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RESUMO 

O clima está mudando de forma acelerada e ainda não sabemos, ao certo, quais serão as 

consequências e a magnitude das mudanças sobre o ecossistema terrestre com maior 

biodiversidade do planeta, a floresta amazônica. Na busca para contornar tal limitação, aqui 

nós concebemos e executamos uma estrutura metodológica inovadora, com a robustez teórica 

necessária, capaz de (1) mensurar e mapear resiliência ecossistêmica em largas escalas; (2) 

avaliar a vulnerabilidade intrínseca dos ecossistemas às mudanças climáticas; (3) prever 

eventos catastróficos de transição entre a floresta amazônica e savanas; e (4) analisar os 

efeitos de mudanças climáticas do passado de forma quantitativa e qualitativa sobre os 

ecossistemas da bacia amazônica. Nossos resultados mostram que a floresta é intrinsecamente 

mais vulnerável a mudanças do clima em um futuro próximo do que outros ecossistemas 

terrestres. Além disso, há uma grande chance de as mudanças climáticas em curso dispararem 

repentinamente eventos catastróficos de transição a outros estados estáveis com menor 

densidade de cobertura vegetal. Nossos achados indicam que tais regimes de transição foram 

frequentes em função das oscilações climáticas do passado ao longo dos últimos 22 mil anos. 

Estes eventos paleobiogeográficos certamente contribuíram para estruturação ecológica e 

evolutiva da biota amazônica como a conhecemos hoje. No entanto, a forçante antropogênica 

dos dias atuais, caracterizada por transformações de grande magnitude e à elevadas taxas, tem 

um peso desproporcional na balança histórica e podem conduzir, em um futuro próximo, a um 

evento de extinção maciça da biodiversidade amazônica. 

 

Palavras-chave: Mudanças climáticas. Biodiversidade.  Resiliência. Conservação. Amazônia. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



 

 

ABSTRACT 

The climate is changing fast, and we still do not know for sure what the consequences will be 

and the magnitude of the changes in the Earth's most biodiverse terrestrial ecosystem, the 

Amazon rainforest. To overcome such a scientific limitation, here we conceive and execute a 

four-fold innovative methodological structure, with the necessary interdisciplinary theoretical 

robustness. Such methods are capable of (1) measuring, and mapping ecosystem resilience at 

large scales; (2) assess the intrinsic vulnerability of ecosystems to climate change; (3) predict 

catastrophic transition events between the Amazon rainforest and savannas; and (4) to analyze 

the effects of past climate change in a quantitative and qualitative way on the ecosystems of 

the Amazon Basin. Our results show that forest is intrinsically more vulnerable to climate 

change in the near future than other terrestrial ecosystems. Also, there is highly probable 

chance that ongoing climate changes will suddenly trigger catastrophic transitional events to 

other stable states with lower plant cover density. Our findings indicate that such transitional 

regimes were frequent due to the climatic oscillations of the past over the last 22,000 years. 

Indeed, these paleobiogeographic events contributed to the ecological and evolutionary 

structuring of the Amazonian biota as we know it today. However, today's anthropogenic 

forcing, characterized by large-scale and high rates of transformations, has a disproportionate 

weight in the historical balance and may lead, in the near future, to an event of massive 

extinction of Amazonian biodiversity. 

 

Keywords: Climate change. Biodiversity. Resilience. Conservation. Amazon. 
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CAPÍTULO 1 INTRODUÇÃO GERAL 

1.1 Contextualização 

 A biodiversidade abrange um arranjo complexo, multifacetado e estruturado de seres 

vivos em diferentes escalas no tempo (SCHOLL; WIENS, 2016) e espaço (MITTELBACH et 

al., 2007). De acordo com GASTON e SPICER (2004), biodiversidade significa ‘a variedade 

de vida’, e coletivamente se refere a variação em todos os níveis de organização biológica. 

