Rodriguésia 69(4): 2209-2222. 2018
http:/ /rodriguesia.jbrj.gov.br
DOI: 10.1590/2175-7860201869445

Artigo de Revisao / Review Paper

Caracterizacao e historia biogeografica

dos ecossistemas secos neotropicais

Characterization and biogeographic history of neotropical dry ecosystems

Natécia Evangelista de Lima"®, Alexandre Assis Carvalho®, Matheus Souza Lima-Ribeiro® & Maura Helena Manfrin"

Resumo

4

A regido Neotropical, detentora da maior riqueza de espécies no globo, ocorre do México Central ao sul do Brasil.

Neste trabalho, buscamos sumarizar as principais informagdes disponiveis na literatura que caracterizam os biomas

neotropicais de Florestas Sazonalmente Seca (FTSS), Chaco e Savanas. Revisamos hipoteses biogeograficas

concernentes a esses ambientes que buscam explicar sua dinamica historica. Nosso objetivo ¢ oferecer uma

caracteriza¢do desses biomas como etapa principal para o entendimento das principais hipdteses biogeograficas a eles

associadas. Ainda que comporte como um cenario atraente para pesquisa, as espécies neotropicais s3o pouco estudas,

sendo questdes referentes a seus aspectos ecologicos, origem, historia evolutiva e manutengio da elevada biodiversidade

desconhecidas ou, ainda, pouco compreendidas. Embora, nossa revisdo apresente pesquisas com diferentes pontos de

vista quanto a dinamica biogeografica das formagdes vegetais, ha consenso de que € produto de complexa interagdo

entre os processos historicos, ecologicos e bioldgicos. Os estudos em biodiversidade de regides ameagadas, como os

Neotropicos, sio norteadores para simulagdes e previsdes de impactos, planos e estratégias de pesquisa.

Palavras-chave: América do Sul, Cerrado, Chaco, Floresta Sazonalmente Seca, Savana.

Abstract

The Neotropical region holds the largest species richness in the globe, occurring from Central Mexico to southern

of Brazil. In this paper, we aim to summarize the main information available in the literature that characterizes

the Neotropical biomes of Seasonally Dry Forests (SDF), Chaco and Savannas. Here we surveyed and reviewed

biogeographic hypotheses concerning these environments that seek to explain their historical dynamics. Our goal

is to offer a characterization of these biomes as a major step towards the understanding of the main hypotheses

biogeographical associated with them. Although it supports an attractive scenario for research, Neotropical species are

poorly studied, and questions concerning their ecological aspects, origin, evolutionary history and maintenance of the

high biodiversity are unknown or even little understood. Although our review presents researches with different points

of view regarding the biogeographic dynamics of vegetation formations, there is a consensus of being the product of

a complex interaction between the historical, ecological and biological processes. Biodiversity studies of threatened

regions, such as the Neotropic, are guidance for simulations and impacts predictions, for plans and research strategies.

Key words: South America, Cerrado, Chaco, Seasonally dry forest, Savannah.

Introducao

O Neotropico ocorre do México Central ao
sul do Brasil, incluindo a América Central, as ilhas
do Caribe e quase toda a América do Sul (Murphy

& Lugo 1986; Conservancy 2005; Antonelli &
Sanmartin 2011) (Fig. 1). Destaca-se por possuir
o maior nimero de plantas e animais no mundo
(Tundisi & Tundisi 2008), incluindo sete dos 35
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hotspots de biodiversidade (Williams ef al. 2011).
O cendrio ¢ atraente para pesquisa, no entanto as
espécies neotropicais sdo pouco estudas, sendo
ainda desconhecidas ou pouco compreendidas
acerca de seus aspectos ecoldgicos, origem,
historia evolutiva e manutengdo dessa elevada
biodiversidade (Antonelli & Sanmartin 2011;
Turchetto-Zolet et al. 2013; Tinoco et al. 2015).
Definir a origem de tdo rica e elevada
biodiversidade ainda confere carater desafiador,

Lima NE et al.

e ndo pode ser atribuida a eventos pontuais
na escala do tempo. O direcionamento dado
por eventos tectdonicos iniciados no Neogeno
(23,03-5,33 Ma) e a reorganizacao paleogeografica
mantida pelas alteragdes climaticas durante o
Pleistoceno (2,58-0,0117 Ma), no Quaternario,
sd0 algumas das hipdteses para explicar isso. Os
estudos filogenéticos sugerem que os padrdes de
diversificagdo verificados para a escala Neotropical
estdo mais estruturados em termos ecologicos que

SAVANA —~ MINAS GERAIS

FTSS - BAHIA

O SAVANAS
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Fonte dos arquivos vetoriais: Olson (2001), atualizagdo TNC (2009)

Figura 1 — Distribuigdo geografica da Regido Neotropical com enfoque nas areas de Florestas Tropicais Sazonalmente
Secas (FTSSs) (1,2,4,5,8,9, 11-18,21-38), Savanas (3, 10, 19, 20) € 0 Gran Chaco (6, 7). FTSSs: 1. Caatinga, 2. Floresta
Atlantica Seca, 4. Floresta do Interior da Bahia, 5. Floresta Atlantica do Alto do Parana, 8. Floresta Seca de Chiquitano,
9. Floresta Seca Montana da Bolivia, 11. Yunga peruana, 12. Floresta Seca de Marafion, 13. Floresta Seca de Tumbes-
Piura, 14. Floresta Seca Equatoriana, 15. Floresta Seca do Vale do Patia, 16. Floresta Seca do Vale do Cauca, 17. Floresta
Seca do Vale de Magdalena, 18. Floresta Seca Apure-Villavicencio, 21. Floresta Seca do Panama, 22. Floresta Seca do
Valé de Sinu, 23. Floresta Seca de Maracaibo, 24. Floresta Seca Lara-Falcon, 25. Floresta Seca da América Central, 26.
Floresta Seca do Pacifico Meridional, 27. Floresta Seca de Balsas, 28. Floresta Seca de Jalisco, 29. Floresta Seca de Sierra
de la Laguna, 30. Floresta Seca de Sinaloan, 31. Floresta Seca de Bajio, 32. Floresta Seca de Veracruz, 33. Floresta Seca
de Yucatan, 34. Floresta Seca Cubana, 35. Floresta Seca da Jamaica, 36. Floresta Seca Hispaniola, 37. Floresta Seca de
Porto Rico e 38. Floresta Seca das Anilhas Menores. Savanas: 3. Cerrado, 10. Savana de Beni, 19. Llanos e 20. Savana

