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Introduc¢ao

S VEGETACOES siao um produto da intera¢do entre os fatores ambientais
A (geologia, clima, solo) das diferentes paisagens. Essas se alteram em ra-

zao das mudangas ambientais ocorridas em diversas escalas. O clima, fa-
tor ambiental de grande relevancia para o estabelecimento das vegetacdes em
grande escala (Holdrige, 1967; Arruda et al., 2017), estd em constante mu-
danga ¢ ¢ responsédvel por tornar o planeta tio dindmico. Entender como as
mudangas ambientais promovem alteragoes na distribui¢io de espécies e biomas
tem sido o principal objetivo da biogeografia, um ramo multidisciplinar da eco-
logia que cresceu significativamente nas tltimas décadas.

Mudangas na temperatura global tém sido acompanhadas por alteragoes
nas concentragoes de gases de efeito estufa, como H,O, CH,, N,O e CO, esse
ultimo se destaca pela maior concentra¢do. Assim, menor concentragao desse
gases na atmosfera implica menor retenc¢ao da radia¢do infravermelha e manu-
tenc¢do de baixas temperatura na troposfera. Os momentos de consideravel di-
minui¢io da temperatura global configuram periodos glaciais, os quais podem
variar em escalas espaciais e temporais. Somente nos tltimos 420 mil anos, o
planeta experimentou quatro glacia¢oes (Figura 1), sendo a tltima (Ultimo Ma-
ximo Glacial - UMG), iniciada a 120 ka AP (mil anos antes do presente), du-
rando aproximadamente 100 mil anos (Petit et al., 1999). Essas mudangas sio
proporcionadas por uma série de fatores (forgantes) internas ao planeta (como
vulcanismo e mudangas nas dire¢des de correntes de ventos € oceanos) ou ex-
ternas (como ciclos solares, mudangas orbitais, poeiras césmicas e colisdes com
corpos celestes) (Flato et al., 2013).

A percepgao de que diferentes zonas climdticas proporcionam drasticas
mudangas nas vegetagoes foi primeiramente atribuida ao naturalista prussiano
Alexander von Humboldt, hd mais de 200 anos. Essa ¢ tida como o mais antigo
padrio ecoldgico (Hawkins, 2001). Porém, a percep¢io de que o clima do
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Fonte: Dados de core de gelo da estagao Vostok, Antartica, disponiveis em NOAA (www.ncdc.
noaa.gov).
Figura 1 — Reconstru¢ao da mudanga da temperatura (A) e concentragdo de CO,

atmosférico (B) nos ultimos 420 ka.

passado pode proporcionar mudangas na cobertura das vegetagoes ¢ recente, e
maiores contribuigdes para o assunto surgiram somente a partir da segunda me-
tade do século XX. A partir de estudos geomorfoldgicos e palinolégicos, foram
inferidos que momentos glaciais pudessem ter sido frios e secos, € momentos
interglacias, quentes ¢ tmidos. Com isso, surgem diversas propostas para co-
bertura da vegetacio no Ultimo Maximo Glacial. Com o avango dos modelos
climaticos e o surgimento de novos métodos de reconstru¢ao do clima, o pas-
sado glacial frio e seco comega a ser questionado, o que implica em mudangas
drésticas nas reconstrugoes da vegetagio do passado.

Ultimo Méximo Glacial mais frio e seco

Desde a primeira metade do século passado, diversos estudos buscavam
compreender como as paisagens brasileiras foram moldadas pelos diferentes ci-
clos climéticos. Estudos geomorfolégicos levavam a crer que regides onde atual-
mente se estabelece um clima timido, nio necessariamente o foi no passado, e
que momentos glaciais pudessem ter sido frios e secos, € momentos interglacias
quentes ¢ umidos. Nesse sentido, sob um clima mais seco predominariam pro-
cessos fisicos, com maior desintegra¢do mecanica do que decomposigao quimica
da rocha matriz, e maior erosao superficial € remog¢ao dos solos devido a chuvas
torrenciais tipicas dos ambientes sazonais. Como produto, os solos tenderiam a
ser mais rasos, ricos em nutrientes devido ao maior contato com a rocha matriz
e baixa lixiviagdo, com camadas superficiais pedregosas ou mesmo exposi¢ao da
rocha matriz (Bigarella et al., 1994; Ab’Saber, 2003). Devido as grandes taxas
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de erosoes, esse tipo climatico promoveria o aplainamento da paisagem, com
erosdao das encostas e entupimento dos niveis de base, processo denominado
pedimentagdo. Sdo ambientes favoraveis para ocorréncia de fisionomias vege-
tais mais abertas e sazonais, como caatingas ¢ cerrados. Assim, solos eutroéficos,
calcicos e com argila de alta atividade encontrados em depressoes de regioes
umidas, sio considerados vestigios de um clima seco do passado (Schaefer; Dal-
rymple, 1995).