Mais especificamente, nós podemos mencionar a diversidade genética (populações, 

indivíduos, cromossomos, genes, nucleotídeos) (MIRALDO et al., 2016); a diversidade 

taxonômica (reinos, filos, classes, famílias, gêneros, espécies, subespécies) (HEYWOOD; 

BASTE, 1995); e a diversidade ecológica (domínios biogeográficos, biomas, províncias, 

ecorregiões, habitats e ecossistemas) (OLSON et al., 2001). Porém, apesar de todos os 

esforços, sua compreensão ainda hoje é deficitária (HORTAL et al., 2014). 

 É amplamente reconhecido que o ambiente físico compõe o ‘background’ ecológico e 

evolutivo para toda a gama de biodiversidade existente ou já extinta. Cada fator ambiental 

pode ter influência sobre incontáveis processos ecológicos (metabolismo, reprodução, 

comportamento) e evolutivos (adaptação, especiação e extinção). Tal fato pode ser inclusive 

estendido a nós seres humanos. A evolução do gênero Homo, sua expansão e domínio por 

vários continentes está associada, em partes, a mudanças no mundo físico que ocorreram ao 

longo dos últimos 2 milhões de anos (DEMENOCAL, 2011; TIMMERMANN; FRIEDRICH, 

2016). 

 No início do século XIX, o naturalista Alexander von Humboldt já reconhecia e 

enfatizava a estreita relação entre os padrões de vegetação e as condições climáticas no 

clássico livro “Essai sur la géographie des plantes”, escrito em parceria com Aimé Bonpland 

(VON HUMBOLDT; BONPLAND, 1805). As plantas que compõem os ecossistemas 

terrestres em geral respondem de maneira previsível a disponibilidade de umidade e energia 

(WRIGHT et al., 2017a). Mesmo que sejam de diferentes linhagens evolutivas, as 

comunidades vegetais costumam apresentar traços fenotípicos adaptativos similares sob 

condições climáticas análogas. Nesse sentido, podemos afirmar que as condições ambientais 

são um vetor transversal de transformação dos sistemas vivos, responsável, em última 

instância, pelo fornecimento de matéria para a construção e energia para as atividades dos 

seres vivos. 
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 Contudo, os seres vivos não são, tão somente, um recipiente passivo de tais condições 

abióticas, mas também apresentam a capacidade de modificar o ambiente físico dentro das 

diferentes escalas da organização biológica. Em largas escalas, por exemplo, sabe-se hoje que 

a floresta amazônica desempenha um papel-chave no sistema climático global, integrando 

uma intricada rede de ‘feedbacks’ de matéria e energia, contribuindo em processos como a 

retenção de CO2 na biomassa, produção de vapor d’água através da evapotranspiração e 

emissão de aerossóis que atuam como núcleos de condensação (ARAGÃO, 2012; NOBRE, 

2014; NOBRE et al., 2016; WRIGHT et al., 2017b; ZEMP et al., 2017). 

 A busca por explicações para os padrões de biodiversidade que emergem em largas 

escalas (e.g. padrão latitudinal de riqueza de espécies) têm motivado a investigação por 

naturalistas e cientistas a pelo menos dois séculos. Perguntas do tipo “como tais padrões se 

originaram” e “quais os mecanismos subjacentes que permitem sua manutenção” ainda 

permanecem não totalmente elucidadas (MITTELBACH et al., 2007). As condições 

climáticas (e.g. temperatura, precipitação e suas derivações) com frequência são apontadas 

como fatores-chave para o estabelecimento destes padrões em largas escalas (DINIZ-FILHO 

et al., 2007; HAWKINS; DINIZ-FILHO, 2006). A importância de um fator ‘humano pré-

histórico’ na modulação da biodiversidade também tem sido considerada recentemente em 

largas escalas (CLEMENT et al., 2015; ELLIS et al., 2013; KAPLAN et al., 2011; LEVIS et 

al., 2017). 

 Um padrão particularmente interessante e que tem demandado esforços de cientistas a 

várias gerações na busca de sua compreensão, é o da megadiversidade abrigada pela floresta 

amazônica. A investigação de padrão biológico tem importância global, já que se trata do 

ecossistema terrestre com maior biodiversidade do planeta (MITTERMEIER et al., 2003). 