Guianense. Chaco: 6. Chaco Umido e 7. Chaco Seco. (Fonte dos arquivos vetoriais: Olson (2001) e Conservancy (2009).
Figure 1 — Geographic distribution of the Neotropical Region focusing on Seasonally Dry Forests (SDFs) (1,2, 4, 5, 8, 9, 11-18, 21-38),
Savannahs (3, 10, 19, 20) and the Gran Chaco (6, 7). SDFs: 1. Caatinga, 2. Atlantic dry forests, 4. Bahia interior forests, 5. Alto do Parana
Atlantic forest, 8. Chiquitano dry forest, 9. Bolivian montane dry forests, 11. Peruvian Yungas, 12. Marafion dry forest, 13. Tumbes-Piura
dry forest, 14. Ecuadorian dry forests, 15. Patia Valley dry forest, 16. Cauca Valley dry forests, 17. Magdalena Valley dry forests, 18. Apure-
Villavicencio dry forest, 21. Panamanian dry forests, 22. Sinu Valley dry forests, 23. Maracaibo dry forest, 24. Lara-Falcon dry forest, 25.
Central America dry forest, 26. Southern Pacific dry forests, 27. Balsas dry forest, 28. Jalisco dry forest, 29. Sierra de la Laguna dry forest,
30. Sinaloan dry forest, 31. Bajio dry forest, 32. Veracruz dry forest, 33. Yucatan dry forest, 34. Cuban dry forest, 35. Jamaican dry forest,
36. Hispaniolan dry forests, 37. Puerto Rico dry forests and 38. Lesser Antillean dry forests. Savannah: 3. Cerrado, 10. Beni Savanna, 19.
Llanos and 20. Guianan Savanna. Chaco: 6. Humid Chaco and 7. Dry Chaco. (Source of vector files: Olson (2001) and Conservancy (2009).
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geograficos, sendo esse aspecto de importante
papel para a conservagdo de nicho ecoldgico
(Hughes et al. 2013).

Uma gama de ecossistemas, desde ambientes
desérticos a florestas umidas caracteriza a regido
neotropical. S8o os biomas neotropicais: as
florestas tropicais Amazonica e Atlantica, prados
de alta altitude andinos — paramos, puna ¢ jalca —,
Pampas, florestas sazonalmente secas, savanas e
campos rupestres (Hughes et al. 2013; Pennington
& Lavin 2016), Chaco (Prado 1993), desertos
(Roig et al. 2009) e Pantanal (Pott et al. 2011).
Outros autores apresentam para o neotropico
ecorregides, definidas como unidades de terra que
incluem um conjunto distinto de comunidades
naturais e espécies (Olson ef al. 2001). Embora
haja divergéncias quanto aos conceitos a serem
adotados para as regides que compartilham
elementos biodticos e abiodticos, ndo adentraremos
na discussdo por ndo crermos que incongruéncias
terminologicas sejam pertinentes a compreensao e
entendimento sobre a tematica proposta.

O Neotropico possui vasta area de Floresta
Tropical Sazonalmente Seca (FTSS) e savanas. As
“Florestas Sazonalmente Secas sdo encontradas em
areas espalhadas, com a maior riqueza de espécies
no México, mas niveis similares de diversidade
podem ser encontrados em outros lugares (ex.
Peru, Bolivia). Os niveis de similaridade floristica
entre as areas sdo geralmente baixos, e em algumas
(ex. Caatinga brasileira, Vales inter-Andinos
peruanos, e a Costa Pacifica do México) sao ricas
em espécies endémicas, enquanto outras (ex.
Chiquitano Boliviano) ndo o sdo. De longe, as
maiores savanas sao os cerrados do Brasil Central
e os Llanos da Venezuela e Colombia. Os cerrados
tém a maior riqueza de espécies e endemismo,
e a flora lenhosa de outras areas ¢ muitas vezes
apenas um subconjunto das espécies do Cerrado”
(Pennington et al. 2006, p. 2). O Chaco possui
uma biota com elementos presentes em diversos
outros biomas, e é divido em areas secas — chaco
seco — e umidas — chaco umido — que representam
composigdes floristicas definidas (Spichiger et al.
2004) (Fig. 1).

Em relagdo a vegetag@o seca no Neotropico,
¢ importante definir e fazer a distin¢do entre
FTSS e savanas, embora a relacdo entre essas
formagdes seja complexa. As FTSS constituem
um ecossistema dominado por arvores com
dossel continuo ou quase continuo e as gramineas
sdao elementos pouco presentes, enquanto uma
cobertura xeromorfica e tolerante ao fogo é um
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importante componente das savanas (Pennington
et al. 2006). Com menos caracteristicas bioticas e
abioticas compartilhadas com a FTSS ¢ as savanas,
o Chaco apresenta o clima semidrido, fortemente
sazonal com verdes de temperatura elevada e
ocorréncia de geadas no inverno (Prado 1993)
(Tab. 1).

Nesta revisdo objetivamos fornecer uma
visdo geral e uma sintese da literatura a respeito
dos biomas secos da regido neotropical: as
florestas sazonalmente secas, o Chaco ¢ as savanas
— particularmente em referéncia ao Cerrado
brasileiro. Compilamos informagdes ecologicas,
fitogeograficas, palinologicas e as hipoteses
biogeograficas que buscam explicar a dinamica
historica desses ambientes.

Florestas Sazonalmente Secas e Chaco

A definigdo de FTSS seguida por Pennington
et al. (2006), embasada na defini¢do dos estudos
desenvolvidos por Murphy & Lugo (1986),
assume uma ampla interpretagdo com a inclusio
de formacgdes abrangendo florestas de copa elevada
em regides umidas, até florestas de cactos nas areas
mais secas. Prado & Gibbs (1993) e Pennington
et al. (2000) compararam a atual distribui¢do das
FTSS na América do Sul, mostrando que mais de
100 espécies ndo relacionadas filogeneticamente
possuem um padrao similar de distribuicdo,
formando quatro nucleos disjuntos de FTSS
organizados diagonalmente ao sul da Amazonia.
Sdo eles: Andino, da Caatinga, Chiquitano, de
Misiones e o Piedmont Andino (Fig. 1).

