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Resumo- Neste trabalho é apresentada a variacdo temporal da composicio e estrutura da assembleia de diato-
maceas da Bacia Llano Grande, PAramo de Frontino, localizado a 3.460 m de altitude ao nordeste da Cordilheira
Ocidental dos Andes, Colombia. O material estudado é referente a um testemunho de 8,5 m perfurado na por-
¢do central da bacia, do qual 57 niveis holocénicos foram aleatoriamente amostrados para o estabelecimento
da composi¢do taxonémica da assembleia e sua densidade. Um total de 292 taxons foi reconhecido, incluindo
149 com nomenclatura taxonémica aberta, em nivel de género. Estes ultimos taxons podem correspondem a
variagdes intraespecificas de formas conhecidas ou novas espécies, demonstrando a riqueza bioldgica destes
ambientes, sujeitos a condi¢des particulares de estresse. Uma alta variabilidade na densidade, na composigao
e estrutura da assembleia de diatoméceas foi verificada ao longo do perfil sedimentar, com desaparecimento
de 169 taxons, representando uma perda de 40,9 % da composi¢do taxondmica. Os desaparecimentos sio
atribuidos a mudancas de temperatura, aportes externos de cinzas vulcanicas, desmineralizacdo e diminuig¢ao
da profundidade do corpo d’agua. No trecho correspondente ao Holoceno inicial, as oscilagdes na composigao,
densidade e na estrutura da assembleia de diatomdaceas sdo atribuidas a perturbagdes fisicas e quimicas da
coluna d’agua, que motivaram a diminui¢do da densidade e a substitui¢cdo da maioria das espécies do intervalo
por outras nos niveis correspondentes ao Holoceno médio e final. No Holoceno médio as variagdes sdo devidas
as oscilagdes do volume e desmineralizagdo do corpo d’agua e ao aporte externo de cinzas dos vulcdes. No
final do Holoceno, as varia¢des taxondmicas estdo relacionadas a progressiva diminuicdo do nivel d’agua do
ecossistema e colonizacido por macrofitas.

Palavras-chaves: diatomdceas, paramo, trépico, composicao e estrutura, paleoecologia, paleolagos.

Abstract - HOLOCENE CHANGES IN THE COMPOSITION AND STRUCTURE OF DIATOMS ASSEMBLAGES FROM THE
FRONTINO PARAMO (OCCIDENTAL ANDES CORDILLERA, COLOMBIA). This paper presents the analysis of temporal
variation in composition and structure of Holocene diatom assemblages from the Llano Grande Basin, Fron-
tino Paramo, located at 3,460 msnm in the northern portion of the Occidental Andes Cordillera Occidental,
Colombia. The interval analyzed is constituted of 8.5 m of a core drilled in the central portion of the basin,
corresponding to the Holocene. 57 levels were randomly sampled and permanent slides were prepared, from
which the taxonomic composition of the assemblages and respective densities were performed. A high vari-
ability in the density, composition and structure of the diatoms assemblages was established. 292 species
were recognized, including 149 with open taxonomic nomenclature, recognized at genus level. These last taxa
should correspond to intraspecific variations of known species or new ones, demonstrating the biological rich-
ness of these environments, subject to particular stress conditions at high altitude. Along the core, 169 taxa
disappeared, representing a loss of 40.9 % in taxonomic composition. These disappearances are attributed to
environmental changes related to temperature, foreign input of volcanic ashes, demineralization and decrease
in depth of the water column. In the interval correspondent to the early Holocene, strong environmental dis-
turbances, as well as physical and chemical variations were recorded, with effect on the diatoms assemblage,
causing drastic density reduction and change in the compositions towards the levels corresponding to the
middle and late Holocene. Changes in the middle Holocene are interpreted as fluctuations in the volume and
demineralization of the water body and the external addition of volcanic ashes. In the late Holocene, changes
are related to the progressive decrease of the water level in the ecosystem and colonization by macrophytes.
Keywords: diatoms, paramo, tropic, composition and structure, paleoecology, paleolakes.

1 Introducao ma de luz ultravioleta, baixa temperatura, isolamen-
to, coluna d’agua desmineralizada, entre outras vara-

Segundo Chapin & Kérner (1995) e Falasco et al.  veis. Para a faixa neotropica, o fitoplancton endémico
(2012), a riqueza de espécies tende a ser limitada nos comeca a desaparecer a 2.500 m de altitude (Coesel,
ecossistemas de altitude devido as condi¢des extre- 1992; Donato, 2004), sendo sua estrutura e dinamica
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influenciadas pela intensidade de luz, disponibilidade
de nutrientes, movimentos da coluna d’agua (Margalef,
1983; Reynolds, 1984; Kinzie et al,, 1998; Wetzel, 2001;
Lewis, 2002; Leavitt et al., 2003) e interac¢des biologi-
cas (Tilman, 1982). Rivera & Donato (2008) demons-
traram que a variacdo na composicdo da comunidade
de diatomaceas e a diversidade desses ecossistemas
na Colombia estdo mais relacionadas com o caudal do
que com qualquer outro fator ecoldgico. Para Barbosa
(2009) a distribuicao e a dinamica do fitoplancton de
altitude sao controladas por todas as variaveis expos-
tas anteriormente. No entanto, a distribuicao espacial e
a dinamica do fitoplancton na Laguna Sabanas, Paramo
de Belmira (Colombia) apresentam maior correlacio
com a precipitacdo do que com outras variaveis am-
bientais (Barbosa & Sierra-Arango, submetido).