Alfred Russel Wallace, em suas andanças pela bacia amazônica, notou que muitas espécies 

aparentadas se substituíam geograficamente ao longo de margens opostas de grandes rios 

amazônicos. Esta observação o levou, em 1852, a lançar uma hipótese que levava em conta a 

presença dos grandes rios como um fator relevante para a determinação da extraordinária 

diversidade biológica amazônica. A hipótese, que ficou conhecida como ‘rios como barreira’, 

propõe que as espécies no passado tiveram uma ampla distribuição e a formação da bacia 

hidrográfica amazônica gerou uma barreira à dispersão das populações, levando à diminuição 

do fluxo gênico e consequente especiação (HAFFER, 2008; RIBAS et al., 2012). 

 As oscilações das condições climáticas ao longo do tempo geológico também 

suscitaram a criação de uma hipótese explicativa para a grande biodiversidade amazônica. A 

hipótese dos Refúgios, proposta originalmente por (HAFFER, 1969), postula que variações 
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climáticas durante o Terciário e Quaternário produziram eventos cíclicos de retração e 

expansão dos ecossistemas florestais durante períodos frio-seco e quente-úmido, 

respectivamente. Especificamente, durante períodos com condições climáticas mais áridas, a 

contração de florestas tropicais formaria refúgios esparsos e isolados, promovendo a 

divergência entre populações fragmentadas, conduzindo subsequentemente a processos de 

especiação por vicariância. Atualmente, esta hipótese tem sido duramente criticada, 

especialmente por não ter sido baseada em dados paleoecológicos (BUSH, 2017; BUSH; 

OLIVEIRA, 2006; COLINVAUX; DE OLIVEIRA; BUSH, 2000). Outra crítica a hipótese 

dos refúgios é o fato de não haver congruência com a idade cronológica de eventos de 

especiação, estimados por datação de eventos geológicos (HOORN et al., 2010a), assim como 

especiações estimadas através do método do relógio molecular, o qual é baseado em análises 

de DNA de espécies atuais (RIBAS et al., 2012). 

 Embora haja questionamentos quanto ao poder de explicação da hipótese dos refúgios 

em relação aos padrões atuais de biodiversidade, evidências tem se acumulado nas últimas 

décadas indicando que consideráveis mudanças, tanto no meio abiótico quanto biótico 

(ANEXOS A-D) para aplicações de modelos de paleodistribuição realizados fora do escopo 

central da tese), ocorreram durante o período Quaternário na América do Sul (BAKER; 

FRITZ, 2015). São registros palinológicos, de isótopos estáveis de Carbono e Oxigênio, 

sedimentológicos ou paleontológicos que retratam o histórico de mudanças sobre o ambiente 

físico e os ecossistemas ao longo do tempo geológico (BUSH, 2011; BUSH et al., 2000, 2009; 

CASTRO et al., 2013; CHENG et al., 2013; COHEN et al., 2014; COLE; BHAGWAT; 

WILLIS, 2014; COLINVAUX et al., 1996; DA CRUZ MIRANDA; DE FÁTIMA ROSSETTI; 

CARLOS RUIZ PESSENDA, 2009; FREITAS et al., 2001; HOORN et al., 2010b; MAYLE; 

BEERLING, 2004; MAYLE; POWER, 2008; ROSSETTI et al., 2004; VAN DER HAMMEN; 

B; ABSY, 1994; WANG et al., 2017; WHITNEY et al., 2011). Porém, ainda há um baixo 

poder de generalização e extrapolação para grandes escalas por se tratar de observações 

pontuais sobre um geograficamente amplo e complexo sistema natural (BAKER; FRITZ, 

2015). 

