLA & WHITE, 1999).

Além disso, é importante considerar que o tamanho do grdo de observacdo e a
extensdo dos estudos podem afetar essa relagdo espacial (WIENS, 1989; STEINBAUER et

al., 2012). Portanto, € imperativo que a avaliacdo desse padréo de decaimento integre tanto a
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variacdo ambiental, quanto as informacgdes relativas ao grdo de amostragem e a extensdo
qguando observados na macroescala (STEINBAUER et al., 2012). Nesse sentido, uma
alternativa é decompor a distancia de decaimento da similaridade em componentes que podem
ou ndo ser explicados pela similaridade nas co-variaveis ambientais (OVASKAINEN et al.,
2017). Atraves de uma particdo da variacdo aplicada a um modelo completo
(espago | ambiente) ¢ possivel evidenciar se existe diferenca na forma como os diferentes
taxons que compde essas comunidades respondem a fatores deterministicos e estocasticos,
especificando como essa resposta se manifesta entre diferentes niveis hierarquicos
(OVASKAINEN et al., 2017).

Atributos e resposta de propriedades emergentes em diferentes niveis hierarquicos

Mudangas na composic¢do de taxons e na similaridade entre comunidades podem ser
influenciadas pelas caracteristicas intrinsecas dos organismos, ou seja, 0s atributos de um
dado taxon em uma comunidade podem ser relevantes ao determinar padrbes de riqueza e
composigdo a partir dessas co-ocorréncias. Nesse sentido, a capacidade dispersiva de um dado
organismo pode determinar quais td&xons ocorrem em uma dada regido, influenciando assim a
riqueza e a composicdo de tdxons nessa regido. Por exemplo, existe uma correlagdo na
evolucdo de formas corporais e de sindromes de polinizacdo, sendo que maiores taxas de
diversificacdo sdo associadas a mudancas nas formas corporais e a novas estratégias
reprodutivas, como aquelas mediadas por aves e por morcegos que propiciariam disperséo a
longa distancia se comparadas com abelhas e formigas (Hernandéz-Hernandéz et al. 2014).

De outra forma, essas caracteristicas intrinsecas podem mediar mudangas na
distribuicdo dos organismos perante situacGes que promovam mudangas no ambiente comum
a suas ocorréncias (ex.: mudangas no clima; LAVOREL & GARNIER, 2002; MACLEAN &
BEISSINGER, 2017). E por isso, por exemplo, que pesquisas tém sido conduzidas no sentido
de testar a contribuicdo de atributos ecoldgicos para guiar predigdes relacionadas a mudancas
climaticas (GARCIA et al., 2014; MACLEAN & BEISSINGER, 2017).

Uma vez que os fatores intrinsecos do organismo (atributos) sdo relevantes para
modelar as propriedades da comunidade, a hipdtese individualista € uma das explicacdes
concebiveis para explicar mudancas na composicao e na similaridade entre essas comunidades
(GLEASON, 1926; VELLEND, 2016). Isso porque a hipoGtese postula que respostas

“individualistas™ a véarios fatores ambientais sao mais fortes do que a interdependéncia entre
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géneros para explicar a variacdo na composi¢cdo da comunidade. Neste caso, pode-se supor
que a mudanca gradual na composicao da comunidade ao longo de gradientes climéticos, por
exemplo, pode ser mediada pelas caracteristicas dos organismos que CO-OcOrrem nessas

comunidades.

Relages evolutivas na macroescala: sinal filogenético e diversidade filogenética

Sob diferentes condi¢Ges ambientais, como as climéticas, por exemplo, organismos
podem diferir quanto a suas respectivas habilidades em colonizar (limitagédo de dispersdo x
dispersdo a longa distancia) e ultrapassar barreiras geograficas e temporais (barreira
dispersiva). Dessa forma, tanto o nicho ecolégico (nicho huntchinsoniano, CHASE &
LEIBOLD, 2003) quanto as restricbes espaciais podem ser mediadas pelos atributos
bioldgicos e pela histéria evolutiva compartilhada entre as linhagens a que pertencem esses
organismos (WIENS & DONOGHUE, 2004, LOSOS, 2008). Logo, € esperado que taxons
mais proximamente aparentados possuam atributos similares associados a condigdes
especificas mais do que o esperado ao acaso (WIENS & DONOGHUE, 2004; LOSQOS, 2008).