Os estudos sobre o fitoplancton e o perifiton de
ambientes l6ticos e lénticos da Colombia tem sido in-
crementados nos ultimos anos. No entanto, sdo poucos
os trabalhos que incluem unicamente as diatomaceas
de ambientes atuais e subrecentes. Essas pesquisas
tém sido realizadas por Sala et al. (2002), Ramirez &
Plata-Diaz (2008), Montoya-M et al. (2008), Sala et al.
(2008 a, b), Vouilloud et al. (2010), Abuhatab-Aragon
(2011), Mejia (2011), Pedraza-Garzén & Donato-Ron-
don (2011), que estabeleceram a composiciao taxéno-
mica e a estrutura das diatomaceas em distintos ecos-
sistemas. OQutros estudos foram realizados usando as
diatomaceas atuais e subrecentes como indicadoras
ambientais (Diaz-Quir6z & Rivera-Renddn, 2004; Sier-
ra & Monsalve, 2005; Morales-Duarte et al., 2010). Na
Coldmbia, os estudos paleoecolégicos com base em dia-
tomaceas foram realizados a partir do periodo glacial
tardio. Lozano et al. (1999) estabeleceram a composi-
¢do e estrutura da assembléia de diatomaceas da Lagoa
Puente Largo, Paramo de Frontino e propo0s a recons-
trucao do estado tréfico e inferéncias de habitat e sali-
nidade durante o Holoceno. As contribui¢cdes de Velez
etal (2003, 2005abc, e 2006) sao advindas de diferen-
tes turfeiras de altitude, com reconstrucoes paleolim-
nolégicas dos sistemas lacustres. Sierra & Monsalve-M
(2005) analisaram os ambientes atuais e subrecentes
objetivando a determinacdo da variagdo e reconstrucao
do estado tréfico da zona imida Humedal de Jaboque
(Bogota, Colombia). Nesse mesmo ecossistema, Sier-
ra (2007) estabeleceu a variacdo espago-temporal da
composicao e estrutura das diatomaceas dos ultimos
1.500 anos, constituindo o primeiro trabalho realizado
na Colombia que se focalizou na analise da composicao
e a estrutura de diatomaceas nio atuais. O estabeleci-
mento da variacao da composicao e da estrutura da as-
sembleia de diatomaceas holocénicas em ecossistemas
de paramos de Colombia se faz importante, por tratar
um ambiente extremo e contribui para desvendar e
ampliar a informacdo taxondmica destes microfisseis.

Este trabalho objetiva estabelecer a variacao tem-
poral da composicdo e a estrutura da assembleia de
diatomaceas holocénicas da Bacia Llano Grande, Para-

mo de Frontino (Departamento de Antioquia, Colom-
bia), a partir de amostras de um testemunho de son-
dagem, datado no Holoceno (C'*). Variagdes ambientais
causaram efeitos drasticos nas comunidades bidticas,
gerando novas trocas de individuos e novas sucessoes
ecoldgicas (Valero-Garces et al,, 1998; Lopez-Merino et
al, 2011). Como consequéncia, as assembleias de diato-
maceas holocénicas do Paramo de Frontino constituem
ferramentas de reconstruc¢io ecoldgica e ambiental.

2 Area, materiais e métodos
2.1 Area de estudo

0 Paramo de Frontino esta localizado ao norte da
Cordilheira Ocidental dos Andes, Departamento de An-
tioquia, Colombia (62 29°N & 782 6 W), entre os oceanos
Atlantico e Pacifico, com uma area de 25 km?, constituin-
do a principal elevagio da regido (Parra, 1991). A area
recebe influéncias secas provenientes do Caribe, atenua-
das, na parte norte, pelo Morro Paramillo e pelas corren-
tes muito umidas da Bacia do Chocé (Fig. 1). Essas ulti-
mas influenciam significativamente o clima no Paramo,
resultando em condi¢des muito Umidas na maior parte
do ano (Velasquez, 2005). A area apresenta um regime
de precipitacdo bimodal com temperatura diurna do ar
mais alta do que da agua; no periodo noturno a tempe-
ratura da agua é de 12 °C e do ar oscila entre 1,9 °Ce 12
°C (Jaramillo & Parra, 1993; Abril, 2007).

O ecossistema Paramo se desenvolve desde os
3.450 m até a maxima altitude de 4.080 m. A vegetacio
esta dominada por Espeletia (Muts ex Humb. & Bonp),
arvore tipica na regido, com diversidade de gramineas.
Apresenta ambientes pantanosos, turfeiras, lagoas, la-
gunas, lagos, cachoeiras e rios (Parra, 2005; Velasquez,
2005; Velasquez & Hooghiemstra 2013). O solo é clas-
sificado como andisol, originado por materiais vulcani-
cos; no entanto, na planicie de Puente Largo, dominam
os solos do tipo histossol (organossolos), formados
pela acumulacdo da matéria organica. As lagoas atuais
no Paramo sdo de origem glacial, com organossolos fi-
brosos, lodo organico e solos circundantes.

2.2 Amostragem

0 testemunho Llano Grande 3 (LLG3), com um total
de 12 m de profundidade, foi coletado em 2007 pelo Gru-
po de Investigacdes de Palinologia e Paleoecologia da Uni-
versidade Nacional da Colémbia, sede Medellin (UNAL-
MED), em associagdo com a Universidade de Genebra,
Suica. A descricdo dos parametros que se perdem com o
tempo (cor, o estabelecimento de mudancgas na composi-
¢do geral do sedimento), e o fatiamento da amostragem
foi realizada in loco. Cada centimetro amostrado foi arma-
zenado e transportado até a UNALMED. De acordo com as
datagdes radicarbdnicas e a andlise estratigrafica de Parra
(2005) e Muioz (2012), o testemunho compreende todo
o Holoceno, apresentando alto conteiido de matéria orga-
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Figura 1. Localizacdo da area. A) Paramo de Frontino, Departamento

Llano Grande e a drea de amostragem.

nica, com pouca ou nula variacdo na coloracdo entre as
tonalidades da cor marrdo escuras.