Pennington et al. (2006) avaliam que, embora
com grandes contribuigdes para o entendimento
das FTSS, alguns estudos sobre a composi¢do
¢ a biogeografia de espécies pertencentes a essa
formagao (Prado & Gibbs 1993; Pennington ef al.
2000) podem ter superestimado as similaridades
floristicas entre as areas separadas de FTSS
do Neotrépico. Outros dados apontam que ha
uma elevada heterogeneidade entre essas areas
(Pennington et al. 2006; Banda-R ef al. 2016). E
sabido que a comparac@o de estudos de inventario
floristico das regides em voga pode ser enviesada,
pois as informacdes ainda sdo incipientes para
muitas delas.

Os taxons variam entre as diferentes areas
¢ a similaridade floristica entre tais regides pode
ser baixa (Pennington ez al. 2006; Banda-R et al.
2016). Conquanto, embora essas diferengas existam,
ha fatores comuns que devem ser fortemente
apontados: a familia Leguminosae possui maior
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Tabela 1 — Caracteristicas abidticas para o Chaco, Florestas Sazonalmente Secas e Savanas
Table 1 — Abiotic factors for Chaco, Seasonally Dry Forests and Savannas

Caracteristicas Chaco Floresta Sazonalmente Seca  Savana
Precipitagdo 450-1.200 mm/ano Inferior 1.100 mm/ano 800-2.200 mm/ano
- Floresta Qe dossel aberto a Floresta de dossel aberto a .
Vegetacdo fechado, intercaladas com Savana aberta a arborizada
.. fechado
Savanas ocasionais
Adaptagdes Ao salinidade e geada A seca, escassez de gramineas Ao fogo
perenes
Salino, as vezes, muito Y Profundos pobres, rico em
Solo alcalino na profundidade, Rﬁsg;fertels ¢ bem drenados, AL, bem drenados, pH 4cido
pH 8-9 P (~5)
Ciclo natural de fogo ~ Ocasionalmente Ausente Presente
Geada Regular Ausente Ausente

Fonte: Pennington et al. 2006

riqueza de espécies em todas as areas, com excegao
do Caribe (Lugo et al. 2006) onde Myrtaceae ¢
predominante; ¢ habitual encontrar as espécies da
familia Cactaceae, uma das familias com maior
riqueza de espécies; ha poucas familias de espécies
lenhosas que sdo mais abundantes em FTSS do que
em qualquer outro lugar (Pennington et al. 2006;
Banda-R et al. 2016).

As FTSS ocorrem em locais onde a
precipitagdo anual ¢ menor que 1.600 mm, com
periodos de pelo menos 5 a 6 meses recebendo
menos que 100 mm (Pennington et al. 2006). A
vegetagdo ¢ predominantemente decidua durante
a estagdo seca e essa queda das folhas aumenta de
intensidade com a redugao das chuvas. Entretanto, é
verificado um aumento de espécies suculentas e de
arvores que sempre se mantém verdes (Pennington
et al. 2009). Desenvolvem-se, geralmente, em solos
férteis associados a rochas calcarias, com moderado
a eclevado valores de pH e nutrientes, e baixos
niveis de aluminio, sendo adequados a agricultura
e pecuaria (Pennington et al. 20006).

O maior e mais isolado nucleo de FTSS
da América do Sul é a Caatinga (Prado 2003),
compreendendo quase 10% do territorio brasileiro e
ocupando uma area de cerca de 845.000 km? (IBGE
2004). Ocorre em clima semiarido com um elevado
potencial de evapotranspiragdo (1.500-2.000 mm/
ano), baixa precipitagdo (300-1.000 mm/ano) e
estac@o seca de 6 a 11 meses (Queiroz 2006; Moro
et al. 2016). E caracterizada por uma floresta

baixa composta de pequenas arvores ¢ arbustos,
frequentemente com troncos retorcidos e espinhos,
com folhas muito pequenas que sdo deciduas na
estacdo seca. As plantas suculentas da familia
Cactaceae sao comuns ¢ ha presenca de herbaceas
no solo na estagdo curta chuvosa (Queiroz 2006).

Varios tipos de solo sdo encontrados na regido,
formando um mosaico retalhado, com mudangas de
um tipo de solo para outro, frequentemente ocorrendo
com poucos metros de distancia. Verifica-se desde
solos rasos e pedregosos, associados a imagem
tipica do sertdo seco coberto por cactaceas, a solos
arenosos ¢ profundos que ddo lugar as caatingas de
areia (Velloso et al. 2002). Em termos geologicos, a
Caatinga ¢ separada em dois ambientes: o cristalino
— de maior abrangéncia — e o sedimentar. H4 ainda,
espalhados pela regido, terrenos carticos, geralmente
constituidos de rocha calcaria (Moro ef al. 2016).

Foi proposta por Velloso et. al (2002) a
subdivisdo da Caatinga em oito ecorregides, com
base na similaridade da biodiversidade e fatores
abioticos. Sdo elas: 1 - Complexo de Campo Maior;
2 - Complexo Ibiapaba; 3 - Depressao Sertaneja
Setentrional; 4 - Planalto da Borborema; 5 -
Depressao Sertaneja Meridional; 6 - Dunas do Sao
Francisco; 7 - Complexo da Chapada Diamantina;
e 8 - Raso da Catarina.

De acordo com Queiroz (2006), a excegao da
Chapada Diamantina, a flora da Caatinga divide-se
em duas grandes unidades floristicas: uma associada
as areas de escudo cristalino, majoritariamente de
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predominio na Caatinga e possuidora de relagdes
floristicas com as FTSS; outra relacionada as
regides sedimentares arenosas, mesmo que em
areas geomorfologicamente distintas. Esta proposta
considera que as plantas de regides arenosas
compdem a maior parte da flora original das areas
secas do nordeste brasileiro. A vegetagdo seca,
de Caatinga foi substituida ao final do Neogeno
e inicio do Quaternario, quando os processos de
pediplanacdo expuseram o rochedo cristalino pré-
cambriano, levando ao estabelecimento de espécies
tipicas FTSS.