 Mudanças ambientais antropogênicas têm alterado os ecossistemas naturais com tal 

velocidade e em tal magnitude que cientistas tem sugerido o estabelecimento do 

‘Antropoceno’, uma nova época geológica, onde o ser humano assume o papel principal como 

força de transformação sobre o planeta (MALHI, 2017). No ANEXO E, nós apresentamos um 

texto de reflexão sobre os efeitos do Antropoceno sobre a biodiversidade amazônica, 

destacando os desafios para a construção de estratégias de conservação nesse contexto de 
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crise. Esse capítulo integrará um livro técnico-científico, baseado no III Seminário Biota 

Amazônica promovido pelo Museu Paraense Emílio Goeldi. 

 Em virtude de tais transformações promovidas por atividades humanas, nas últimas 

duas décadas, um novo conjunto de questões emergiu devido ao estado atual de ameaça à 

biodiversidade, configurada como uma crise global (SALA et al., 2000, 2005). Através da 

destruição e fragmentação de habitats, sobre-exploração de espécies de uso comercial, 

evidências empíricas indicam que o processo de erosão da biodiversidade tem se tornado 

acelerado nas últimas décadas (MILLENNIUM ECOSYSTEM ASSESSMENT, 2005). 

Estima-se que a taxa atual de extinção de espécies seja mil vezes maior do que a encontrada 

no registro fóssil. Em alguns estudos, dependendo da projeção e do cenário, ela pode alcançar 

um patamar 10 mil vezes maior em um futuro próximo (PIMM et al., 2014; VOS et al., 2015). 

As consequências da perda da biodiversidade serão catastróficas e poderá comprometer um 

enorme conjunto de bens e serviços fornecidos aos seres humanos (PECL et al., 2017). 

 Nesse contexto de forte ameaça a biodiversidade global, mudanças climáticas 

antropogênicas têm trazido forte preocupação a sociedade civil e a comunidade científica em 

geral (IPCC, 2014). O ano de 2016 foi o mais quente e seco do século para a América do Sul 

(ERFANIAN; WANG; FOMENKO, 2017; MANN et al., 2017). Isso representa um alto risco 

à extraordinária biodiversidade do continente (URBAN, 2015), em grande parte devido à alta 

sensibilidade climática dos ecossistemas (SEDDON et al., 2016). Projeções indicam que até o 

final do século XXI, o continente sofrerá principalmente com condições climáticas não-

análogas, com pouca sobreposição com as condições climáticas atuais (GARCIA et al., 2014; 

WILLIAMS; JACKSON; KUTZBACH, 2007). Nesse contexto, dois resultados são esperados: 

(1) os ecossistemas podem se adaptar as novas condições climáticas, mantendo uma resposta 

funcional similar àquelas das condições originais; ou (2) ele perderá resiliência, aumentando 

gradativamente sua vulnerabilidade, até o ponto de um evento catastrófico de transição a um 

outro estado estável. 

 Os seres humanos fazem uso de um conjunto de benefícios provenientes da 

biodiversidade, embora a maioria das pessoas não reconheça. Sumariamente, os benefícios 

podem ser definidos como serviços de provisão (e.g. comida, água fresca, combustíveis), 

regulação (e.g. clima, polinização, controle de doenças), culturais (e.g. recreação, ecoturismo) 

e suporte (e.g. ciclagem de nutrientes, formação de solos) (MILLENNIUM ECOSYSTEM 

ASSESSMENT, 2005). A Amazônia, nesse sentido, pode ser considerada uma usina de 

serviços ecossistêmicos prestados pela biodiversidade à humanidade (NOBRE et al., 2016). 

Contudo, compreender e prever como a floresta amazônica responderá frente as mudanças 
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globais induzidas pelo homem tem sido um desafio para a ciência (BETTS; MALHI; 

ROBERTS, 2008; DAVIDSON et al., 2012). Evidências atuais apontam os potenciais 

impactos negativos dos distúrbios induzidos por ações antrópicas sobre a biodiversidade 

amazônica (BARLOW et al., 2016), porém ainda não há consenso a respeito da magnitude de 

tais eventos sobre o ecossistema amazônico em um cenário com mudanças ambientais severas 

induzidas pelo ser humano. 