Segundo Parra (2005), a taxa de sedimentacdo do
pacote sedimentar é de 1 mm/ano. Este trabalho é ba-
seado no estudo do trecho 8,51 m de profundidade. O
trecho entre 851 e 578 cm de profundidade é posicio-
nado no Holoceno inicial, com datagdes entre 10.000 e
7.000 anos AP; o intervalo entre corresponde é relativo
ao médio (7.000 a 5.000 anos AP) a 536 até 181 cm de
profundidade; enquanto para o Holoceno final (5.000

até a atualidade), 181 até 1 cm de profundidade. Todo
o testemunho amostrado é constituido por lama, com
alta concentracdo de matéria organica. No intervalo
basal (Holoceno inicial) o aspecto é macico; a partir da
profundidade a 578 cm ocorrem raizes e outros restos
vegetais, com concentracdo variada, e tendéncia de au-

de Antioquia, Colémbia. B). Diferentes ambientes atuais da Bacia

mento em direcdo ao topo.
Nos primeiros 851 cm de profundidade, utilizando

uma seringa de 5 cm? para cada nivel, foram coletadas
aleatoriamente, 57 amostras, de 1 cm? cada, guardadas
em sacola plastica Sellomatic, para a andlise da varia-
¢do temporal da composicdo e a estrutura das diatoma-
ceas. As amostras foram transportadas e processadas
no Laboratério de Palinologia Marleni Marques Toigo
do Instituto de Geociéncias da Universidade Federal
do Rio Grande do Sul (LPMMT/IG/UFRGS), Porto Ale-
gre, Brasil. A técnica de extragdo e limpeza das valvas
de diatomaceas seguiu a metodologia de Simonsen
(1974), modificada por Moreira-Filho & Valente-Mo-
reira (1981). Laminas permanentes foram elaboradas
com 10 pl de cada residuo, utilizando Naphrax como
meio de colagem. O reconhecimento taxon6mico e as
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analises subsequentes (densidade, grau de fragmen-
tacdo e dissolucdo) foram realizados utilizando-se
microscopio Olympus CX31, em aumento de 1000x.
Adicionalmente, imagens de microscopia eletrdnica
de varredura foram obtidas, em niveis selecionados.
A densidade de cada espécie, por nivel, foi estimada
a partir da totalidade das diatomaceas presentes em
cada lamina, referente a um volume de 10 pL, em var-
redura em forma de “zig-zag” de modo a evitar sobre-
posicdo de leitura de campos.

2.3 Andlise taxonémica e de representatividade quantitativa

O reconhecimento taxondmico foi efetuado com
base nas obras de Schmidt (1874-1959), Hustedt
(1930), Frenguelli (1945), Patrick & Reimer (1966,
1975), Krammer (1997ab) Krammer & Lange-Berta-
lot (1986, 1991ab, 1997ab), Lange-Bertalot & Genkal,
(1999), Round et al. (1990), Reichardt & Lange-Ber-
talot (1991), Krammer (1992, 1997 ab, 2000), Lange-
-Bertalot & Moser (1994), Lange-Bertalot et al. (1996),
Metzeltin & Longe-Bertalot (1998), Lange-Bertalot &
Genkal (1999), Rumrich et al. (2000), Houk (2003), Bi-
cudo & Menezes (2006), Lange-Bertalot (2007), Houk
et al. (2010), Lange-Bertalot et al. (2011), Morales et
al. (2011), entre outros. Seguiu-se o sistema de classi-
ficacao de Round et al. (1990) e as tipologias de cada
espécie conforme Lange-Bertalot et al. (2013).

Como descritores estatisticos da densidade e da
estrutura da assembleia das diatomaceas foram utili-
zados os valores da média, os limites absolutos (maxi-
mo e minimo) e o desvio padrdo. A permanéncia e a
variacdo taxonOmica das espécies ao longo do teste-
munho foram estabelecidas através da analise de dis-
tribuicao do diagrama de Carretel (Spindle diagram). A
diversidade especifica, a dominancia e a equidade da
assembleia de diatomaceas foram obtidas com o apoio
dos programas PAST (Hammer et al. 2001) e Microsoft
Excel 2010. A significancia estatistica entre as divisdes
do Holoceno foi revelada através da analise de propor-
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¢oes utilizando a qui-quadrado e Kruskal Wallis, ambas
realizadas com o programa IBM SPSS Statistics 21.0. As
espécies com densidades totais menores que 100 val-
vas/uL foram excluidas da analise, de modo a evitar o
erro estatistico tipo I.