Uma forma de constatar a relacdo dessa triade parentesco-atributo-ambiente é através
da avaliacdo de sinal filogenético juntamente com um modelo evolutivo. J4, afirmacfes sobre
o0 potencial adaptativo sdo verificadas comparando modelos evolutivos distintos (Browniano
vs. Ornstein-Uhlenbeck models, MUNKEMULLER et al., 2015). Ainda sim, a avaliacdo do
sinal filogenético € considerada util quando voltada para reconhecer o quanto taxons
proximamente aparentados assemelham-se uns aos outros em relacdo aos seus nichos se
comparados com taxons distantemente aparentados (MUNKEMULER et al., 2015).

A inclusdo de analises espaciais e de métodos filogenéticos comparativos permite
explorar com mais eficacia a dispersdo de linhagens ao longo da distribuicdo dos organismos.
Uma forma de avaliar isso é através das diferentes dimensdes da diversidade filogenética, as
quais avaliam a relacdo de parentesco entre oS organismos dentro e entre regides ou
localidades, também denominadas diversidade filogenética alfa e diversidade filogenética beta
(GRAHAM & FINE, 2008).

Duas metricas amplamente aplicadas, sobretudo na ecologia de comunidades, que
avaliam a estrutura dentro de comunidades sdo NRI (net relatedness index) e NTI (nearest
taxon index). Enquanto a primeira proporciona uma compreenséo das relagdes mais profundas

na arvore filogenética, a segunda permite observar relacbes mais recentes (WEBB et al.,

17



2002). Ambas evidenciam o grau de parentesco entre 0s taxons que co-ocorrem
desencadeando as seguintes estruturas (WEBB et al., 2002; EMERSON & GILLESPIE,
2008) : (1) agrupamento filogenético (clustering), na qual tdxons que co-ocorrem sdo mais
aparentados entre si do que o esperado de uma amostragem aleatéria de um conjunto maior de
tdxons (pool regional ou global); (2) repulséo ou disperséo filogenética, na qual os taxons sdo
mais distantemente relacionados; (3) aleatdria, na qual as relacdes ndo diferem nem
assemelham-se as duas anteriores.

Sob o ponto de vista macroevolutivo, padrdes de agrupamento filogenético podem, por
exemplo, refletir especiacdo e isolamento, ao passo que padrdes de repulsdo podem indicar
acumulo de linhagens no tempo e colonizacdo secundaria. Por isso, sugere-se que esses
padrdes podem refletir uma influéncia significativa da histéria, principalmente se observados
na macroescala (WIENS, 2012; GERHOLD et al., 2015; WEEKS et al., 2016). A variacao
desses padrdes de agrupamento/repulsdo ao longo do espaco e do tempo caracteriza a
diversidade beta filogenética. Dependendo da forma como for analisada, a diversidade beta
filogenética pode ser combinada com os resultados de diversidade alfa filogenética e
demonstrar a relacdo entre os clados ao longo do tempo e espaco (e.g. CARLUCCI et al.,
2016; CARLUCCI et al., 2017).

Cactaceae

A familia Cactaceae €é caracterizada por apresentar padrfes ecolégicos e evolutivos
que tornam esses organismos diferenciados no reino vegetal. Os cactos sdo considerados
plantas carismaticas, sendo o quinto grupo taxondmico mais ameacado, apresentando 31% de
suas espécies enquadradas em alguma categoria de ameaca (GOETTSCH et al., 2015). A
conversdo da paisagem para agricultura e aquacultura, a coleta como recurso bioldgico e o
desenvolvimento residencial e comercial estdo entre 0s processos predominantes que tornam
0s cactos ameagados (GOETTSCH et al., 2015).