 Algumas hipóteses surgiram ao longo da última década sobre os potenciais efeitos de 

mudanças climáticas e no uso do solo sobre o ecossistema amazônico. Alguns autores 

defendem que se as mudanças alcançarem um limiar crítico (‘tipping point’) em um futuro 

próximo, seria desencadeado grandes alterações sobre a bacia amazônica, como por exemplo, 

eventos de savanização em larga escala (LAPOLA; OYAMA; NOBRE, 2009; NOBRE; 

BORMA, 2009; OYAMA; NOBRE, 2003; SALAZAR; NOBRE; OYAMA, 2007). Outros 

autores sugerem que uma complexa interação entre fatores climáticos e de mudanças no uso 

do solo poderiam conduzir a um die-back florestal em grandes escalas (COX et al., 2004; 

MALHI et al., 2009; PHILLIPS et al., 2009). Essa hipótese tem sido sustentada por 

observações de experimentos executados em larga escala (BRANDO et al., 2014) e em uma 

meta-análise global recente (GREENWOOD et al., 2017). 

 

1.2 Arcabouço teórico da tese 

1.2.1 Teoria da estabilidade ecológica e transições críticas 

 HOLLING (1973) introduziu a noção de estabilidade em sistemas ecológicos e, assim, 

abriu oportunidades para um novo campo de pesquisa com diversificados empregos. As 

aplicações práticas desta poderosa teoria vão desde a previsão de colapsos em sociedades 

humanas, passando por avaliações de sustentabilidade, até o seu uso para predizer o 

comportamento do mercado financeiro (SCHEFFER et al., 2012a). Em um mundo ideal, nós 

poderíamos esperar que os ecossistemas respondessem de maneira linear as mudanças ao 

longo de um gradiente ambiental (SCHEFFER et al., 2015). Entretanto, é mais comum 

observar mudanças bruscas entre ecossistemas se determinado limiar sobre um gradiente 

ambiental qualquer for atingido. Em outras palavras, isso significa que eventos de transições 

críticas podem ser disparados de maneira repentina se um nível crítico (‘tipping point’) do 

gradiente ambiental for ultrapassado. 
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 Para cada status assumido por um ecossistema sob um gradiente ambiental é dado o 

nome de estado estável. Não raramente, são observados múltiplos estados estáveis em um 

sistema ecológico (HIROTA et al., 2011; MAYER; KHALYANI, 2011; SCHEFFER et al., 

2012b; STAVER; ARCHIBALD; LEVIN, 2011). Um atributo central na teoria da estabilidade 

ecológica é o de resiliência. Em tal contexto, resiliência é interpretada como a capacidade de 

um ecossistema em recuperar seu estado original antes de sofrer um distúrbio (FOLKE et al., 

2004; HOLLING, 1973; PIMM, 1984; SCHEFFER et al., 2001). No entanto, medir resiliência 

de maneira objetiva tem sido um desafio para a comunidade científica (REYER et al., 2015). 

 Nessa teoria, comumente é usada a analogia da estrutura de copos e bolas para 

representar um sistema complexo com múltiplos estados estáveis. Cada estado estável (bola) 

possui sua própria bacia de atração (copo), de modo que a profundidade da bacia pode ser 

interpretada como uma medida de resiliência do estado estável. O sistema é integrado por uma 

zona de instabilidade entre os estados estáveis denominada histerese. O estado estável que 

possui alta resiliência a uma determinada faixa do gradiente ambiental tende sempre a voltar 

rapidamente ao seu estado de equilíbrio após uma perturbação. Se a profundidade da bacia de 

atração diminuir em função de mudanças ambientais poderia haver a diminuição da resiliência 

do ecossistema. Assim, se a resiliência diminuir até um certo limiar, tal fator pode disparar um 

evento catastrófico de transição a um outro estado estável. O retorno ao estado estável original 

não seria tão fácil por causa do fenômeno da histerese, representada por uma zona de 

instabilidade entre os estados estáveis. 