3 Resultados
3.1 Composicdo das assembleias de diatomdceas

No testemunho LLG3, foram registradas 11 ordens,
21 familias, 43 géneros, 148 espécies, 49 espécies em
conferatur e 95 tipificadas e numeradas como “sp.”. En-
tre os 43 géneros, oito correspondem a formas céntri-
cas e as demais penadas. O género Eunotia (Ehr) apre-
sentou a maior riqueza de espécies (109), que equivale
a 37 % do total registrado, seguindo-se os géneros Pin-
nularia (Ehr) (21 espécies), Encyonopsis (Kram) (17),
Encyonema (Kiutz) (16), Gomphonema (Agar) (14),
Navicula (Bor) (13), Brachysira (Kitz) (12), Frustulia
(Agar) (10), Actinella (Lew.) Fragilaria (Lynb.) e Cym-
bopleura (Kram.) Kram. (7 cada um), Neidium (Pfi.),
Caloneis (Clev.) e Diploneis (Ehr) (5), Aulacoseira e Nit-
zschia (Hass.) (4), Surirela (Tur.) e Melosira (Agar.) (3),
Cyclotella (Kiitz.), Cymbella (Agar.), Diadesmis (Kiitz),
Hantzschia (Gru), Kareyevia (Rou & Buk), Stenoptero-
bia (Bré), Stauroneis (Ehr.) e Staurosira (Ehr.) (2); os
demais géneros sdo representados por 1 espécie: Ech-
nanthes (Bor.), Achnanthidium (Kitz.), Adlafia (Moser,
Lang-Bert. & Met.), Asterionella (Hass.), Cavinula (Man.
& Stic.), Desmogonium (Ehr.), Kobayasiella (Lang-Bert),
Luticola (Mann.) Meridion (Agar.), Naviculadicta (Witk.
Lang-Bert. & Met.), Nupela (Viver. & Camp.), Planothi-
dium (Roun. & Buk.), Psammothidium (Buk. & Roun.),
Sellaphora (Meres.), Semiorbis (Patric.) e Tabellaria
(Ehr). O género Eunotia também apresentou a maior
densidade, seguido de Aulacoseira, Melosira e Brachy-
sira. Os géneros Adlafia, Naviculadicta, Desmogonium,
Luticola, Asterionella e Nupela ocorrem com densida-
des menores de 100 valvas/uL (Fig. 2).
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Figura 2. Densidade dos principais géneros de diatomaceas holocénicas do testemunho LLG3, Bacia Llano Grande, Paramo de Frontino, De-

partamento de Antioquia, Colémbia.
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Do total de espécies registradas, 177 apresentaram
densidade superior a 100 valvas/uL, entre elas Eunotia
andinofrequens Lang-Bert. (espécie com maior densida-
de ao longo de todo o Holoceno com 9.650 valvas/uL),
seguida de Tabellaria flocculosa (Roth) Kiitz. (9.172 val-
vas/uL), Aulacosiera tenuior (Grun) Kramm. (8.324 val-
vas/uL), Brachysira brebissonii (Ross) (8.098 valvas/uL),
Aulacoseira scalaris (Gruin van Heur.) Hou. Kle. & Pass.
(7.222 valvas/uL), Aulacoseira distans (Ehr) Simon.
(5.225 valvas/uL), Melosira cf. dickiei (Thw.) Kiitz. (5.009

Pesquisas em Geociéncias, 41 (3): 199-215, set./dez. 2014

valvas/uL), Melosira varians (Agar.) (3.891 valvas/uL),
Melosira sculpta (Ehr.) Kutz. (3.727 valvas/uL) (Fig. 3),
Eunotia georgii (Metz. & Lange-Bert.), Navicula sp. 1, Nit-
zschia sp. 1 (1 valva/pL), Actinella puntata (Lew.), Cym-
bella sp. 1, Navicula sp. 3 (cada com 2 valvas/uL), Euno-
tia sudetica (Mill) (3 valvas/pL), Encyonema cf. strictum
(Clev-Eul.) Kram, Eunotia cf. papilioforma (Furey, Lowe
& Johan), Eunotia sp. 17, Neidium sp. 2, Nupela cf. astar-
tiella (Metz. & Lange-Bert.) (4 valvas/puL), com menores
densidades (Fig. 3).
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3.2 Permanéncia da assembleia de diatomdceas no in-
tervalo amostrado

Dentre as espécies identificadas, 88 espécies ocor-
reram em todo o Holoceno. Dentre estas, apenas cin-
co foram registradas em pelo menos 30 niveis estrati-
graficos, dos 57 analisados. M. varians é a espécie com
maior permanéncia no testemunho, ocorrendo em 46
niveis. A. distan foi registrada em 44 niveis, F crassiner-
via em 34, T flocculosa em 33, B. brebissonii em 32, M.

cf. dickiei em 31, e Eunotia bilunaris (Ehr.) Schaa. e S.
phoenicenterum (Nitz) Ehr. em 30 niveis cada (Fig. 3).

As 196 espécies restantes foram registradas de
forma restrita para alguma divisdo do Holoceno, sen-
do 67 exclusivas do Holoceno inicial, 30 do Holoceno
médio e 8 do Holoceno final. Além disso, 71 espécies
ocorrem entre o Holoceno inicial ao médio e 9 entre o
Holoceno médio ao final (Fig. 3).

E. andinofrequens, A. scalaris, A. tenuior, B. brevis-
sonii, M. cf. dickiei, A. distans e M. sculpta apresentaram
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maior densidade no Holoceno inicial, nesta ordem, en-
quanto Gomphonema angustatum (Kiitz.) Raben, E. cf.
strictum, E. cf. papilioforma, Eunotia sp. 17 e N. cf. astar-
tiella mostraram os menores valores para essa variavel
no mesmo intervalo (Fig. 3).

No Holoceno médio, T. flocculosa, B. brevissonii, A.
tenuior, Frustulia crassinervia (Bréb), A. distans e A. sca-
laris sao registradas com a maior densidade. No entan-
to, Navicula sp. 3, Encyonopsis krammeri (Reich), Adla-
fia bryophila (Moser, Lange-Bert. & Met.), Navicula sp. 1
e Nitzschia sp. 1 apresentaram densidades menores de
3 valvas/uL (Fig. 3).