De forma aniloga, o clima mais timido favoreceria um equilibrio bioclima-
tico, em que 0s processos quimicos provenientes do clima (maior precipitagio
¢ temperatura) ¢ dos organismos (maior decomposi¢ao e formagio de dcidos
htimicos) predominariam sobre a decomposi¢ao da rocha matriz. Como produ-
to, haveria maior aprofundamento do manto de intemperismo, solos com maior
lixiviagio dos nutrientes e espessamento do saprolito (Bigarella et al. 1994;
Ab’Saber, 2003). Esse tipo climatico tende a produzir relevos com formas mais
arredondadas devido ao entalhamento de encostas com massas de solos mais
friaveis, esse processo também ¢ chamado de mamelonizagio, o qual origina
os “mares de morros” (Ab’Saber, 2003). Sao ambientes mais favoraveis para o
desenvolvimento de extensas florestas. Assim, solos profundos e bem desenvol-
vidos sob um clima semidrido seriam vestigios de um clima timido no passado
(Arruda et al.; 2013).

Sob uma perspectiva ecolégica, momentos glaciais proporcionam a for-
magao de refagios de vegetacoes florestais nos quais pode propiciar especiagio
por isolamento de populagoes e /ou gerar regides com grande endemismo de es-
pécies. Esses refugios, quando reconectados no pos-glacial, podem demonstrar
diferengas significativas da comunidade. Baseando-se nesse pressuposto, ao ob-
servar distribui¢dao de aves endémicas em diferentes por¢oes da Amazonia (entre
as bacias dos rios Madeira e Tapajoés, manchas dispersas na bacia do Rio Jurua
e nordeste do estado do Para), Haffer (1969) propoe a hipotese dos “Reftigios
Amazonicos” em que a floresta foi fragmentada, sendo parcialmente substituida
por vegetagoes abertas do tipo cerrado e caatinga durante o clima frio e seco do
UMG (21-18 ka). Posteriromente, diversos estudos confirmaram essa hipotese
a partir de endemismo de lagartos (Vanzolini, 1970), borboletas (Brown Jr.,
1972) e plantas (Prance, 1973), e de registros polinicos em bacias sedimentares
(van der Hammen; Hooghiemstra 2000; Absy et al., 1991; Hermanowsky et al.,
2012), dando suporte para o passado nio totalmente florestado na bacia.

Considerando o UMG mais frio ¢ seco em todo Brasil, com possivel redu-
¢do da precipitagio em até 35-55% (van der Hammen; Hooghiemstra, 2000),
Ab’Saber (1977) faz a primeira aproximagio da provavel cobertura da vegeta-
¢do brasileira no final da dltima glaciagio. Em seu mapa, destaca o avan¢o do
cerrado sobre a Amazodnia, restando apenas refagios florestais nas cabeceiras dos
principais afluentes (como sugerido por Haffer, 1969), o avango da caatinga
sobre o dominio dos cerrados ¢ parte da floresta atlantica do Sudeste, além de

EsTUDOS AVANCADOS 34 (98), 2020 189



expansao dos campos sulinos ¢ deslocamento das florestas de araucarias para o
norte. Em suma, retracio das formagoes florestais e expansao das formagoes
sazonais abertas.