A origem da vegetacdo da Caatinga e sua
conexdo historica com outras formagdes vegetais
possui duas vertentes que buscam explicagdes
para o cenario. Em uma, € proposta a auséncia de
uma flora autdctone, e que talvez a maior parte de
seus elementos sejam derivados do Chaco e Mata
Atlantica (Rizzini 1963; Andrade-Lima 1981). Em
outra, Prado & Gibbs (1993) rejeitam a hipotese
de que houve uma conexao antiga entre a Caatinga
e o Chaco, baseado nas andlises que fizeram de
padrdao de distribui¢do de espécies florestais e
similaridade floristica.

A FTSS ¢, ainda, explorada com a extrago
de madeira, o que resulta em uma devastacdo de
grandes areas de florestas, que se intensificaram
com o aumento de areas destinadas ao plantio de
soja (Fajardo et al. 2005; Grau et al. 2005; Portillo-
Quintero & Sanchez-Azofeifa 2010). Portillo-
Quintero e Sanchez-Azofeifa (2010), verificaram
que 66% das FTSS ja foram convertidas em terras
de uso, tendo desaparecido 72% nas Américas
Central e do Norte, 66% nas ilhas do Caribe, ¢ 60%
na América do Sul.

O Chaco ¢ um bioma de vegetagdo aberta
distribuido na Argentina, Bolivia Paraguai e na
regido sudoeste do estado de Mato Grosso do
Sul, no Brasil, com uma extensdo de 840.000
km? (Prado 1993). Alguns autores consideram a
vegetacao chaquenha como integrante das FTSS
(Eva et al. 2004; Gasparri & Grau 2009), ou com
elevada similaridade floristica entre as duas areas
(Neves et al. 2015). Entretanto, o Chaco se difere
das demais regides por possuir geadas regulares
(Spichiger et al. 2006). Para Prado & Gibbs (1993),
o Chaco possui maior similaridade floristica com
as formacgdes temperadas secas sugerindo, por
isso, a exclusdo desse ecossistema da definigdo
de FTSS. A vegetacdo do Chaco ¢ xeromorfica,
determinada pelo regime de chuvas regional, com
aumento da riqueza de espécies em areas mais
umidas (Spichiger et al. 2000).
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O Chaco possui poucos géneros vegetais, no
entanto diversas espécies sdo endémicas (Prado
1993), com elementos de gramineas, Cactaceae
e Bromeliaceae (Cabrera & Willink 1973). Esta
incluso no Gran Chaco, que abrange também
outras formagdes vegetacionais (Spichiger et al.
2004). O Gran Chaco contempla as zonas tropicais
¢ subtropicais e possui um gradiente climatico que
define as sub-regides que o compdem, sendo elas
o chaco seco, o chaco umido e o chaco montano
(Conservancy 2005).

Savanas e o Cerrado Brasileiro

No Neotrdpico, as Savanas abrangem uma
area de aproximadamente 3 milhdes de km?
distribuida de forma continua ou disjunta, incluindo
diversas fitofisionomias ¢ unidades floristicas
(Huber 1987) presentes no Cerrado brasileiro, nos
llanos da Venezuela e da Colombia e em algumas
pequenas areas no noroeste do Paraguai, leste da
Bolivia, Guiana, Cuba, Belize, Guatemala, México
e Nicaragua (Huber 1987; Oliveira-Filho & Ratter
1995; Pennington et al. 2006).

As savanas sdo definidas pela riqueza de
gramineas cobrindo seu solo, possuem condigdes
climaticas similares, com areas um pouco
mais umidas e os solos menos férteis do que o
observado para as FTSS (Ratter et al. 1997).
No entanto, apesar da aparente uniformidade,
formam agrupamentos floristicos heterogéneos,
que compreendem florestas abertas, pastagens
arboreas, pastagens abertas, ¢ constituem um
mosaico de mudangas em grande parte da América
Central e do Sul (Furley 1999).

As areas mais extensas de savana no
Neotropico sdo encontradas no bioma brasileiro
Cerrado, representando 23% da area do pais com
aproximadamente 2 milhdes de km? (Fig. 1). Tem
por vizinhos os ecossistemas da Amazodnia, Caatinga,
Mata Atlantica e Chaco. Possui areas de distribui¢ao
disjunta que ocorrem dentro da Floresta Amazdnica
brasileira, ao norte (estados do Amapa e Roraima) e
ao sul do rio Amazonas (estado do Amazonas), bem
como proximo ao proprio rio Amazonas na regiao
de Alter do Chao, no Para (Eiten 1972).

A estimativa ¢ que o Cerrado tenha 10.000
espécies de plantas vasculares (Conservancy
2016) das quais 44% sdo endémicas (Mendonga
et al. 2008). A composi¢do vegetacional varia
de densos macigos de gramineas com arbustos e
pequenas arvores esparsas até uma floresta quase
fechada conhecida por cerraddo (Oliveira-Filho &
Ratter 1995)
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Essas diferengas no panorama da estrutura de
vegetacao sdo relacionadas ao gradiente de fertilidade
do solo (Goodland & Pollard 1973) e a frequéncia
de ocorréncia de fogo (Durigan & Ratter 2016). O
fogo ¢ um fator ecoldgico e evolutivo importante
no ecossistema e a flora lenhosa mostra adaptacdes,
tais como: a espessura da casca do tronco; a cortiga;
o xilopddio e o crescimento de gemas laterais,
quando a gema apical é danificada ou destruida pelas
chamas. Durigan e Ratter (2016), alertaram sobre a
dependéncia histdrica que o Cerrado possui com o
regime de fogo para manutengdo de sua estrutura,
e que a supressdo do fogo natural tem levado a
transformacao de algumas areas de vegetagdo
savanica em florestas. A frequéncia da prevaléncia
do fogo e a interagdo com herbivoros sdo sugeridas
como eventos direcionadores de perturbagdo que
moldam os mosaicos vegetacionais das savanas
Afro e Neotropicais (Dantas et al. 2016). Por outro
lado, a agdo moduladora do fogo na vegetagdo
de Cerrado ¢ também descrita como similar as
alteragdes no passado por parte da megafauna
extinta. Ha evidéncias de que o efeito do fogo sobre
o Cerrado se tornou importante apos a amenizagao
da herbivoria com a extin¢ao dos grandes mamiferos
(Galetti 2004).