A familia é endémica das Ameéricas (exceto pela espécie Rhipsalis baccifera, a qual
ocorre no Paleotrépico; HUNT, 2006), possuindo entre 1.431 e 1.896 espécies e cerca de 120
géneros pertencentes a quatro subfamilias: Pereskioideae, Maihuenioideae, Opuntioideae e
Cactoideae (HUNT, 2006; ANDERSON, 2001, respectivamente). Essas diferengas nos totais
de espécies ocorrem devido a revisdes taxondmicas de sinonimias (BARTHLOTT et al.,

2015). Cactoideae é a subfamilia mais rica em espécies e apresenta tribos cujas distribuigdes
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sdo exclusivas na América do Sul (ex.: Notocacteae) e quase exclusivas na América do Norte
(ex.: Cacteae) (MUTKE, 2015). Pereskioideae e Opuntioideae possuem centros de
diversidade tanto ao sul quanto ao norte do Equador, ao passo que Maihuenioideae restringe-
se ao sul da Ameérica do Sul (MUTKE, 2015).

Cactaceae retém taxas de diversificacdo cinco vezes mais altas do que as
Angiospermas como um todo, com endemismos relacionados aos trés principais centros de
diversidade consenso na literatura (HERNANDEZ-HERNANDEZ et al., 2014;
BARTHLOTT et al., 2015). Plantas suculentas, como os cactos, tém sua evolucdo e
distribuicBes associadas com fortes respostas as condi¢des climaticas principalmente pelo
desenvolvimento do metabolismo CAM (Crassulacean Acid Metabolism) e porque altas taxas
de riqueza e endemismo estdo associadas a ambientes aridos e semi-aridos (TAYLOR, 1997;
ANDERSON, 2001; EDWARDS, 2005). Apesar disso, cactos ocorrem numa ampla variedade
de habitats, desde desertos até florestas tropicais, apresentando uma grande variedade de
formas corporais (GIBSON & NOBEL, 1986, TAYLOR 1997, ANDERSON 2001).

A familia possui distribuicdo disjunta, limitando-se latitudinalmente entre o sul do
Canada e a Patagbnia (GIBSON & NOBEL, 1986; TAYLOR, 1997; ANDERSON, 2001;
BARTHLOTT et al., 2015). Evidéncias moleculares demonstraram que algumas populagdes
de cactos experimentaram fragmentacdo de suas distribuicdes tanto na América do Sul quanto
do Norte (e.g. MAJURE et al., 2012; BONATELLI et al., 2014; PEREZ et al., 2016).
Prevalece entre 0s cactos areas de distribuicdo geogréafica restrita, pois metade das espécies se
restringe a cerca de 10.000 km2 e um terco das espécies possuem areas inferiores a 1.000 km?
(MUTKE et al., 2015; GOETTSCH et al., 2019). Porém, os géneros de maior riqueza de
espécies apresentam distribuicfes desiguais (ex.: Mammillaria; MUTKE et al. 2015).

Pressupostos gerais da tese

A principal suposi¢do da tese € sobre a influéncia que o clima e a historia evolutiva de
Cactaceae exercem sobre padrdes atuais de diversidade e de composicdo de géneros
apresentados pela familia ao longo de sua distribuicdo. As hipoteses desta tese, as quais serdo
especificadas em cada capitulo, utilizam avangos metodoldgicos recentes para explorar o
efeito de processos ecoldgicos e evolutivos na organizacdo de comunidades na macroescala.
Em especial, as hipdteses abordam a forma como esses processos afetam diferentes niveis

hierarquicos (género e comunidade), bem como proporcionam a predicdo de respostas da
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comunidade, a partir da exploracdo de resposta de riqueza e de composi¢cdo combinadas, bem
como refletem a evolugdo de nicho e de atributos. Além disso, revisdes sobre diferentes
dimensbes da diversidade biologica, como a taxondmica e as filogenéticas, permitiram
explorar possiveis fatores historicos associados na distribuicdo de cactos ao longo das
Américas e entre os principais centros de diversidade da familia. As principais hipoteses da
tese serdo especificadas em cada um dos capitulos.