Essa reconfiguragao da cobertura vegetal do Brasil foi associada a inten-
sificagdes das correntes frias maritimas que vem da Antdrtica, proporcionando
ventos frios e secos para o interior do continente, ¢ redug¢io dos ventos alisios,
diminuindo a precipitagdo préximo ao equador. Nesse contexto, alguns achados
de polens fosseis corroboram as estimativas de Ab’Saber, como o deslocamen-
to das florestas de araucdrias para o norte (Salitre, MG — Ledru et al., 1996),
expansio dos campos sulinos (Behling; Hooghiemstra, 2001; Behling, 2002;
Behling et al., 2004) e expansao de campos onde hoje sao floretas no Sudeste
(Behling, 2002).

Ainda sob essa perspectiva ecoldgica, ao avaliar o padrao de distribuigio de
diversas espécies arboreas deciduais, Prado e Gibbs (1993) propuseram a hipote-
se do “Arco Pleistocénico”, a qual considera que a atual distribuigdo fragmenta-
da e em forma de arco (presentes na caatinga, em florestas deciduas do Sudeste e
Brasil-Central, em missiones na Argentina, e vales secos dos Andes) corresponde
a reliquias de uma distribui¢io continua de vegeta¢oes sazonais (também defen-
dida por Pennington et al., 2000). Esse mesmo principio ¢ utilizado para explicar
a ocorréncia de cerrados disjuntos na bacia amazonica e de caatinga na Regiao
dos Lagos no Rio de Janeiro (Ab’Saber, 2003; Bohrer et al., 2010).

Outros estudos, baseados em abordagens moleculares ¢ modelagem de
nicho para distribui¢ao de espécies ¢ biomas, ora confirmam a hipétese do Arco
Pleistocénico (Caetano et al., 2008; Collevati et al., 2013) ora a rejeitam (May-
le, 2004; Werneck et al., 2011; Whitney et al., 2011; Costa et al., 2018; Arruda
et al., 2018). Tal controvérsia ¢ ampliada quando diferentes regioes abrangidas
pela hipotese sdo avaliadas isoladamente. Mayle et al. (2004) propdem que o
norte da Bolivia (regido dos chiquitanos) era constituido por floresta imida
no UMG, estabelecendo floresta estacional apenas no Holoceno médio (6 Ka
AP), sendo esta substituida pela atual floresta tmida amazoénica. Whitney et al.
(2011) sugerem que a expansio das florestas estacionais para a regiao do Panta-
nal corresponde ao inicio do Holoceno e que esse periodo foi marcadamente o
mais seco de todo Holoceno.

Embora diversos estudos tenham corroborado a hipétese dos refigios de
Haffer, outros diversos nio encontram polens de cerrado ou caatinga no core da
Amazonia, e sim polen de espécies andinas, datadas com depdsito para a mesma
¢época (Colinvaux et al., 1996; 2000; Backer et al., 2001; Behling, 1996; Ho-
orn, 1997; Haberle; Maslin, 1999; Mayle et al., 2004; 2009; Wang et al., 2017),
o que gerou grande controvérsia ao modelo de vegetacio pré-definido para o
UMG. Com isso, Colinvaux et al. (1996) langam a hipdtese de que a Amazonia
sempre foi florestada e que o UMG nao foi frio e seco, e sim frio e imido sufi-
ciente para permitir a descida de espécies andinas para a bacia amazonica.
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Ultimo Maximo Glacial mais frio e tmido

O debate sobre como foi o clima do UMG permanece nos dias atuais.
Embora o passado frio seja inquestionavel, em ordem de até 5°c, o padrao da
precipitagdo ainda ¢ debatido. A complexidade da precipitagio na bacia ama-
zOnica tem sido associada a fendmeno antifase (efeito gangorra) entre o oeste
amazonico e o leste amazonico/nordeste brasileiro durante o verdo austral ¢
ao deslocamento da Zona de Convergéncia Intertropical (ZCIT) para latitudes
mais ao sul (Cruz et al., 2009; Cheng et al., 2013). A ZCIT marca a porgao lati-
tudinal em que os ventos quentes ¢ imidos dos dois hemisférios sobem, resfriam
¢ proporcionam as intensas chuvas caracteristicas da regido equatorial. Com seu
deslocamento para o sul (nas proximidades do eixo da bacia amazonica), maio-
res precipitagdes ocorreriam no interior do Brasil. Diferentes proxies ¢ modelos
climdticos (modelos de circulagio geral) tém demonstrado que o clima amaz6-
nico do UMG foi, de fato, complexo ao longo da bacia e generalizadamente
mais umido que hoje, em resposta as forgantes orbitais e posi¢do da Zona de
Convergéncia Intertropical (Baker et al., 2001; Bush et al., 2002; van Breukelen
et al., 2008; Sylvestre, 2009; Wang et al., 2017).

