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Resumo- Neste trabalho é apresentada a variação temporal da composição e estrutura da assembleia de diato-
máceas da Bacia Llano Grande, Páramo de Frontino, localizado a 3.460 m de altitude ao nordeste da Cordilheira 
Ocidental dos Andes, Colômbia. O material estudado é referente a um testemunho de 8,5 m perfurado na por-
ção central da bacia, do qual 57 níveis holocênicos foram aleatoriamente amostrados para o estabelecimento 
da composição taxonômica da assembleia e sua densidade. Um total de 292 táxons foi reconhecido, incluindo 
149 com nomenclatura taxonômica aberta, em nível de gênero. Estes últimos táxons podem correspondem a 
variações intraespecíficas de formas conhecidas ou novas espécies, demonstrando a riqueza biológica destes 
ambientes, sujeitos a condições particulares de estresse. Uma alta variabilidade na densidade, na composição 
e estrutura da assembleia de diatomáceas foi verificada ao longo do perfil sedimentar, com desaparecimento 
de 169 táxons, representando uma perda de 40,9 % da composição taxonômica. Os desaparecimentos são 
atribuídos a mudanças de temperatura, aportes externos de cinzas vulcânicas, desmineralização e diminuição 
da profundidade do corpo d’água. No trecho correspondente ao Holoceno inicial, as oscilações na composição, 
densidade e na estrutura da assembleia de diatomáceas são atribuídas a perturbações físicas e químicas da 
coluna d’água, que motivaram a diminuição da densidade e a substituição da maioria das espécies do intervalo 
por outras nos níveis correspondentes ao Holoceno médio e final. No Holoceno médio as variações são devidas 
às oscilações do volume e desmineralização do corpo d’água e ao aporte externo de cinzas dos vulcões. No 
final do Holoceno, as variações taxonômicas estão relacionadas à progressiva diminuição do nível d’água do 
ecossistema e colonização por macrófitas.
Palavras-chaves: diatomáceas, páramo, trópico, composição e estrutura, paleoecologia, paleolagos. 

Abstract - Holocene changes in the composition and structure of diatoms assemblages from the 
Frontino Páramo (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 Páramo, 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, páramo, tropic, composition and structure, paleoecology, paleolakes.

1 Introdução

Segundo Chapin & Körner (1995) e Falasco et al. 
(2012), a riqueza de espécies tende a ser limitada nos 
ecossistemas de altitude devido às condições extre-

ma de luz ultravioleta, baixa temperatura, isolamen-
to, coluna d’água desmineralizada, entre outras vará-
veis. Para a faixa neotrópica, o fitoplâncton endêmico 
começa a desaparecer a 2.500 m de altitude (Coesel, 
1992; Donato, 2004), sendo sua estrutura e dinâmica 
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influenciadas pela intensidade de luz, disponibilidade 
de nutrientes, movimentos da coluna d’água (Margalef, 
1983; Reynolds, 1984; Kinzie et al., 1998; Wetzel, 2001; 
Lewis, 2002; Leavitt et al., 2003) e interações biológi-
cas (Tilman, 1982). Rivera & Donato (2008) demons-
traram que a variação na composição da comunidade 
de diatomáceas e a diversidade desses ecossistemas 
na Colômbia estão mais relacionadas com o caudal do 
que com qualquer outro fator ecológico. Para Barbosa 
(2009) a distribuição e a dinâmica do fitoplâncton de 
altitude são controladas por todas as variáveis expos-
tas anteriormente. No entanto, a distribuição espacial e 
a dinâmica do fitoplâncton na Laguna Sabanas, Páramo 
de Belmira (Colômbia) apresentam maior correlação 
com a precipitação do que com outras variáveis am-
bientais (Barbosa & Sierra-Arango, submetido). 