A vegetagdo do Cerrado se desenvolve em
solos antigos, intemperizados, acidos e distroficos
(baixa fertilidade), com baixas concentragdes de
calcio e magnésio e, geralmente, elevados niveis de
aluminio. Sdo solos bem drenados e a vegetagao ¢
intolerante a solos encharcados (Eiten 1972; Ratter
et al. 1997). Essa constitui¢ao nao foi impedimento
para a ocupacdo das terras pela agricultura e
pecuaria, especialmente a cultura da soja, que
para torna-los produtivos aplicam-se fertilizantes
e calcario aos solos (Klink & Machado 2005). As
areas com maior riqueza de espécies coincidem
com as regides de elevado tamanho populacional
humano, alto custo da terra e com diversos niveis
de boa vontade ¢ disposi¢ao politica para agdes
prioritarias de conservagao (Faleiro & Loyola 2013).

Esse conjunto de fatores provoca impactos
ambientais como fragmentagao de habitat, erosao de
solos, alteragdes nos ciclos naturais de queimadas,
envenenamentos dos aquiferos — o Cerrado ¢
considerado o ber¢o das aguas por alimentar as
bacias Amazonicas, Parand-Paraguai, Sao Francisco
e Tocantins-Araguaia —, redugdo e extingdo da
biodiversidade, invasdo de espécies exoticas
(as gramineas africanas, por exemplo) (Klink &
Machado 2005). Ha elevadas perdas de habitat
projetadas para 2050, principalmente nas regides
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central e sul do Cerrado, além do desaparecimento de
algumas espécies de mamiferos (Faleiro et al. 2013).

Furley (2006) sugere que o Cerrado
apresentaria uma alta resiliéncia e que haveria a
possibilidade de algumas areas degradadas serem
colonizadas por espécies arbustivas e, mais tarde,
por espécies arboreas. No entanto, tal consideragio
ndo justificaria as perdas expressivas de vegetagao.
Mendonga et al. (2008) revelam a listagem de
13.171 taxons e 12.356 espécies vegetais que
ocorrem espontaneamente no bioma, o que mostra
um ntimero superior ao levantado por Furley (1999).
Isso evidencia que novas espécies ainda podem
ser descobertas nos proximos anos. Nesse sentido,
Mendonga et al. (2008) ressaltam que o “Cerrado
mostra-se, cada vez mais, muito mais rico do que
se supunha, e muitas das suas tipologias, com flora
especifica, sdo endémicas da América do Sul e do
Brasil” (p. 432).

Por sua importéancia, ¢ considerado um
hotspot, ¢ mesmo ante sua notoria consideracao
global entre as areas prioritarias para a conservagao
ambiental, a Constituicdo Federal Brasileira de
1988 nao o enquadrou como patrimdnio nacional
(BRASIL 1988). Os patrimonios nacionais
considerados na Carta Magna sdo: Floresta
Amazonica, Mata Atlantica, Serra do Mar, Pantanal
Mato-Grossense e Zona Costeira (art. 225, § 4°).

Historia Biogeografica

dos Ecossistemas Secos

Existem multiplas hipoteses biogeograficas
— algumas em consenso, outras, ndo — propostas
para a diversificagdo dessas regides. Diferentes
abordagens foram usadas entre os estudos para
a elaboragdo dessas hipoteses, baseadas em: (1)
ocorréncia ¢ similaridade floristicas de espécies,
(2) registro fossil de pdlen, (3) modelagem
de paleodistribui¢do de espécie e (4) estudos
filogeograficos e biogeograficos, acoplados ou ndo
a modelagem de nicho ecologico.

A Hipotese dos Refugios Pleistocénicos
busca explicar o que ha por traz da existéncia
de relictos e/ou enclaves ecossistémicos (Haffer
1969; Vanzolini & Williams 1970; Brown et al.
1974; Prance 1974, 1982), ou ainda conhecida por
Teorias dos Redutos de Vegetagdo e dos Refugios
de Fauna (Ab’Saber 2003). Para explicar as ilhas
de vegetacdo, as terminologias como relictos,
refiigios, redutos e enclaves sdo frequentemente
utilizadas e, embora tenham um denominador
comum, hé sutilezas que diferenciam seus
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conceitos. O relicto € qualquer espécie vegetal
encontrada em uma regido especifica circundadas
por trechos de outro ecossistema. Os enclaves sao
manchas de ecossistemas caracteristicos de outros
dominios, mas encontra-se inseridas no interior
de um bioma diferente, sendo frequentemente
utilizado como enclave fitogeografico, como por
exemplo as manchas de Mata Atlantica no interior
da caatinga (brejos de altitude) (Ab’Saber 2003).

De acordo com essa hipdtese, durante as
alteragdes ambientais ocasionadas pelas ultimas
glaciagdes, caracterizadas por gelos nos polos e
reduc@o do nivel dos oceanos em todo o planeta,
as caatingas se estenderam em areas litoraneas da
porgdo atlantica do Brasil e os Cerrados passaram
a ocupar as areas de vegetacao tropical da floresta
umida que se contraia nas planicies amazonicas.

Essa reducgdo das florestas ocorreu
concomitantemente a eventos de refugios
progressivos por parte da fauna de ocorréncia
nas areas ombrofilas — florestas compostas
principalmente de arvores verdes com pouca
tolerancia ao frio ou a seca, que podem ficar
sem folhas por algumas semanas, no entanto
ndo concomitante e diversas de espécies com
gotejamento nas pontas das folhas (Ellenberg
& Mueller-Dombois 1967) —, com um aumento
populacional nesse espaco restrito (Haffer & Prance
2002). A elevada biodiversidade atual teria surgido
no final da glaciagdo, quando as areas de redutos
teriam voltado a se expandir (Haffer 1969; Vanzolini
& Williams 1970; Haffer & Prance 2002).