Os modelos climaticos globais associam diversos proxies, como altera¢des
da concentra¢io de CO, atmosférico, temperatura da superficie terrestre e oce-
anica, ciclos hidrolégicos, interagoes de retroalimentac¢io e forg¢antes externas
(Flato et al., 2013; Eyring et al., 2016), para reconstrugio climatica. Diferentes
modelos t¢ém confirmado condig¢des climdticas mais frias e imidas para o UMG
(Figura 2).

Considerando as temperaturas mais baixas e que a diminui¢do da precipi-
tagdo no leste da bacia amazonica ndo foi suficiente para alterar significativamen-
te a fisionomia da vegetagao (Wang et al., 2017), Arruda et al. (2018) propoem
uma hipétese intermedidria entre a defendida por Haffer e por Colinvaux quan-
to a cobertura da bacia para o UMG. Segundo os autores, houve a formagio de
uma condi¢ao ambiental favoravel para o estabelecimento de uma floresta simi-
lar a floresta atlantica costeira (ou seja, com menores temperaturas que a floresta
equatorial), e manuten¢ao de refagios de floresta quente em algumas porgoes
da bacia ja citadas por Hafter (Arruda et al., 2018). Isso explicaria, inclusive, os
achados de polens de florestas andinas. Além disso, dd suporte para manutengao
de taxons de origem da floresta atlantica, os quais, podem ter vindo da extensa
malha de florestas fluviais do Brasil-Central (Oliveira-Filho; Ratter, 1995), que
matem uma disponibilidade hidrica em diferentes condi¢oes climaticas, ou da
regido costeira (Duke; Black, 1954), que foi estendida em mais de 100 km,
devido ao rebaixamento do nivel ocednico em algo préximo de 100 m do nivel
atual. Com o aquecimento pos glacial, os tixons adaptados ao frio foram entao
substituidos (Reis et al., 2017)

Importante destacar que, com o rebaixamento dos niveis oceanicos, todo
ecossistema costeiro foi modificado. A cobertura de florestal ombrofila costeira,
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Figura 2 — Diferenca climética entre o Ultimo Méximo Glacial (20 ka AP) e a atu-
alidade, baseado na média de trés modelos climiticos globais (CCSM4,
MIROC-ESM e MPI-ESM-P). A) Temperatura média durante o trimes-
tre mais frio; B) precipitagdo média anual.

principalmente sobre a Formagiao Barreiras, supostamente apresentava maior
extensao (Buso-Junior et al., 2013). Os manguezais atuais possivelmente eram
florestas ciliares, com pouca ou nenhuma influencia marinha. No atual contexto,
as formagoes de restinga, sao vegetacdes holocénicas, sobre recentes depodsitos
de areia marinha.

Ainda corroborando esse passado generalizadamente mais tmido, diver-
sas pesquisas mais recentes defendem que a maior distribuigdo das vegetagoes
sazonais ocorreu apos UMG, seguindo o aquecimento do inicio do Holoceno
(Mayle, 2004; Werneck et al., 2011; Whitney et al., 2011; Arruda et al., 2018).
Segundo os estudos que rejeitam a hipotese de Prado e Gibbs, a maior distribui-
¢do das florestas estacionais ocorreu no Holoceno, impulsionada por condi¢oes
climaticas recentes, ¢ nio no final do UMG. Porém, ao considerar o solo como
um fator limitante para a dinimica das vegetagoes, Arruda et al. (2018) conside-
ram que a caatinga ¢ a floresta decidual restringiram sua dindmica as condi¢oes
ecotonais dos biomas. Suas preferéncias pedolédgicas, exigentes de solos com
pH elevado e eutréficos (Arruda et al.; 2017), apresentam-se em poucas dreas
favoraveis de um pais geologicamente antigo e pedologicamente lixiviado. As-
sim, seria pouco provavel a formag¢iao de um arco ou uma diagonal continua de
vegetagoes secas. Em suma, o aumento da temperatura (¢ nio a diminuigio) e
a diminui¢dao da precipitagio pds-glacia¢io que proporcionou a expansio das
vegetagoes sazonais, nos locais onde os solos foram propicios.