No Holoceno final, Eunotia serra (Ehr.), Frustulia
rhomboides (Ehr.), Staurosirella martyi (Hérib) e M. cf.
dickiei, nesta ordem, apresentaram maior densidade,
enquanto Pinnularia gibba (Ehr.), Pinnularia microsta-
rum (Ehr.) Cleve, Pinnularia cf. lapponica (Hust.), E. cf.
georgii e Fragilaria sp 1 foram registradas com as me-
nores densidades (Fig. 3).

3.3 Estrutura da assembleia de diatomdceas

A densidade e a riquezas das diatomaceas apre-
sentaram variacdo ao longo do testemunho, com mé-
dia de 3.177,21 e desvio padrao de 591,08 valvas/uL.
Os maiores valores destas variaveis foram registrados
no Holoceno inicial, no nivel a 701 cm de profundidade
(18.404 valvas/uL, com riqueza de 100 espécies), se-
guido pelos niveis a 677 cm (15.682 valvas/uL, 82 es-
pécies), 799 cm (13.650 valvas/uL, 101 espécies), 713
cm (13.040 valvas/uL, 45 espécies), 707 cm (11.604
valvas/uL, 61 espécies) e 662 cm (10.428 valvas/uL, 81
espécies) (Fig. 3). Neste mesmo intervalo de tempo foi
registrado a valor minimo da densidade, a 602 cm (18
valvas/uL, riqueza de 4 espécies). Outros valores bai-
xos foram verificados nos niveis a 103 cm (52 valvas/
uL, 7 espécies), 468 cm (62 valvas/uL, 21 espécies), 55
cm (65 valvas/pL, 7 espécies), 31 cm (71 valvas/uL, 19
espécies) e 306 cm (71 valvas/uL, 24 espécies), entre o
Holoceno médio e final (Figs. 3, 4).
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Os indices analisados sobre a estrutura da assem-
bleia de diatomaceas ao longo do testemunho LLG3
mostraram variacdo. O nimero de taxons apresentou
valor médio de 47,23 e desvio padrido de 4,07, com
maior indice a 811 cm de profundidade, localizados no
Holoceno final (Fig. 4).

A média da dominancia é de 0,1, com desvio pa-
drao de 0,01, maximo valor a 602 cm (0,38), referente
ao Holoceno inicial, seguidos dos niveis a 498 cm (0,38),
do Holoceno médio, e 103 cm (0,27), no Holoceno final.
O menor valor da dominancia foi registrado a 751 cm
(0,024), correspondente ao Holoceno inicial, seguido do
nivel 396 (0,038), do Holoceno médio (Fig. 3).

A equidade das assembléias apresentou média de
0,81, desvio padrio de 0,011, com maximo valor a 312
cm (0,935), no Holoceno médio, seguidos dos niveis 55
cm (0,927), e pelos niveis a 315 cm e 31 cm (0,92 cada),
correspondentes ao Holoceno médio e final, respectiva-
mente. O menor valor de equidade foi registrado a 498
cm (0,54), seguido dos niveis a 378 com (0,585) e 373
cm (0,679), todos referentes ao Holoceno médio (Fig. 4).

A analise de proporg¢des nio paramétrico (Qui-
-quadrada) nas densidades apresentou diferencas es-
tatisticamente significativas entre as divisdes do Ho-
loceno, com P = 0,012 e o = 0,5, ocorrendo segundo
a prova de Kruskal-Wallis entre o Holoceno o final e o
Holoceno inicial (Fig. 5).

10000+

8000 4

6000+ b

4000 4

95% Cl Densidade

2000+
k2

T T
Holoceno final Holoceno médio

Holoceno inicial

Figura 5. Analise comparativa da densidade das diatomdaceas nas
divisdes do Holoceno (Anova de uma via) do testemunho (LLG3),
na Bacia Llano Grande, Paramo de Frontino Departamento de An-
tioquia, Coldmbia.

4. Discussao dos resultados
4.1 Composigdo e estrutura da comunidade

A maior riqueza dos taxons (37%) e a densidade
registrada para o género Eunotia sao resultados espe-
rados para o ecossistema estudado (Fig. 2), uma vez
que o género é exclusivo de dgua doce. Embora algu-
mas de suas espécies ocorram em ambientes eutréficos
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e basicos, maior diversidade e riqueza de espécies do
género sdo registradas em ambientes acidos e de bai-
xa condutividade independente da latitude (Round et
al, 1990; Lozano et al., 1999; Donato, 2001; Montoya
et al, 2008, Wetzel, 2011). Estes mesmos resultados
foram obtidos por Alles et al. (1991) e Schindler et al.
(1996), em diferentes ecossistemas de turfa e pantanos
de altitude média da Europa. Além disso, geralmente as
espécies de Eunotia sdo de habito epifito ou metafiton,
predominando nos ecossistemas oligotroéficos.

Segundo Velasquez (2005), o lago da Bacia de
Llano Grande apresentou colonizacdo por macrofitas
submersas e emergentes nos ultimos 4.000 anos, o que
também foi constatado por Jojoa (2007), para o Holo-
ceno médio do mesmo ecossistema. E possivel que esta
condicdo seja caracteristica de todo o Holoceno. Em
termos de riqueza em nivel genérico, Eunotia foi segui-
do pelos géneros Pinnularia, tdxon epipélico e epifito
abundante em ambientes acidos, por Encyonopsis e
Encyonema, géneros epifitos, epiliticos, e metafiticos, e
por Gomphonema, género haptobéntico (Round et al,
1990). Navicula, Brachysira e Frustulia também apre-
sentaram riqueza destacada ao longo do testemunho.
O primeiro ¢é de habito epipélica e/ou epilitica; Brachy-
sira é de habito metafitica, epipélica e/ou epifito, com
apenas uma espécie (Brachysira aponina) de habitat
marinho. Espécies deste género podem ser abundantes
em aguas acidas, distréficas, com baixa condutividade,
enquanto outras abundam em aguas mais alcalinas. Es-
tas espécies ndo ocorrem em ecossistemas eutroficos,
saprofitos e com acidificacdo antropica, embora o gé-
nero tenha distribuicdo cosmopolita (Lange-Bertalot
& Moser, 1994). Frustulia constitui género epipélico ou
associado a macrdfitas, em ecossistemas d’agua doce a
salobros, acidos e turfosos (Round et al, 1990) (Fig. 2).