Entretanto, ha autores que sugerem cuidado
quando na intepretagdo dos padrdes de distribui¢ao
das espécies atuais, como resposta a luz da
“Hipotese dos Refugios” durante o Pleistoceno
(Nelson et al. 1990). Outros argumentam
que a hipdtese ndo possui suporte de dados
paleobotanicos, palinologicos, paleoecologicos,
paleoclimaticos, moleculares e de genética de
populagdes (Connor 1986; Bush & De Oliveira
2006), bem como apresentam dados que ndo a
corroboram (Colinvaux et al. 1996; Bush & De
Oliveira 20006).

Amaior area de FTSS ocorre ao sul da floresta
tropical Amazodnica, formando uma distribuicao
disjunta, conectadas pelo Cerrado ¢ Chaco, que
juntos formam uma “Diagonal Seca” de floresta
entre a Caatinga e as FTSS do Piedmont Andino
(Mayle 2006). Assim, o Cerrado, a Caatinga, o
Chaco e as FTSS formam a chamada “Diagonal de
formagdes abertas”, ou “Diagonal Seca” (Vanzolini
1963; Prado & Gibbs 1993) (Fig. 1).
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Essa “diagonal” forma um corredor que
separa geograficamente os ecossistemas Amazonia,
a noroeste, € a Mata Atlantica, a leste e sudeste
(Oliveira-Filho & Ratter 1995). Varias questdes
biolodgicas de associacdo entre essas areas ¢ a fauna
e flora foram levantadas (Prado & Gibbs 1993).
A “Diagonal Seca” foi considerada por diversos
autores como uma barreira de impedimento a
migracado de espécies entres esses dois ecossistemas,
o que justificaria as diferencas floristicas entre eles.
Entretanto, ha padrdes de distribui¢ao disjunta
de algumas espécies que ocorrem na Floresta
Amazodnica ¢ no dominio Atlantico , sugerindo
a ocorréncia de ligacdes florestais no passado
(Oliveira-Filho & Ratter 1995; Ledo & Colli 2017).

Inicialmente, os mapas de distribuigdo de
espécies florestais para a Caatinga (Andrade-Lima
1981) nortearam a percepgao de que diversas delas
compartilhavam um padrao de distribui¢do comum.
Tais espécies frequentemente estavam ausentes
no Cerrado ¢ Chaco. Em muitos casos, algumas
espécies margeavam os solos pobres do Cerrado
e outras estavam presentes em ilhas restritas de
afloramentos de solo calcario presentes no interior
do Cerrado (Prado & Gibbs 1993). Nos mapas de
distribuigdo gerados por Prado & Gibbs (1993),
essas espécies estendiam sua ocorréncia para a
regido sul e sudeste do Brasil e, em muitas situagdes,
em areas bem definidas no Paraguai, Argentina e
Bolivia. Para o cenario de distribuicdo disjunta
de espécies nas FTSS, os autores elencaram duas
possiveis explicagdes para esse padrao: a separagdo
de uma distribuic¢do continua de vegetacdo (eventos
de vicariancia), ou multiplos eventos de dispersao
entre diferentes areas.

Nesse contexto, Prado & Gibbs (1993)
assumiram para tal cenario a ocorréncia de um tinico
evento de vicariancia, por ser uma escolha mais
parcimoniosa do que a hipotese de varios eventos
independentes de dispersdo. Assim, propuseram
que o padrao de distribuicao atual das FTSS e das
espécies a elas associadas, fragmentado e disjunto,
¢ um vestigio de uma anterior formagao florestal
sazonal grande e continua, que possivelmente
atingiu maxima extensao de ocorréncia durante os
periodos secos e frios do Ultimo Maximo Glacial —
UMG (18.000-12.000 anos antes do presente (A.P.)
para esses autores) —, coincidindo com a contragio
das florestas umidas.

Prado & Gibbs (1993) intitularam esse
cenario como “Hipétese de Arco Pleistocénico”,
na qual sugerem, portanto, a conexao das FTSS
emum arco de diagonal seca, englobando o nucleo
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da Caatinga e os fragmentos do centro, sudeste
e sudoeste do Brasil, o nucleo de Misiones e
outras areas disjuntas da América do Sul. Para os
autores, a elevacdo das temperaturas e precipita¢ao
durante a transicdo do UMG e o Holoceno, levou
a contragdo e fragmentagdo do arco de FTSS em
sua atual formag@o disjunta.

O modelo de Floresta Sazonalmente Seca
Residual do Pleistoceno (FSSRP) foi proposto por
Pennington et al. (2000). Como Prado & Gibbs
(1993), esses autores concordam que as FTSS
possuiam anteriormente uma formagdo extensa
e continua, entretanto, durante o UGM ndo se
resumiram ao Arco Pleistocénico, mas podem ter
expandido também sobre grande parte das planicies
Amazonicas.

Pennington ef al. (2000) sugeriram um
tipo vegetacional desconhecido na Amazonia,
ndo caracterizado como Cerrado ou um tipo de
floresta umida adaptada ao frio, mas constituido
de uma floresta fechada com elementos tolerantes
a seca, e com muitas espécies hoje restritas as
FTSS. No limite entre o Pleistoceno € o Holoceno,
o surgimento de condigdes pluviométricas
permitiram a rapida difusdo das espécies dividindo
a extensdo da area de ocorréncia, agora espalhada
e isolada em manchas (Pennington et al. 2000).

A fragmentagdo histérica e a limitagdo na
dispersao sido evocadas como explicagdo para os
atuais padrdes floristicos das FTSS (Pennington et
al. 2006; Pennington et al. 2009). Por outro lado,
analises recentes (Neves ef al. 2015), mostram
que as variaveis ambientais, particularmente
relacionadas ao regime de temperatura, sdo os
fatores mais significativos a afetar a variagdo
na composicdo de espécies das FTSS. Portanto,
a fragmentag@o historica e isolamento ndo sao
suficientes para explicar a heterogeneidade entre
os nucleos disjuntos, mas fatores de composigdo e
ambiente devem ser considerados para entender a
distribui¢do passada das FTSS.