Porém, ¢ de destacar a diminui¢ao consideravel da precipitagao no sul do
pais durante o UMG (Cruz et al., 2006a,b; Wang et al., 2006), que promoveu
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expansio dos campos sulinos e deslocamento da floresta de araucaria para regioes
mais ao norte (Behling; Hooghiemstra, 2001; Behling, 2002; Behling et al.;
2004), indo até a regido do Tridngulo Mineiro (Ledru et al., 1996). A retomada
das florestas e retragao dos campos sulinos se dd ap6s o UMG (Behling; Pillar,
2007).

Conclusao

Entender a dinimica climatica do passado é fundamental para saber as
principais causas da atual configuragao do Brasil. Dessa forma podemos indicar
areas reliquiares de um clima passado e areas cuja a dindmica da cobertura seja
recente. A partir da disponibilidade de dados atuais e da evolugao dos modelos
climaticos, podemos concluir, até o momento, que as alteragoes climdticas do
UMG tiveram efeitos sobre as vegetagoes brasileiras em diferentes graus. Devido
a maior complexidade climdtica da bacia amazodnica, essa possivelmente experi-
mentou maiores alteracdes da cobertura vegetal. Ja as demais formagoes podem
ter tido sua dinamica restrita as regides ecotonais.

Para o UMG, por mais que haja consenso de diminui¢ao da temperatura
em todo territério brasileiro, pesquisas pontuais t¢ém apontado diferentes com-
portamentos em relagdo a precipitagdo. Assim, mais pesquisas sobre esse tema,
desenvolvidas em menores escalas e incluindo mais coleta de dados para vali-
dac¢iao de modelos (como polens fosseis), sao necessarias para solucionar todo
histérico da dindmica vegetal brasileira, um pais de escala continental, tio com-
plexo e diversificado em relagdo a espécies e biomas.
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REsSUMO — A partir de meados do século XX, cresceu significativamente o interesse em se
compreender a dinAmica das vegetagdes em respostas as mudangas climéticas do Ultimo
Maximo Glacial - UMG (18 mil anos atrds). Nesse contexto, uma paisagem pode ser
fruto de mudangas recentes ambientais ou reliquias de condi¢des ainda mais remotas.
Isso pode determinar, inclusive, o grau de complexidade e diversificagio da paisagem.
Diversos pesquisadores tém proposto modelos para explicar a cobertura da vegetagdo
brasileira sob as condi¢goes do UMG desde a década de 1960, porém, o recente avango
dos modelos climaticos globais tem proporcionado novas perspectivas para uma recons-
tru¢io mais fiel das condi¢des pretéritas. Nesse sentido, aqui discutimos sobre teorias
biogeograficas formuladas e modificadas ao longo dos tltimos 60 anos de estudos sobre
a reconstrugdo das vegetagoes do Brasil para o UMG.

PALAVRAS-CHAVE: Fitogeografia, Hipotese dos refigios amazonicos, Hipétese do arco
Pleistocénico, Mudangas climdticas, Ultima glaciagdo.

ABSTRACT — From the mid-20™ century onwards, there has been significant growing in-
terest in understanding the dynamics of vegetation in response to the climatic changes
of the Last Glacial Maximum (LGM, 18 thousand years ago). In this context, landsca-
pes may be the result of recent environmental changes or relics from even more remote
times, and this may even determine the degree of their complexity and diversification.
Since the 1960s, several researchers have proposed models to explain the coverage of
Brazil’s vegetation under the LGM, but the recent advance of global climate models
has provided new perspectives for a more faithful reconstruction of the past conditions.
We also discuss biogeographic theories formulated and modified over the last 60 years
of studies on the reconstruction of Brazilian vegetation of the LGM.

KEYworDps: Phytogeography, Amazon refuge hypothesis, Pleistocene arc hypothesis, Cli-
mate changes, Last glaciation.
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