Objetivos: geral e especificos

A tese tem como principal objetivo investigar padrdes de co-ocorréncia de cactaceas
nas Américas e determinar a influéncia de processos ecoldgicos e evolutivos nestes padrdes
(Figura 2). Mais especificamente, a tese visa: (1) Quantificar a contribuicdo de processos
estocasticos e deterministicos na estruturacdo de comunidades de cactaceas ao longo de
gradientes climaticos nas Ameéricas; (2) Avaliar padrdes taxonémicos e filogenéticos de
estrutura e de composicdo de cactos e 0s possiveis processos histéricos associados a sua

distribuicdo ao longo das Américas e entre os principais centros de diversidade.
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Figura 2 — Fluxograma dos objetivos geral e especificos
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Estrutura da tese

A tese esta estruturada em trés capitulos (Figura 3): (1) “AMERICAN CACTACEAE: a
data set of Cactaceae genera co-occurrences across the Americas™; (2) “Contribution of
deterministic and stochastic processes on the assembly of Cactaceae across climatic
gradients” e (3) “Phylogenetic diversity reveals historical processes involved in the
distribution of Cactaceae”. O primeiro capitulo foi elaborado a partir da colaboracdo com
pesquisador nacional (UNESP- Rio Claro) e serd submetido como data paper no periédico
Ecology, seguindo a formatacdo da Ecological Society of America. O segundo capitulo resulta
de colaboragéo entre pesquisadores nacionais (UNESP- Rio Claro e UFMT) e internacionais
(Universidade da Finlandia) e serd submetido para o periddico Global Ecology and
Biogeography, sendo formatado conforme suas especificagcdes. De forma semelhante ao
primeiro, o terceiro capitulo deriva da contribuicdo nacional e internacional entre
pesquisadores (UFPR e Universidade da Estonia). Este, por sua vez, encontra-se em revisao
para nova submissdo ao periodico Journal of Biogeography.

O primeiro capitulo descreve o conjunto de dados elaborado a partir de dados
primarios (expedicBGes de campo) e dados secundarios (compilados da literatura) (MICHNER
et al., 1997). Os dados primarios e secundarios reunem informacdes sobre a composicdo de

cactos ao longo do continente americano, incluindo seus respectivos atributos e aqueles
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relacionados ao ambiente onde ocorrem. Esse conjunto de dados é explorado analiticamente

nos capitulos subsequentes.

Figura 3 — Fluxograma descrevendo a estrutura principal da tese, com a divisdo de capitulos e suas respectivas
abordagens.
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Capitulo 3

Fonte — Autora.

Capitulo 1 — CACTACEAE nas Américas: um banco de dados das co-ocorréncias de géneros
de cactos ao longo das Américas.

No primeiro capitulo, descrevi a base de dados elaborada a partir de registros da co-
ocorréncia de géneros nas Américas. Esses registros sao oriundos de dados primarios,
resultantes de expedi¢des a campo, e de dados secundarios, resultantes de artigos publicados.
Por um lado, a base de dados explora as co-ocorréncias com base na classificacdo taxonémica
(géneros, tribos, subfamilias) e nos atributos dos géneros (forma corporal e categoria de
ameaca da IUCN). Por outro lado, ela explora as caracteristicas ambientais das localiza¢6es
onde foram obtidos os registros, incluindo escala espacial de amostragem dos registros,

centros de diversidade, paises, geocronologia, estratigrafia e antroma.
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Capitulo 2 — Contribuicao de processos deterministicos e estocasticos na co-ocorréncia de
Cactaceae ao longo de gradiente climético.

No segundo capitulo, utilizei a co-ocorréncia de cactos para avaliar o papel do
ambiente e da dispersdo na distribuicdo geografica e na estruturacdo espacial de comunidades
de cactos. Para entender como esses padrées sao influenciados pelas caracteristicas intrinsecas
aos géneros, considerei o atributo de forma corporal e a relacdo de parentesco entre eles. A
fim de reconhecer os fatores latentes afetando as interpretacdes dos modelos, avaliei a
contribuicdo do gréo de amostragem para a varia¢do na resposta da comunidade aos processos
deterministicos e o poder preditivo dos modelos. Logo, a partir de dados e presenga e auséncia
e de gradientes climaticos apliquei Hierarchical Modelling of Species Communities (HMSC)
através de uma abordagem de validacdo cruzada em quatro etapas, incluindo distancia de
decaimento da similaridade, particdo de variancia com fatores espaciais latentes, associacoes
positivas/negativas com base na analise de residuos e identificacdo de regibes de composi¢do
similar com base na similaridade de atributo e ambiente (Figura 4). Ainda, avaliei o sinal
filogenético sob o modelo Browniano para inferir se géneros aparentados tendem a reter
atributo e ambiente semelhantes. Além disso, avaliei mudancgas nas propriedades de co-
ocorréncia a partir da simulacdo de riqueza e composicdo de géneros em relacdo a gradientes

climéticos extremos.