Os estudos sobre o fitoplâncton e o perifiton de 
ambientes lóticos e lênticos da Colômbia tem sido in-
crementados nos últimos anos. No entanto, são poucos 
os trabalhos que incluem unicamente as diatomáceas 
de ambientes atuais e subrecentes. Essas pesquisas 
têm sido realizadas por Sala et al. (2002), Ramírez & 
Plata-Díaz (2008), Montoya-M et al. (2008), Sala et al. 
(2008 a, b), Vouilloud et al. (2010), Abuhatab-Aragon 
(2011), Mejia (2011), Pedraza-Garzón & Donato-Ron-
dón (2011), que estabeleceram a composição taxôno-
mica e a estrutura das diatomáceas em distintos ecos-
sistemas. Outros estudos foram realizados usando as 
diatomáceas atuais e subrecentes como indicadoras 
ambientais (Díaz-Quiróz & Rivera-Rendón, 2004; Sier-
ra & Monsalve, 2005; Morales-Duarte et al., 2010). Na 
Colômbia, os estudos paleoecológicos com base em dia-
tomáceas foram realizados a partir do período glacial 
tardio. Lozano et al. (1999) estabeleceram a composi-
ção e estrutura da assembléia de diatomáceas da Lagoa 
Puente Largo, Páramo de Frontino e propôs a recons-
trução do estado trófico e inferências de hábitat e sali-
nidade durante o Holoceno. As contribuições de Velez 
et al. (2003, 2005abc, e 2006) são advindas de diferen-
tes turfeiras de altitude, com reconstruções paleolim-
nológicas dos sistemas lacustres. Sierra & Monsalve-M 
(2005) analisaram os ambientes atuais e subrecentes 
objetivando a determinação da variação e reconstrução 
do estado trófico da zona úmida Humedal de Jaboque 
(Bogotá, Colômbia). Nesse mesmo ecossistema, Sier-
ra (2007) estabeleceu a variação espaço-temporal da 
composição e estrutura das diatomáceas dos últimos 
1.500 anos, constituindo o primeiro trabalho realizado 
na Colômbia que se focalizou na análise da composição 
e a estrutura de diatomáceas não atuais. O estabeleci-
mento da variação da composição e da estrutura da as-
sembleia de diatomáceas holocênicas em ecossistemas 
de páramos de Colômbia se faz importante, por tratar 
um ambiente extremo e contribui para desvendar e 
ampliar a informação taxonômica destes microfísseis. 

Este trabalho objetiva estabelecer a variação tem-
poral da composição e a estrutura da assembleia de 
diatomáceas holocênicas da Bacia Llano Grande, Pára-

mo de Frontino (Departamento de Antioquia, Colôm-
bia), a partir de amostras de um testemunho de son-
dagem, datado no Holoceno (C14). Variações ambientais 
causaram efeitos drásticos nas comunidades bióticas, 
gerando novas trocas de indivíduos e novas sucessões 
ecológicas (Valero-Garces et al., 1998; López-Merino et 
al., 2011). Como consequência, as assembleias de diato-
máceas holocênicas do Páramo de Frontino constituem 
ferramentas de reconstrução ecológica e ambiental.

2 Área, materiais e métodos

2.1  Área de estudo

O Páramo de Frontino está localizado ao norte da 
Cordilheira Ocidental dos Andes, Departamento de An-
tioquia, Colômbia (6º 29`N & 78º 6`W), entre os oceanos 
Atlântico e Pacífico, com uma área de 25 km2, constituin-
do a principal elevação da região (Parra, 1991). A área 
recebe influências secas provenientes do Caribe, atenua-
das, na parte norte, pelo Morro Paramillo e pelas corren-
tes muito úmidas da Bacia do Chocó (Fig. 1). Essas últi-
mas influenciam significativamente o clima no Páramo, 
resultando em condições muito úmidas na maior parte 
do ano (Velásquez, 2005). A área apresenta um regime 
de precipitação bimodal com temperatura diurna do ar 
mais alta do que da água; no período noturno a tempe-
ratura da água é de 12 °C e do ar oscila entre 1,9 °C e 12 
°C (Jaramillo & Parra, 1993; Abril, 2007). 

O ecossistema Páramo se desenvolve desde os 
3.450 m até a máxima altitude de 4.080 m. A vegetação 
está dominada por Espeletia (Muts ex Humb. & Bonp), 
árvore típica na região, com diversidade de gramíneas. 
Apresenta ambientes pantanosos, turfeiras, lagoas, la-
gunas, lagos, cachoeiras e rios (Parra, 2005; Velásquez, 
2005; Velásquez & Hooghiemstra 2013). O solo é clas-
sificado como andisol, originado por materiais vulcâni-
cos; no entanto, na planície de Puente Largo, dominam 
os solos do tipo histossol (organossolos), formados 
pela acumulação da matéria orgânica. As lagoas atuais 
no Páramo são de origem glacial, com organossolos fi-
brosos, lodo orgânico e solos circundantes.