Collevatti ef al. (2013a,b) geraram modelos
de paleodistribuicao para 16 espécies florestais
pertencentes a diferentes familias. Tais espécies
foram escolhidas com base naquelas utilizadas nos
trabalhos de Prado & Gibbs (1993) e Pennington et
al. (2000). Os autores verificaram que a ocorréncia
das FTSS durante o UMG (~21.000) era similar
ao padrdo atual, com areas de alta adequabilidade
para o sudoeste do Brasil e com uma pequena
retracdo nas regides Nordeste, leste e nas bordas do
Sudeste, além de uma expansao em dire¢do a Bacia
Amazodnica. A area core do Cerrado (mais central)
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e o Nucleo de Misiones foram verificadas como
as areas climaticamente estaveis comuns para os
trés tempos modelados: passado, presente e futuro.

Mayle (2004) questiona a validade das
hipoteses propostas por Prado & Gibbs (1993) e
Pennington, et al. (2000). O autor considera que
uma explicacdo mais parcimoniosa para o atual
padrdo biogeografico das FTSS é a migracéo,
possivelmente dispersdo a longa distdncia desde o
UMG, do que a vicariancia (nomeada aqui como
“Hipotese de Migracdo™).

A “Hipoétese de Migracdo” sugere um
modelo alternativo de dispersdo e migracéo
populacional, com base no registro fossil polinico
de Anadenanthera, e modelo de simulacdo de
dindmica vegetacional. As espécies de floresta
seca estariam restritas as regides da Amazonia no
UMG e, posteriormente, espalharam-se durante o
UMG e o Holoceno, ocupando a atual distribuigao
disjunta, por migragéo a longa distancia. Tal padrdo
disjunto das espécies poderia ser o produto de clima
e/ou exigéncias de solo da comunidade florestal.
Mesmo durante o Holoceno os efeitos de alteragdes
climaticas teriam influenciado os padrdes de
espécies das FTSS (Mayle 2004; Mayle 2006;
Power et al. 2016).

Werneck et al. (2011), por modelagem de
nicho ecoldgico, propuseram que o UMG (~21.000
A. P.) foi provavelmente muito seco e frio para que
houvessem grandes extensdes de FTSS e, portanto,
eram restritas a areas climaticamente favoraveis. A
distribuigdo das FTSS estaria mais restrita ao sul
da Amazonia sob os climas aridos do UMG, com
um possivel corredor estreito na regido central
do Brasil, conectando as areas de distribuicdo
extrema de FTSS, previstas pelo trabalho. Nesse
cenario, a expansdo das FTSS seria mais antiga,
seja no Pleistoceno Tardio ou no Neogeno, seguida
de uma fragmentagcdo no UMG e uma expansio
gradual no Holoceno Tardio, levando a uma
grande lacuna na regido do Brasil central, onde a
vegetacao do Cerrado se estabeleceu. Depois da
fase de expanséo, as FTSS foram alvo de pequenas
flutuagdes até estabelecer sua distribui¢do atual.

Nas areas atuais de ocorréncia do Cerrado, ou
em suas proximidades, ha diversos registros fosseis
de poélen, que viabilizam a comparacdo e geram
um panorama informativo sobre as modificagdes
climaticas ocorridas no Planalto Central a partir
do Pleistoceno e no decorrer do Holoceno (Barberi
& Lima-Ribeiro 2008). No Brasil central, os
registros fésseis mostram um mosaico de respostas
da vegetacdo de Savana as alteragdes climaticas
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do Quaternario, como a expansdo de formagdes
abertas com gramineas durante os periodos secos
do UMG, especialmente a distribuigdo sul e central
do dominio do Cerrado (Salgado-Labouriau 1997,
Salgado-Labouriau et al. 1998).

O registro fossil polinico indica a
predominancia de uma vegetagao arborea estacional
durante a maior parte do Pleistoceno em atual
area de Cerrado (Ledru 1993). As condigdes
climaticas mais imidas no Brasil Central, com
pequenos periodos de seca, foram estabelecidas
no Holoceno recente (Behling 2002). Oliveira-
Filho & Ratter (1995) pontuam que os efeitos das
flutuagdes climaticas, durante o Quaternario sobre
as formagoes de vegetacdo aberta do Brasil Central,
nao se resumiram a eventos de expansao e contragao
de Cerrado e Floresta, mas abarcaram uma gama
de alteragdes complexas no interior da Diagonal
Seca. As formagdes vegetais de florestas umidas
e estacionais, de Cerrado e até mesmo florestas de
Araucaria, se estabeleceram em varios momentos,
ao menos em determinadas areas do Cerrado.

Para o Cerrado, Werneck et al. (2012)
geraram modelos que nao predizem as areas
de ocorréncia do Cerrado em areas de dominio
Atlantico e de FTSS, sendo complementares a
modelos disponiveis para esses grupos florestais
(Carnaval & Moritz 2008; Werneck et al. 2011).
O Ultimo Interglacial (UIG, 120 mil anos),
provavelmente favoreceu uma distribui¢do mais
ampla do Cerrado, incluindo areas ao norte da
Amazonia. Entre o UIG ¢ o UMG, o Cerrado
retraiu, atingindo sua extensdo minima. Entre o
UMG e o Holoceno médio, o Cerrado expandiu em
resposta ao aumento de umidade e experimentou
pequenas mudangas até sua distribui¢@o atual. Os
resultados de Werneck et al. (2012) ndo tiveram
suporte para a ocorréncia de porgdes significativas
de Cerrado na regido central da Amazonia, ou
grandes corredores durante o UMG.

Bueno et al. (2017) verificaram através de
paleomodelos para os tempos atual, UIG e UMG,
mudancas na distribui¢do de espécies de arvores
do Cerrado. Em concordéncia com os resultados de
Werneck et al. (2012), verificaram conexoes entre o
Cerrado e outras savanas sul americanas durante o
UIG, além de auséncia de corredores significativos
de savana na porg¢do central da Amazonia durante
o UMG. A maior expansdo de espécies de arvore
do Cerrado pode ter ocorrido no UIG devido ao
clima mais quente. As retracdes verificadas durante
0 UMG foram relacionadas tanto ao decréscimo de
temperatura quanto precipitagao.
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Por outro lado, Werneck et al. (2012)
sugerem, para o UMG, que o refugio de espécies
de Cerrado nos planaltos ¢ caracterizados por
um clima mais frio e seco. Isso ndo coaduna
com a persisténcia das espécies de arvores do
Cerrado em altitudes mais baixas, que teria sido
favorecida por um clima mais quente do que
aquele encontrado em elevada altitude, conforme
verificado por Bueno et al. (2017). Para esses
autores, as depressdes entre tabuleiros e os
declives de planaltos na regido central do Cerrado
provavelmente foram refugios para flora durante
a retragdo no UMG (Bueno et al. 2017).