Em estudos de lagos de alta altitude da Colom-
bia, Lozano et al. (1999), Donato (2001), Abril (2007),
Sierra (2007), Ramirez & Plata-Diaz (2008), Barbosa
(2009), dentre outros, registraram muitas das condi-
¢Oes ambientais requeridas pelos géneros verificados
neste trabalho e expostos anteriormente, o que pode
explicar a riqueza registrada.

A maior densidade, diversidade e riqueza de espé-
cies registradas no Holoceno inicial podem correspon-
der com um ecossistema com ampla zona limnética,
profundo e borda colonizada com macroéfitas que favo-
receram a assembleia de diatomaceas existentes. Con-
tudo segundo Sierra-Arango (2013), os momentos de
estratificacdo e mistura da coluna d’agua, o transporte
e o consumo de herbivoros afetaram tafonomicamen-
te as frastulas e originaram para este intervalo o mais
alto registro de fragmentacdo e dissolugdo das mes-
mas. Todos esses processos atuariam ao mesmo tempo
no lago e poderiam acelerar o desaparecimento e/ou a
extingdo de 70 tdxons na coluna d’agua e no sedimento,
sejam as espécies locais ou aquelas advindas por meio
de riachos existentes. Além disso, para a metade deste
intervalo, os eventos que influenciaram negativamente

209



Sierra-Arango & Souza.

a estrutura e a composicdo da assembleia de diatoma-
ceas foram mais intensos, relacionados a 70 espécies
restritas e a morte de quase toda a assembleia e/ou a
diminuicao da sua densidade, sem recuperacao (Fig. 3).

O leve aumento estabelecido da densidade, da ri-
queza e da composicdo da assembleia de diatomaceas
no trecho correspondente a metade do Holoceno mé-
dio (Figs. 3, 4) é devido aos novos aportes de cinzas
que, segundo Parra (2005), originaram um deposito
de 1 cm no registro sedimentar. Como consequéncia,
38 taxons aparecem pela primeira vez na coluna sedi-
mentar, incluindo 30 restritos ao Holoceno médio e 8
alcancando o Holoceno final (Fig. 3), ocasionando au-
mento da riqueza de espécies, oscilagdes marcadas na
diversidade e um leve aumento da densidade (Fig. 4).
Estes fatos explicam a maior densidade de T. flocculosa
nos niveis a 420, 378 e 372 cm de profundidade, cor-
respondentes ao Holoceno médio (Fig. 3), uma vez que
a espécie necessita de uma alta relacio de Si/P para sua
reproducao.

Para o final do Holoceno médio, Seltzer et al
(1995), Haug et al. (2001), Sosa-Najera et al. (2010),
Velasquez & Hooghiemstra (2013), dentre outros, re-
latam um periodo de seca global, ao redor dos 5.000
anos AP. Este evento, possivelmente causou o desapa-
recimento de 100 taxons, ndo registrados no Holoceno
final, incluindo 30 exclusivos ao Holoceno médio e 70
ocorrentes entre o Holoceno inicial e médio (Fig. 3).

Os processos tafondmicos (fragmentacgdo, disso-
lucao, piritizacdo e laminacdo) identificados na bacia
e descritos por Sierra-Arango (2013) e Sierra-Arango
et al. (2014) também contribuiram para o desapareci-
mento dos taxons do testemunho, uma vez que iniciam
adestruicao da frustula e em estado avancado impedem
a identificacdo e quantificacdo dos espécimes, incluin-
do as diatomaceas céntricas, as quais, segundo Gerson-
de & Wefer (1987) e Ryves et al. (2006), apresentam
alta resisténcia a fragmentacao e dissolucdo. Estas va-
riaveis tafondmicas e a seca podem ser responsaveis
pela diminuicdo drastica da densidade e da riqueza de
espécies, bem como pelo desaparecimento ou extingio
de outros taxons da coluna sedimentar. A composicdo e
a estrutura da assembleia de diatomaceas no Holoceno
final foram influenciadas negativamente pela diminui-
¢do da profundidade, alto consumo e pela formacao da
turfeira atual, podendo ter empobrecido registro fossil
mais (Fig. 3).

0 aumento da densidade no intervalo entre 200
e 144 cm de profundidade (Holoceno final) pode cor-
responder a um maior volume d’agua, associado com
periodo de maior precipitacdao, promovendo a sobre-
vivéncia das diatomaceas céntricas e penadas que so-
breviveram ao evento de seca ocorrido na Bacia Llano
Grande no final do Holoceno médio identificado por
Velasquez (2005) e Velasquez & Hooghiemstra (2013),
ao consumo das diatomaceas por herbivoros (Abril,
2007), bem como a limitacdo por nutrientes inferidos
neste trabalho. As diatomaceas sobreviventes apre-

sentaram baixa densidade. A partir de novas precipi-
tacdes e com o aumento do volume do corpo d’agua,
a densidade foi incrementada, em um novo processo
de sucessdo ecoldgica. A composicdo e a estrutura da
comunidade desse intervalo do tempo se mostraram
diferentes do intervalo imediatamente inferior (306 a
200 cm) (Figs. 3 e 4). Sob novas condi¢des ambientais,
foram registradas, pela primeira vez na bacia, taxons
como Pinnularia cf. abaujensis, Eunotia paludosa, Bra-
chysira sp. 3, Encyonema perpusillum, E. georgii, Euno-
tia sp. 4, Frustulia sp. 2, Neidium sp. 2. Por outro lado,
Brachysira cf. linearlanceolata, Eunotia sp. 11, Eunotia
sp. 24, Brachysira sp. 5, Eunotia sp. 26, Kobayasiella
subtilissima, Eunotia pseudosudetica, Eunotia sp. 23 e
Eunotia sp. 30 foram registradas na Bacia Llano Grande
entre o Holoceno médio e final (Fig. 5).