2.2 Amostragem 

O testemunho Llano Grande 3 (LLG3), com um total 
de 12 m de profundidade, foi coletado em 2007 pelo Gru-
po de Investigações de Palinologia e Paleoecologia da Uni-
versidade Nacional da Colômbia, sede Medellín (UNAL-
MED), em associação com a Universidade de Genebra, 
Suíça. A descrição dos parâmetros que se perdem com o 
tempo (cor, o estabelecimento de mudanças na composi-
ção geral do sedimento), e o fatiamento da amostragem 
foi realizada in loco. Cada centímetro amostrado foi arma-
zenado e transportado até a UNALMED. De acordo com as 
datações radicarbônicas e a análise estratigráfica de Parra 
(2005) e Muñoz (2012), o testemunho compreende todo 
o Holoceno, apresentando alto conteúdo de matéria orgâ-
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nica, com pouca ou nula variação na coloração entre as 
tonalidades da cor marrão escuras. 

Segundo Parra (2005), a taxa de sedimentação 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 datações 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 constituído por lama, com 
alta concentração de matéria orgânica. No intervalo 
basal (Holoceno inicial) o aspecto é maciço; a partir da 
profundidade a 578 cm ocorrem raízes e outros restos 
vegetais, com concentração variada, e tendência de au-

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

uma seringa de 5 cm3 para cada nível, foram coletadas 
aleatoriamente, 57 amostras, de 1 cm3 cada, guardadas 
em sacola plástica Sellomatic, para a análise da varia-
ção temporal da composição e a estrutura das diatomá-
ceas. As amostras foram transportadas e processadas 
no Laboratório de Palinologia Marleni Marques Toigo 
do Instituto de Geociências da Universidade Federal 
do Rio Grande do Sul (LPMMT/IG/UFRGS), Porto Ale-
gre, Brasil. A técnica de extração e limpeza das valvas 
de diatomáceas seguiu a metodologia de Simonsen 
(1974), modificada por Moreira-Filho & Valente-Mo-
reira (1981). Lâminas permanentes foram elaboradas 
com 10 µl de cada resíduo, utilizando Naphrax como 
meio de colagem. O reconhecimento taxonômico e as 

Figura 1. Localização da área. A) Páramo de Frontino, Departamento de Antioquia, Colômbia. B). Diferentes ambientes atuais da Bacia 
Llano Grande e a área de amostragem.



202

Sierra-Arango & Souza.

análises subsequentes (densidade, grau de fragmen-
tação e dissolução) foram realizados utilizando-se 
microscópio Olympus CX31, em aumento de 1000x. 
Adicionalmente, imagens de microscopia eletrônica 
de varredura foram obtidas, em níveis selecionados. 
A densidade de cada espécie, por nível, foi estimada 
a partir da totalidade das diatomáceas presentes em 
cada lâmina, referente a um volume de 10 µL, em var-
redura em forma de “zig-zag” de modo a evitar sobre-
posição de leitura de campos.

2.3 Análise taxonômica e de representatividade quantitativa 

O reconhecimento taxonômico 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-
ficação de Round et al. (1990) e as tipologias de cada 
espécie conforme Lange-Bertalot et al. (2013). 

Como descritores estatísticos da densidade e da 
estrutura da assembleia das diatomáceas foram utili-
zados os valores da média, os limites absolutos (máxi-
mo e mínimo) e o desvio padrão. A permanência e a 
variação taxonômica das espécies ao longo do teste-
munho foram estabelecidas através da análise de dis-
tribuição do diagrama de Carretel (Spindle diagram). A 
diversidade específica, a dominância e a equidade da 
assembleia de diatomáceas foram obtidas com o apoio 
dos programas PAST (Hammer et al. 2001) e Microsoft 
Excel 2010. A significância estatística entre as divisões 
do Holoceno foi revelada através da análise de propor-

ções 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/µL foram excluídas da análise, de modo a evitar o 
erro estatístico tipo I.