Figura 4 — Sumaério gréfico da abordagem estatistica de HMSC (Hierarchical Modelling of Species
Communities).
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Capitulo 3 — Diversidade filogenética revela processos histéricos envolvidos na distribuicdo
de Cactaceae

No segundo capitulo, considerei a co-ocorréncia de géneros nos trés principais centros
de diversidade taxondmica da familia Cactaceae, a fim de abranger a distribuicdo dos
principais grupos de cactos, bem como a ampla variedade de habitats e de unidades
biogeograficas a que pertencem esses grupos. A partir da diversidade taxondmica (género)
avaliei padrdes de distribuicdo espacial da riqueza de géneros nos principais centros de
diversidade (México, Andes e Brasil). Para entender como a histdria evolutiva do grupo
contribuiu para a co-ocorréncia de géneros no espaco atual, optei por uma abordagem focada
em diferentes dimensdes da diversidade filogenética, incluindo analise de estrutura, dentro das
assembleias de cactos (alfa), e da composicdo entre essas assembleias (beta ou dispersao
filogenética). Logo, para avaliar a estrutura dentro das comunidades/assembleias calculei a
diversidade filogenética alfa baseada em relacGes de parentesco mais antigas (net relatedness
index— NRI) e mais recentes (nearest taxon index— NTI). Explorei a composicao filogenética
entre essas comunidades/assembleias a partir da diversidade filogenética beta (Principal
Coordinates of Phylogenetic Structure— PCPS). Analisei as variagdes nas composigdes tanto
taxondmica e como filogenética entre comunidades/assembleias através de analises de
regressao baseadas em matrizes de dissimilaridade da relacdo filogenética entre os géneros e

suas respectivas ocorréncias entre os centros de diversidade.
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Abstract

Cactaceae is a charismatic group of plants, highly especiose and among the most threatened
plant family, which has one of the highest diversification rates within Angiosperms. Here, we
provided a data set based on genera co-occurrences sampled around potential cacti
distribution, from South to North Americas. Data was based on 96 bibliographic sources -
sampled from 1945-2015 -, and 46 sites of field expeditions based on rocky outcrops
randomly chosen for survey across the Rio Grande do Sul state and its border with Uruguay

and Argentina — sampled in 2009-2015. The data set is structured by 1,497 records
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contemplating 458 species/99 genera within 249 sites. The ten most frequent (52.9%) genera
were: Mammillaria (9.89%), Opuntia (8.76%), Parodia (8.36%), Cylindropuntia (6.22%),
Pilosocereus (4.88%), Echinocereus (4.34%), Coryphantha (4.21%), Frailea (3.81%), and
Rhipsalis (2.41%). About 70% of genera retained from 10 or fewer records. Cactoideae were
the subfamily with higher number of records (76%), followed by Opuntioideae (22%),
whereas Pereskioideae (1%) had extremely low frequency. This reflected in higher records
registered for the tribe Cacteae (31%), Notocacteae (14%), Opuntieae (12%), Cereeae (10%),
and Trichocereeae, Cylindropuntieae and Pachycereeae ( 8% each), the remaining seven with
less than this. The more frequent growth forms were globose (58%), flattened (19%) and
columnar (13%). Globose genera concentrated in Mexico and southern Brazil; while
columnar were intense north-eastern Brazil. According to IUCN classification, most genera
were least concern, threatened, not-threatened or data deficient. Almost 50% of occurrences
were in Mexico and 30% in Brazil. Most part of registers was at the regional level (68%).
About 76% of registers were in geological substrates of Mesozoic and Cenozoic Eras,
whereas 83% were sedimentary undifferentiated and endogenous stratigraphic substrates.
Populated rangelands, residential rangelands and remote rangelands concentrated 69% of
records. We expect the data set will be useful to guide sampling improvement across cacti
distribution, especially within the hotspot of diversity which are lacking, like the Andes, USA
and other regions of Mexico. In spite of that, we pointed out that the information provided
here enhances basic knowledge about geographical distribution of Cactaceae, contributing
with minimal data for further complementation on macroecological and biogeographical
studies. A static version of this dataset is provided as Supporting Information, and updating is

available in GitHub repository.
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CAPITULO 2

Contribution of deterministic and stochastic processes on the assembly of Cactaceae
across climatic gradients
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Abstract

Aim: To investigate the contribution of deterministic and stochastic processes driving the
assembly of Cactaceae across the Americas, teasing apart the influence of growth form and
relatedness, and simulating genera richness and composition responses under extreme climatic
conditions.