A area climaticamente estavel para a
regido central do Cerrado — area core — ao
longo do tempo (UMG, presente e futuro) ¢
reconhecida e identificada por modelagem
de nicho ecoldgico para diversas espécies de
plantas desse ecossistema (Terribile ef al. 2012;
Bueno et al. 2017). Os trabalhos filogeograficos
acoplados a modelagem para plantas de Cerrado
sdo concordantes em identificar tal regido como
climaticamente de maior adequabilidade no UMG
e, detentora de maior diversidade genética atual
(Collevatti et al. 2012a; Collevatti et al. 2012b;
Collevatti et al. 2014; De Lima et al. 2014,
Collevatti et al. 2015; Souza et al. 2017).

No que concerne especificamente o nucleo
Caatinga de FTSS, o registro fossil de pélen e
paleodados climaticos e geologicos apontam
que as florestas umidas tropicais o substituiram,
pelo menos em partes, quando o clima se tornou
mais umido. As condi¢des de seca teriam sido
estabelecidas durante o inicio (Behling 2002) ou
meio do Holoceno (De Oliveira et al. 1999). A
partir de estudo palindlogico realizado na regido
do Vale do Rio Itacu, localizado em um sistema
de dunas de areia na por¢do media do Rio Sédo
Francisco, De Oliveira et al. (1999) sugeriram
possivel migracdo entre os grupos amazonicos
e de Mata Atlantica — e vice-versa — durante ou
anteriormente as fases umidas do Pleistoceno.

Essa migragao teria sido facilitada por uma
rede antiga e muito maior de florestas de galeria,
a qual provavelmente existiu na regido central do
Brasil. Os autores propuseram rota de migragao,
a partir da formacao de um corredor conectando
a Floresta Amazodnica e Mata Atlantica, cruzando
a area da Caatinga (Hartwig & Cartelle 1996;
De Oliveira et al. 1999). Reconhecem outra rota
hipotética, com base em registros botanicos,
na qual a migracao dos grupos seguiu uma rota
costeira, da Mata Atlantica até a Amazonia (Ducke
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& Black 1954). Discutem a partir de dados de
paleomodelagem que diversidade das linhagens
de Floresta Amazodnica e Atlantica durante o
UMG (~ 21.000) foram moldadas em recorrentes
conexdes entre esses ecossistemas e que, da
mesma maneira, contribuiram com a diversidade
e historia do Cerrado (Sobral-Souza et al. 2015;
Ledo & Colli 2017).

Na mesma linha de pensamento, Auler et
al. (2004) sugeriram relagdes entre as formacdes
amazonicas e atlanticas, apontando, porém, que
uma expansao florestal tenha ocorrido ao longo de
grandes areas atualmente semiaridas, sendo cenario
de varios intervalos de climas imidos durante o
Pleistoceno. Mas, para esses autores, tal expansao
seria um fenomeno regional e a proposi¢ao de
rotas de dispersdo para explicar as similaridades
floristicas entre os grupos amazonicos e atlanticos
ndo representaria o processo de migracao.

Entre os trabalhos aqui revisados, embora
apresentem pontos de vista diferentes quanto
a dinamica biogeografica das formagdes
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vegetais, ha consenso de que ¢ produto de uma
complexa interacdo entre os processos historicos
— a paisagem se modificou diversas vezes no
tempo — ¢ os bioldgicos (Tab. 2). As flutuacdes
climaticas ocorridas no Pleistoceno influenciaram
a diversificacao de grupos (Turchetto-Zolet et al.
2013). No entanto, é imperioso ressaltar que tal
fato pode ter sido superestimado em relacdo a
eventos mais antigos que ocorreram no Neogeno
(Pennington et al. 2004).
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Tabela 2 — Sumarizagao das principais conclusdes para as hipdteses biogeograficas revisadas. Em que FTSSs -

Florestas Sazonalmente Secas; A.P - anos antes do presente; kyr - mil anos.
Table 2 — Summary of the main conclusions of the biogeographical hypotheses revised. SDFs - Seasonally Dry Forests; A.P - years

before present; kyr - thousand years.

Hipoteses Cerrado FTSSs Anos A.P kyr Referéncias
Al ~ . 18.000 — .
Arco Pleistocénico (AP) Redugdo Estavel 12.000 Prado & Gibbs (1993)
Rota de conex@o entre Florestas Redugdo e Redugdo e 10.990 e .
Amazonica e Atlantica Expansio Expansio 6.230 —4.535 De Oliveira et al. (1999)
Floresta Sazonalmente Seca N , 18.000 — .
Residual do Pleistoceno (FSSRP) Redugao Estavel 12.000 Pennington ef al. (2000)
Migracao Expansdo Estavel ~21.000 Mayle (2004)
Expansido Florestal no ntcleo Redugdo e Redugdo e
Caatinga da FTSS Expansdo Expansio 900.000 Auler et al. (2004)
Dinamica Vegetacional das FTSS e Redug:a(z e Expar}sao e 21.000-6 Werneck et al. (2011; 2012)
Cerrado Expansio Estavel
Combinagao dos cenarios AP e . Redugdo e .
FSSRP Redugédo Expansio 21.000-0  Collevatti et al. (2013a,b)
Trés conexdes blogeggraﬁcas entre Redugacz e Reduga(z e 21,000 Sobral-Souza et al. (2015)
Florestas Neotropicais Expansao Expansao
Flutuagdes climaticas no Expansao, Redugao,
¢ . Redugao, Expansdo e ~130.000 - 0 Bueno et al. (2017)
Quaternario em savana N -
Expansido Reducio
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