3 Resultados

3.1 Composição das assembleias de diatomáceas 

No testemunho LLG3, foram registradas 11 ordens, 
21 famílias, 43 gêneros, 148 espécies, 49 espécies em 
conferatur e 95 tipificadas e numeradas como “sp.”. En-
tre os 43 gêneros, oito correspondem a formas cêntri-
cas e as demais penadas. O gênero Eunotia (Ehr) apre-
sentou a maior riqueza de espécies (109), que equivale 
a 37 % do total registrado, seguindo-se os gêneros Pin-
nularia (Ehr) (21 espécies), Encyonopsis (Kram) (17), 
Encyonema (Kütz) (16), Gomphonema (Agar) (14), 
Navicula (Bor) (13), Brachysira (Kütz) (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 (Kütz.), Cymbella (Agar.), Diadesmis (Kütz), 
Hantzschia (Gru), Kareyevia (Rou & Buk), Stenoptero-
bia (Bré), Stauroneis (Ehr.) e Staurosira (Ehr.) (2); os 
demais gêneros são representados por 1 espécie: Ech-
nanthes (Bor.), Achnanthidium (Kütz.), 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 gênero Eunotia também apresentou a maior 
densidade, seguido de Aulacoseira, Melosira e Brachy-
sira. Os gêneros Adlafia, Naviculadicta, Desmogonium, 
Luticola, Asterionella e Nupela ocorrem com densida-
des menores de 100 valvas/µL (Fig. 2).

Figura 2. Densidade dos principais gêneros de diatomáceas holocênicas do testemunho LLG3, Bacia Llano Grande, Páramo de Frontino, De-
partamento de Antioquia, Colômbia.
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Do total de espécies registradas, 177 apresentaram 
densidade superior a 100 valvas/µL, entre elas Eunotia 
andinofrequens Lang-Bert. (espécie com maior densida-
de ao longo de todo o Holoceno com 9.650 valvas/µL), 
seguida de Tabellaria flocculosa (Roth) Kütz. (9.172 val-
vas/µL), Aulacosiera tenuior (Grun) Kramm. (8.324 val-
vas/µL), Brachysira brebissonii (Ross) (8.098 valvas/µL), 
Aulacoseira scalaris (Gruin van Heur.) Hou. Kle. & Pass. 
(7.222 valvas/µL), Aulacoseira distans (Ehr.) Simon. 
(5.225 valvas/µL), Melosira cf. dickiei (Thw.) Kütz. (5.009 

valvas/µL), Melosira varians (Agar.) (3.891 valvas/µL), 
Melosira sculpta (Ehr.) Kütz. (3.727 valvas/µL) (Fig. 3), 
Eunotia georgii (Metz. & Lange-Bert.), Navicula sp. 1, Nit-
zschia sp. 1 (1 valva/µL), Actinella puntata (Lew.), Cym-
bella sp. 1, Navicula sp. 3 (cada com 2 valvas/µL), Euno-
tia sudetica (Müll) (3 valvas/µL), 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/µL), com menores 
densidades (Fig. 3).
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3.2 Permanência da assembleia de diatomáceas 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 níveis estrati-
gráficos, dos 57 analisados. M. varians é a espécie com 
maior permanência no testemunho, ocorrendo em 46 
níveis. A. distan foi registrada em 44 níveis, 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 níveis cada (Fig. 3).

As 196 espécies restantes foram registradas de 
forma restrita para alguma divisão 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 (Kütz.) Raben, E. cf. 
strictum, E. cf. papilioforma, Eunotia sp. 17 e N. cf. astar-
tiella mostraram os menores valores para essa variável 
no mesmo intervalo (Fig. 3). 

No Holoceno médio, T. flocculosa, B. brevissonii, A. 
tenuior, Frustulia crassinervia (Bréb), A. distans e A. sca-
laris são 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/µL (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 diatomáceas

A densidade e a riquezas das diatomáceas apre-
sentaram variação ao longo do testemunho, com mé-
dia de 3.177,21 e desvio padrão de 591,08 valvas/µL. 
Os maiores valores destas variáveis foram registrados 
no Holoceno inicial, no nível a 701 cm de profundidade 
(18.404 valvas/µL, com riqueza de 100 espécies), se-
guido pelos níveis a 677 cm (15.682 valvas/µL, 82 es-
pécies), 799 cm (13.650 valvas/µL, 101 espécies), 713 
cm (13.040 valvas/µL, 45 espécies), 707 cm (11.604 
valvas/µL, 61 espécies) e 662 cm (10.428 valvas/µL, 81 
espécies) (Fig. 3). Neste mesmo intervalo de tempo foi 
registrado a valor mínimo da densidade, a 602 cm (18 
valvas/µL, riqueza de 4 espécies). Outros valores bai-
xos foram verificados nos níveis a 103 cm (52 valvas/
µL, 7 espécies), 468 cm (62 valvas/µL, 21 espécies), 55 
cm (65 valvas/µL, 7 espécies), 31 cm (71 valvas/µL, 19 
espécies) e 306 cm (71 valvas/µL, 24 espécies), entre o 
Holoceno médio e final (Figs. 3, 4).