Location: The Americas

Time period: Present

Major taxa studied: Cactaceae
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Methods: We applied Hierarchical Modelling of Species Communities (HMSC) to presence-
absence data in a four-fold cross-validation approach. For this, we considered distance decay
of similarity, variance partitioning with spatial latent factors, positive/ negative residual
correlation of genera co-occurrence and compositional regions based on trait and
environmental similarity. Phylogenetic signal was calculated to infer whether related genera
retained similar trait and environment. We evaluated changes in co-occurrences properties by
simulating genera richness and composition along extremes of climatic gradients.

Results: Our results suggest an overall complex outcome of cacti to contemporaneous and
simulated climatic gradients. Cactaceae turnover reflects the non-random patterns of spatial
variation in climatic factors across the Americas. Genera-specific tolerances to climate
extremes and seasonality of both temperature and precipitation were linked to growth form
and relatedness. Globose, columnar and flattened growth forms varied in their response to
temperature and precipitation seasonality and climate extremes. Climate extremes predicted
richness to increase in opposite directions, whilst composition similarity increased under the
upper extremes but decreased under lower extremes.

Conclusions: We provided an initial step towards disentangling the contribution of
deterministic and stochastic processes on the assembly of Cactaceae at the macroscale by
assessing the interplay of environmental filtering, dispersal and biogeographic history on
current spatial patterns of Cactaceae diversity. However, we stress that inference about the
family as a whole can be misleading, as well as they would be if focused on specific genera
isolated. This paper provides information and discusses possible avenues to guide the
conservation of Cactaceae across the Americas by directing efforts on how growth forms
respond to climate and the consequent effect on communities’ properties (richness and

composition).
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CAPITULO 3

Phylogenetic diversity reveals historical processes involved in the distribution of

Cactaceae

Phylogenetic diversity of Cactaceae
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Abstract

Aim We examined phylogenetic alpha and beta diversities to provide insights into the
macroevolutionary processes that shape the distribution and diversification of Cactaceae
across broad geographical scales

Location The Americas
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Taxon Cactaceae

Methods We compiled data on Cactaceae species distribution across the Americas from
published literature. The data was classified according to main diversity centres and spatial
scale of sampling. We computed phylogenetic alpha diversity using net relatedness index
(NRI) and nearest taxon index (NTI). Phylogenetic composition variation among assemblages
was analysed using Principal Coordinates of Phylogenetic Structure (PCPS). We analysed
variation in taxonomic and phylogenetic composition between assemblages using regression
analysis based on dissimilarity matrices of phylogenetic relatedness of genera and their
occurrence in diversity centres. We analysed genera richness and phylogenetic alpha diversity
across diversity centres with mixed models.

Results Random and clustered phylogenetic patterns prevailed in assemblages across all
diversity centres, whereas overdispersion was restricted to few assemblages in South
America. Phylogenetic composition varied between North and South America because of the
split of Cactoideae subfamily and the turnover of genera between diversity centres. In this
case, phylogenetic clustering indicates spatial-temporal barriers and in situ radiations,
whereas overdispersion indicates the assembly and re-assembly of lineages co-occurring in
mosaics of habitats from Quaternary as well as from past refuges of dry forests.

Main conclusions The distribution of overdispersion across the Americas coincides with the
disjunct distribution of dry forests. The distribution of clustering assemblages overlaps with
the co-occurrence of isolated and in situ radiated lineages, suggesting that habitat shifts play a

role in the diversification and distribution of Cactaceae.

Keywords Cactaceae, Diversity centres, Phylogenetic alpha diversity, Phylogenetic beta

diversity, Phylogenetic composition, Phylogenetic structure
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