A baixa densidade de diatomaceas reportada para
os ultimos niveis analisados do testemunho pode ser
correlacionada com a perda da lamina d’agua (Sierra-
-Arango et al, 2014), atuacdo de herbivoros (Abril,
2007) e a formacdo da turfeira atual. Além disso, se-
gundo Velasquez (2005), Donato et al. (2006) e Rangel-
-Ch (2010), os paramos da Colombia sdo muito imidos
e frios, o que mantém o ambiente saturado de agua,
condicdo ambiental, que tem favorecido a permanéncia
atual da turfeira da Bacia Llano Grande, com o incre-
mento de macrdfitas, vegetacdo de pantanos, e outras
plantas de habito mais terrestres descritos por Jojoa
(2007) na bacia, indicando diminui¢ao do nivel d’agua.
Estas novas condi¢des podem explicar o registro de es-
pécies penadas de habito perifitico nos ultimos centi-
metros do testemunho.

4.2 Permanéncia das espécies de diatomdceas

As 51 espécies com maior permanéncia no lago
da Bacia Llano Grande ao longo do Holoceno (Fig. 3)
toleram condigdes fisicas, quimicas e de temperatu-
ra d’agua, ou estdo relatadas para ambientes acidos
(Round, et al, 1990; Lange-Bertalot & Moser, 1994).
Além disso, em sua maioria sdo espécies cosmopolitas,
o0 que pode explicar sua permanéncia no lago, embora
tenham sido verificadas perturbag¢des naturais locais e
externas da bacia, que modificaram a composicao e a
estrutura das diatomaceas ao longo do Holoceno.

A recorréncia de espécies é interpretada como
devida a nova sucessdo ecoldgica e/ou de recuperagio
da densidade (Fig. 3). A maior ou menor densidade
das diatomaceas revela a magnitude de cada evento de
distirbio e/ou da perturbagio, enquanto o tempo para
recuperacdo pode indicar o tempo de estabilizacao das
novas condicoes fisicas e quimicas e/ou de estado trofi-
co, seca e/ou colonizacdo de macrdfitas (Fig. 4).

Repetidas sucessdes foram registradas na assem-
bleia, com grande troca na composi¢do taxonomica e
variacdo na estrutura, cuja consequéncia foi a diferenca
estatistica significativa na densidade entre o Holoceno
inicial e o final (com p = 0,012 e oo de 0,05) (Fig. 5), in-
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dicando alta variacdo e instabilidade ambiental. Além
disso, acredita-se que as diatomaceas céntricas regis-
tradas sdo espécies muito resistentes, generalistas e de
facil adaptacdo as mudancas ambientais, o que explica
a recuperacdo parcial da densidade apds os eventos
drasticos ocorridos na bacia e/ou no lago, incluindo
uma perturbacio catastrofica para toda a comunidade
existente (602 cm) (Fig. 3). Além disso, a composicdo e
a estrutura da assembleia foram totalmente diferentes
daquelas registradas no intervalo entre 851 e 665 cm
(Figs. 3 e 4). Depois dessa perturbagdo, a assembleia
foi diminuindo gradualmente sua densidade e riqueza
durante o Holoceno médio e final, embora durante o
Holoceno médio tenha ocorrido melhoria nas condi-
¢0es ambientais e aporte externo de novos nutrientes
(Figs. 3 e 5).

No entanto, as 67 espécies restritas no Holoceno
inicial ndo resistiram a magnitude das perturbacoes
e desapareceram, indicando ambiente nio favoravel
para a associacdo das espécies penadas, com densida-
de muito menor, subordinada as formas céntricas (Fig.
3); dessas, 29 nao apresentaram perturbacio tafono-
mica, e s6 ocorreram em 6 amostras das 21 analisadas.
Contudo, o tempo correspondente entre a deposicao
de um nivel estratigrafico e outro permite regenera-
¢oOes sucessivas de cada espécie, de modo que muitos
eventos drasticos poderiam nao deixar registro. Dessa
forma, pode-se inferir que os distarbios e/ou pertur-
bacdes que atingiram a Bacia Llano Grande durante
o Holoceno inicial e/ou médio podem ter sido longos
ou suficientes para promover a reducio do potencial
reprodutivo de determinadas espécies e seu desapare-
cimento, bem como o estabelecimento de novas assem-
bleias constituidas, em sua maioria, por novos taxons.

Também foi registrada influéncia de efeitos ta-
fondmicos (fragmentacdo, dissolucdo), que favorece-
ram a perda do registro fdssil ao longo do testemunho
(Sierra-Arango, 2013). Para o Holoceno inicial, a frag-
mentacdo das frustulas é principalmente atribuida ao
transporte longitudinal dos ecossistemas léticos, favo-
recendo a posterior dissolu¢cdo enquanto é transpor-
tada até o lago e, ap0s, na coluna d’dgua. Diatomaceas
autoctones do sistema lacustre também estdo sujeitas
a ambos os efeitos tafondmicos. A desmineralizacdo do
lago e a limitacdo da silica devido a sedimentacdo da
cinza vulcanica contribuem no processo de dissolucio.
Para o Holoceno inicial, acredita-se que o ecossistema
apresentou alta produtividade, devido ao abundante
registro de frustulas, o que é compativel com as idéias
de Margalef (1983), Reynolds (1984) e Wetzel (2001).