Figura 4. Variação dos táxons mínimos, densidade, diversidade, dominância e equitabilidade da assembléia de diatomáceas holocênicas do 
testemunho LLG3, Bacia Llano Grande, Páramo de Frontino, Departamento de Antioquia, Colômbia.
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Os índices analisados sobre a estrutura da assem-
bleia de diatomáceas ao longo do testemunho LLG3 
mostraram variação. O número de táxons apresentou 
valor médio de 47,23 e desvio padrão de 4,07, com 
maior índice a 811 cm de profundidade, localizados no 
Holoceno final (Fig. 4). 

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

A equidade das assembléias apresentou média de 
0,81, desvio padrão de 0,011, com máximo valor a 312 
cm (0,935), no Holoceno médio, seguidos dos níveis 55 
cm (0,927), e pelos níveis 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 níveis a 378 com (0,585) e 373 
cm (0,679), todos referentes ao Holoceno médio (Fig. 4).

A análise de proporções não paramétrico (Qui-
-quadrada) nas densidades apresentou diferenças es-
tatisticamente significativas entre as divisões do Ho-
loceno, com P = 0,012 e ∞ = 0,5, ocorrendo segundo 
a prova de Kruskal-Wallis entre o Holoceno o final e o 
Holoceno inicial (Fig. 5).

Figura 5. Análise comparativa da densidade das diatomáceas nas 
divisões do Holoceno (Anova de uma via) do testemunho (LLG3), 
na Bacia Llano Grande, Páramo de Frontino Departamento de An-
tioquia, Colômbia.

4. Discussão dos resultados

4.1 Composição e estrutura da comunidade

A maior riqueza dos táxons (37%) e a densidade 
registrada para o gênero Eunotia são resultados espe-
rados para o ecossistema estudado (Fig. 2), uma vez 
que o gênero é exclusivo de água doce. Embora algu-
mas de suas espécies ocorram em ambientes eutróficos 

e básicos, maior diversidade e riqueza de espécies do 
gênero são registradas em ambientes ácidos 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 pântanos 
de altitude média da Europa. Além disso, geralmente as 
espécies de Eunotia são de hábito epífito ou metafíton, 
predominando nos ecossistemas oligotróficos. 

Segundo Velásquez (2005), o lago da Bacia de 
Llano Grande apresentou colonização por macrófitas 
submersas e emergentes nos últimos 4.000 anos, o que 
também foi constatado por Jojoa (2007), para o Holo-
ceno médio do mesmo ecossistema. É possível que esta 
condição seja característica de todo o Holoceno. Em 
termos de riqueza em nível genérico, Eunotia foi segui-
do pelos gêneros Pinnularia, táxon epipélico e epífito 
abundante em ambientes ácidos, por Encyonopsis e 
Encyonema, gêneros epífitos, epilíticos, e metafíticos, e 
por Gomphonema, gênero haptobêntico (Round et al., 
1990). Navicula, Brachysira e Frustulia também apre-
sentaram riqueza destacada ao longo do testemunho. 
O primeiro é de hábito epipélica e/ou epilítica; Brachy-
sira é de hábito metafítica, epipélica e/ou epífito, com 
apenas uma espécie (Brachysira aponina) de hábitat 
marinho. Espécies deste gênero podem ser abundantes 
em águas ácidas, distróficas, com baixa condutividade, 
enquanto outras abundam em águas mais alcalinas. Es-
tas espécies não ocorrem em ecossistemas eutróficos, 
saprófitos e com acidificação antrópica, embora o gê-
nero tenha distribuição cosmopolita (Lange-Bertalot 
& Moser, 1994). Frustulia constitui gênero epipélico ou 
associado a macrófitas, em ecossistemas d’água doce a 
salobros, ácidos e turfosos (Round et al., 1990) (Fig. 2).

Em estudos de lagos de alta altitude da Colôm-
bia, Lozano et al. (1999), Donato (2001), Abril (2007), 
Sierra (2007), Ramírez & Plata-Diaz (2008), Barbosa 
(2009), dentre outros, registraram muitas das condi-
ções ambientais requeridas pelos gêneros 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 macrófitas que favo-
receram a assembleia de diatomáceas existentes. Con-
tudo segundo Sierra-Arango (2013), os momentos de 
estratificação e mistura da coluna d’água, o transporte 
e o consumo de herbívoros afetaram tafonomicamen-
te as frústulas e originaram para este intervalo o mais 
alto registro de fragmentação e dissolução das mes-
mas. Todos esses processos atuariam ao mesmo tempo 
no lago e poderiam acelerar o desaparecimento e/ou a 
extinção de 70 táxons na coluna d’água 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 
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a estrutura e a composição da assembleia de diatomá-
ceas foram mais intensos, relacionados a 70 espécies 
restritas e à morte de quase toda a assembleia e/ou a 
diminuição da sua densidade, sem recuperação (Fig. 3).

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

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

Os processos tafonômicos (fragmentação, disso-
lução, piritização e laminação) identificados na bacia 
e descritos por Sierra-Arango (2013) e Sierra-Arango 
et al. (2014) também contribuíram para o desapareci-
mento dos táxons do testemunho, uma vez que iniciam 
a destruição da frústula e em estado avançado impedem 
a identificação e quantificação dos espécimes, incluin-
do as diatomáceas cêntricas, as quais, segundo Gerson-
de & Wefer (1987) e Ryves et al. (2006), apresentam 
alta resistência à fragmentação e dissolução. Estas va-
riáveis tafonômicas e a seca podem ser responsáveis 
pela diminuição drástica da densidade e da riqueza de 
espécies, bem como pelo desaparecimento ou extinção 
de outros táxons da coluna sedimentar. A composição e 
a estrutura da assembleia de diatomáceas no Holoceno 
final foram influenciadas negativamente pela diminui-
ção da profundidade, alto consumo e pela formação da 
turfeira atual, podendo ter empobrecido registro fóssil 
mais (Fig. 3).

O aumento da densidade no intervalo entre 200 
e 144 cm de profundidade (Holoceno final) pode cor-
responder a um maior volume d’água, associado com 
período de maior precipitação, promovendo a sobre-
vivência das diatomáceas cêntricas e penadas que so-
breviveram ao evento de seca ocorrido na Bacia Llano 
Grande no final do Holoceno médio identificado por 
Velásquez (2005) e Velásquez & Hooghiemstra (2013), 
ao consumo das diatomáceas por herbívoros (Abril, 
2007), bem como à limitação por nutrientes inferidos 
neste trabalho. As diatomáceas sobreviventes apre-

sentaram baixa densidade. A partir de novas precipi-
tações e com o aumento do volume do corpo d’água, 
a densidade foi incrementada, em um novo processo 
de sucessão ecológica. A composição 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 condições ambientais, 
foram registradas, pela primeira vez na bacia, táxons 
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 diatomáceas reportada para 
os últimos níveis analisados do testemunho pode ser 
correlacionada com a perda da lâmina d’água (Sierra-
-Arango et al., 2014), atuação de herbívoros (Abril, 
2007) e à formação da turfeira atual. Além disso, se-
gundo Velásquez (2005), Donato et al. (2006) e Rangel-
-Ch (2010), os páramos da Colômbia são muito úmidos 
e frios, o que mantém o ambiente saturado de água, 
condição ambiental, que tem favorecido a permanência 
atual da turfeira da Bacia Llano Grande, com o incre-
mento de macrófitas, vegetação de pântanos, e outras 
plantas de hábito mais terrestres descritos por Jojoa 
(2007) na bacia, indicando diminuição do nível d’água. 
Estas novas condições podem explicar o registro de es-
pécies penadas de hábito perifítico nos últimos centí-
metros do testemunho.