Outras espécies foram observadas quimicamente
transformadas ou em processos de transformacao (la-
minacdo e piritizacdo), ndo contabilizadas devido as
perdas das caracteristicas diagndsticas, mas que auxi-
liaram a interpretacdo da estratificacdo e o contetido
do oxigénio no lago (Sierra-Arango, 2013).

O registro das 144 espécies com taxonomia aber-
ta (incluindo as 95 assinaladas como “sp.” e os 49 ta-
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xons com duvidas a determinadas espécies, cf.) foi in-
crementado a partir do Holoceno médio, embora com
densidade muito menor que a registrada no Holoceno
inicial (Fig. 3). Possivelmente, estes taxons correspon-
dem a variedades intraespecificas, como uma resposta
adaptativa a periodos de tempos com menos variagoes
extremas no ambiente, o que é interpretado por Grib-
bin & Lamb (1978) como resposta a estabilizacdo das
condi¢des ambientais em nivel global.

Pela localizacdo geografica, os ecossistemas de al-
titude correspondem a ambientes extremos (Margalef,
1983; Wetzel, 2001), geralmente isolados geografica-
mente. O isolamento geografico é uma das teorias mais
documentadas na literatura como causa de especiacao.
Embora seja necessario um longo tempo para esse pro-
cesso, ha registros de rapida evolucdo para o Holoceno
em lagos nestas condi¢des (Margalef, 1983; Brambur-
ger, 2010). A exposicdo das espécies a radiagdo ultra-
violeta, a variacdo quimica d’agua decorrente dos apor-
tes externos de cinzas, bem como a limitacdo de silicio,
entre outros, deve ter proporcionado varia¢oes intra-
especificas, como respostas adaptativas ao ambiente.
Por isso, o PAramo de Frontino deve ter constituido um
ecossistema de rapida especiacido de diatomaceas.

Segundo Metzeltin & Large-Bertalot (1998), Sala
et al. (2008b) e Wetzel (2011), as diatomaceas tropi-
cais sao muito diversas, com associa¢des distintas da-
quelas registradas em ecossistemas temperados. Além
disso, como resultado da grande variacdo da topogra-
fia, e das condicdes fisicas e quimicas da coluna d’agua,
nos ecossistemas tropicais, as diatomaceas apresen-
tam alto grau de endemismo, gerando listas de espé-
cies identificadas em nivel supra-especifico (Donato et
al., 1996; Donato, 2001; Montoya-M et al, 2008; Wet-
zel, 2011, entre outros), demonstrando necessidade de
aprofundamento dos estudos taxondmicos.

5 Conclusoes

Uma ampla variedade de diatomaceas foi consta-
tada ao longo do testemunho, com o registro de 292
taxons. A riqueza taxonOmica e a densidade das dia-
tomaceas diminuiram da base para o topo, com 244
taxons no trecho correspondente ao Holoceno inicial,
213 ao Holoceno médio e 111 no Holoceno final. O alto
numero de espécies classificadas com nomenclatura
indefinida em nivel de espécie (sp. ou cf.) confirma que
a biota da regido tropical apresenta um alto grau de di-
versidade, riqueza taxonOmica, com muitos aspectos
sobre ecologia e dinamica ainda desconhecidos. Essas
deficiéncias sdo mais marcadas nos ecossistemas de al-
titude que se desenvolvem geograficamente isolados e
com condi¢cdes ambientais extremas. Como resultados
podem ocorrer variacdes intraespecificas, bem como
especiacdo e/ou alta taxa de evolutiva, com alto grau
de endemismo.

A composicdo e a estrutura das diatomaceas re-
gistradas no testemunho LLG3, perfurado no Paramo
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de Frontino apresentaram grande variacdo ao longo
do Holoceno, com troca na composi¢cdo, diminuicao
da riqueza taxonomica e densidade de espécies, como
resposta as modificagdes ambientais em nivel local
e global, incluindo aportes externos de nutrientes,
seca, desmineralizacdo da coluna de agua, herbivoria
e efeitos tafonémicos. Esses ultimos efeitos limitaram
a identificacdo e a quantificacdo de determinados ta-
xons ao longo do perfil. As varia¢des sdo interpretadas
como decorrentes de forte perturbacao e/ou distirbio
nas assembleias, que determinaram a permanéncia de
cada espécie no corpo lacustre. Ao longo da coluna se-
dimentar, foi registrado o desaparecimento sucessivo
de 169 espécies.

De todas as perturbacoes inferidas ao longo do
testemunho, aquela do final do Holoceno inicial foi a
mais catastrofica para a assembleia de diatomaceas,
sendo responsavel pela morte de quase todos os indivi-
duos e pelo desaparecimento da maioria das espécies
identificadas no intervalo entre 851 e 635 cm de pro-
fundidade. A partir deste ultimo nivel, a assembleia nao
recuperou sua composicao e estrutura, embora haja re-
gistros de novas espécies. A desmineralizacdo da colu-
na d’agua decorrente do aporte de cinzas vulcanicas,
com sedimentacdo durante um longo periodo de tem-
po, e a consequente limitagdo de nutrientes sdo inter-
pretadas como as principais causas das perturbacoes.
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