4.2 Permanência das espécies de diatomáceas

As 51 espécies com maior permanência no lago 
da Bacia Llano Grande ao longo do Holoceno (Fig. 3) 
toleram condições físicas, químicas e de temperatu-
ra d’água, ou estão relatadas para ambientes ácidos 
(Round, et al., 1990; Lange-Bertalot & Moser, 1994). 
Além disso, em sua maioria são espécies cosmopolitas, 
o que pode explicar sua permanência no lago, embora 
tenham sido verificadas perturbações naturais locais e 
externas da bacia, que modificaram a composição e a 
estrutura das diatomáceas ao longo do Holoceno. 

A recorrência de espécies é interpretada como 
devida à nova sucessão ecológica e/ou de recuperação 
da densidade (Fig. 3). A maior ou menor densidade 
das diatomáceas revela a magnitude de cada evento de 
distúrbio e/ou da perturbação, enquanto o tempo para 
recuperação pode indicar o tempo de estabilização das 
novas condições físicas e químicas e/ou de estado trófi-
co, seca e/ou colonização de macrófitas (Fig. 4). 

Repetidas sucessões foram registradas na assem-
bleia, com grande troca na composição taxonômica e 
variação na estrutura, cuja consequência foi a diferença 
estatística significativa na densidade entre o Holoceno 
inicial e o final (com p = 0,012 e ∞ de 0,05) (Fig. 5), in-
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dicando alta variação e instabilidade ambiental. Além 
disso, acredita-se que as diatomáceas cêntricas regis-
tradas são espécies muito resistentes, generalistas e de 
fácil adaptação às mudanças ambientais, o que explica 
a recuperação parcial da densidade após os eventos 
drásticos ocorridos na bacia e/ou no lago, incluindo 
uma perturbação catastrófica para toda a comunidade 
existente (602 cm) (Fig. 3). Além disso, a composição e 
a estrutura da assembleia foram totalmente diferentes 
daquelas registradas no intervalo entre 851 e 665 cm 
(Figs. 3 e 4). Depois dessa perturbação, 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-
ções ambientais e aporte externo de novos nutrientes 
(Figs. 3 e 5). 

No entanto, as 67 espécies restritas no Holoceno 
inicial não resistiram à magnitude das perturbações 
e desapareceram, indicando ambiente não favorável 
para a associação das espécies penadas, com densida-
de muito menor, subordinada às formas cêntricas (Fig. 
3); dessas, 29 não apresentaram perturbação tafonô-
mica, e só ocorreram em 6 amostras das 21 analisadas. 
Contudo, o tempo correspondente entre a deposição 
de um nível estratigráfico e outro permite regenera-
ções sucessivas de cada espécie, de modo que muitos 
eventos drásticos poderiam não deixar registro. Dessa 
forma, pode-se inferir que os distúrbios e/ou pertur-
bações que atingiram a Bacia Llano Grande durante 
o Holoceno inicial e/ou médio podem ter sido longos 
ou suficientes para promover a redução do potencial 
reprodutivo de determinadas espécies e seu desapare-
cimento, bem como o estabelecimento de novas assem-
bleias constituídas, em sua maioria, por novos táxons. 

Também foi registrada influência de efeitos ta-
fonômicos (fragmentação, dissolução), que favorece-
ram a perda do registro fóssil ao longo do testemunho 
(Sierra-Arango, 2013). Para o Holoceno inicial, a frag-
mentação das frústulas é principalmente atribuída ao 
transporte longitudinal dos ecossistemas lóticos, favo-
recendo a posterior dissolução enquanto é transpor-
tada até o lago e, após, na coluna d’água. Diatomáceas 
autóctones do sistema lacustre também estão sujeitas 
a ambos os efeitos tafonômicos. A desmineralização do 
lago e a limitação da sílica devido à sedimentação da 
cinza vulcânica contribuem no processo de dissolução. 
Para o Holoceno inicial, acredita-se que o ecossistema 
apresentou alta produtividade, devido ao abundante 
registro de frústulas, o que é compatível com as idéias 
de Margalef (1983), Reynolds (1984) e Wetzel (2001).

Outras espécies foram observadas quimicamente 
transformadas ou em processos de transformação (la-
minação e piritização), não contabilizadas devido às 
perdas das características diagnósticas, mas que auxi-
liaram a interpretação da estratificação e o conteúdo 
do oxigênio no lago (Sierra-Arango, 2013).

O registro das 144 espécies com taxonomia aber-
ta (incluindo as 95 assinaladas como “sp.” e os 49 tá-

xons com dúvidas 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 táxons correspon-
dem a variedades intraespecíficas, como uma resposta 
adaptativa a períodos de tempos com menos variações 
extremas no ambiente, o que é interpretado por Grib-
bin & Lamb (1978) como resposta à estabilização das 
condições ambientais em nível global. 

Pela localização geográfica, os ecossistemas de al-
titude correspondem a ambientes extremos (Margalef, 
1983; Wetzel, 2001), geralmente isolados geografica-
mente. O isolamento geográfico é uma das teorias mais 
documentadas na literatura como causa de especiação. 
Embora seja necessário um longo tempo para esse pro-
cesso, há registros de rápida evolução para o Holoceno 
em lagos nestas condições (Margalef, 1983; Brambur-
ger, 2010). A exposição das espécies à radiação ultra-
violeta, a variação química d’água decorrente dos apor-
tes externos de cinzas, bem como a limitação de silício, 
entre outros, deve ter proporcionado variações intra-
específicas, como respostas adaptativas ao ambiente. 
Por isso, o Páramo de Frontino deve ter constituído um 
ecossistema de rápida especiação de diatomáceas. 

Segundo Metzeltin & Large-Bertalot (1998), Sala 
et al. (2008b) e Wetzel (2011), as diatomáceas tropi-
cais são muito diversas, com associações distintas da-
quelas registradas em ecossistemas temperados. Além 
disso, como resultado da grande variação da topogra-
fia, e das condições físicas e químicas da coluna d’água, 
nos ecossistemas tropicais, as diatomáceas apresen-
tam alto grau de endemismo, gerando listas de espé-
cies identificadas em nível supra-específico (Donato et 
al., 1996; Donato, 2001; Montoya-M et al., 2008; Wet-
zel, 2011, entre outros), demonstrando necessidade de 
aprofundamento dos estudos taxonômicos.

5 Conclusões 

Uma ampla variedade de diatomáceas foi consta-
tada ao longo do testemunho, com o registro de 292 
táxons. A riqueza taxonômica e a densidade das dia-
tomáceas diminuíram da base para o topo, com 244 
táxons no trecho correspondente ao Holoceno inicial, 
213 ao Holoceno médio e 111 no Holoceno final. O alto 
número de espécies classificadas com nomenclatura 
indefinida em nível de espécie (sp. ou cf.) confirma que 
a biota da região tropical apresenta um alto grau de di-
versidade, riqueza taxonômica, com muitos aspectos 
sobre ecologia e dinâmica ainda desconhecidos. Essas 
deficiências são mais marcadas nos ecossistemas de al-
titude que se desenvolvem geograficamente isolados e 
com condições ambientais extremas. Como resultados 
podem ocorrer variações intraespecíficas, bem como 
especiação e/ou alta taxa de evolutiva, com alto grau 
de endemismo.

A composição e a estrutura das diatomáceas re-
gistradas no testemunho LLG3, perfurado no Páramo 
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de Frontino apresentaram grande variação ao longo 
do Holoceno, com troca na composição, diminuição 
da riqueza taxonômica e densidade de espécies, como 
resposta às modificações ambientais em nível local 
e global, incluindo aportes externos de nutrientes, 
seca, desmineralização da coluna de água, herbivoria 
e efeitos tafonômicos. Esses últimos efeitos limitaram 
a identificação e a quantificação de determinados tá-
xons ao longo do perfil. As variações são interpretadas 
como decorrentes de forte perturbação e/ou distúrbio 
nas assembleias, que determinaram a permanência de 
cada espécie no corpo lacustre. Ao longo da coluna se-
dimentar, foi registrado o desaparecimento sucessivo 
de 169 espécies. 

De todas as perturbações inferidas ao longo do 
testemunho, aquela do final do Holoceno inicial foi a 
mais catastrófica para a assembleia de diatomáceas, 
sendo responsável pela morte de quase todos os indiví-
duos e pelo desaparecimento da maioria das espécies 
identificadas no intervalo entre 851 e 635 cm de pro-
fundidade. A partir deste último nível, a assembleia não 
recuperou sua composição e estrutura, embora haja re-
gistros de novas espécies. A desmineralização da colu-
na d’água decorrente do aporte de cinzas vulcânicas, 
com sedimentação durante um longo período de tem-
po, e a consequente limitação de nutrientes são inter-
pretadas como as principais causas das perturbações.
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