 

1.2.2 Teoria do nicho ecológico e distribuição geográfica 

 Entender como os organismos estão distribuídos pelo espaço geográfico é uma 

ambição antiga desde o período dos grandes naturalistas (ver WALLACE, 1876). Em 1917, 

Joseph Grinnell foi o primeiro cientista a fazer a correlação entre o padrão observado de 

distribuição geográfica e as variáveis abióticas estruturadas sobre o espaço (GRINNELL, 

1917). Uma década depois, Charles Elton mostra em seu livro que, em uma escala local, 

interações ecológicas e a partição dos recursos entre as espécies também influenciam a 

distribuição geográfica das espécies (ELTON, 1927). 

 Porém, quem mais contribuiu para o desenvolvimento e consolidação da teoria do 

nicho ecológico foi George Evelyn Hutchinson. Em 1957, Hutchinson introduziu a ideia de 

um nicho n-dimensional, representando um tipo de hipervolume ambiental no qual a espécie 

seria capaz de sobreviver, crescer e reproduzir (HUTCHINSON, 1957). Hutchinson inovou 
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também quando propôs que o nicho ecológico apresentava uma interface no espaço ambiental 

n-dimensional e outra sobre o espaço geográfico bidimensional, chamado de dualidade 

‘Hutchinsoniana’ (COLWELL; RANGEL, 2009). Ele também propôs a ideia de um ‘nicho 

fundamental’, que reúne todas as prováveis combinações de variáveis abióticas as quais uma 

espécie pode persistir, e o ‘nicho realizado’ que representa um subconjunto do nicho 

fundamental, ocupado de fato pela espécie, já descontando interações ecológicas negativas e a 

restrição imposta pela capacidade de dispersão. 

 Para sumarizar toda essa complexidade da relação dos organismos com o seu meio, 

com frequência é utilizado um modelo heurístico chamado Diagrama BAM (SOBERÓN; 

PETERSON, 2005). Cada letra do diagrama BAM representa um fator que influencia a 

distribuição geográfica dos organismos. O “B” representa o componente biótico, no caso as 

interações interespecíficas, o “A” indica as condições abióticas estruturadas sobre o espaço 

geográfico e o “M” é a mobilidade ou capacidade de dispersão dos organismos. 

Intuitivamente, podemos pensar em cada um desses fatores como um círculo sobre o espaço 

geográfico “G”. Dentro de “G”, haverá um conjunto de condições abióticas que são 

adequadas para um organismo em particular. A área ocupada pelo círculo de “A” seria uma 

aproximação do nicho fundamental da espécie. Da área total desse círculo, o organismo 

poderia ocorrer apenas em uma fração que está em intercessão com “B”, no qual representa as 

interações biológicas positivas (A∩B). Desse subconjunto, uma fração ainda menor do espaço 

ambiental estaria disponível para espécie acessar através da dispersão (A∩B∩M). A ocupação 

do espaço geográfico por um organismo seria condicionada a combinação desses três fatores 

nessa área em particular. 

 O modo mais difundido de mensuração e aproximação do nicho ecológico das 

espécies é a chamada Modelagem de Nicho Ecológico (MNE) ou Modelagem de Distribuição 

de Espécies (MDE) (PETERSON; SOBERÓN, 2012). A MNE vem se consolidando nos 

últimos anos como um dos campos de pesquisa com maior atividade, com o emprego dos 

modelos em diversas áreas da biologia e ecologia (ELITH et al., 2006; FRANKLIN, 2010; 

GUISAN et al., 2005; GUISAN; ZIMMERMAN, 2000; HIRZEL; LE LAY, 2008; 

PETERSON et al., 2011; SOBERÓN; PETERSON, 2005). Esses métodos, apesar de baseados 

em diferentes pressupostos teóricos (RANGEL; LOYOLA, 2012), essencialmente 

quantificam a relação entre observações empíricas (presença/ausência ou somente presença) e 

variáveis ambientais estruturadas espacialmente, projetando assim o hipervolume ambiental 

através do tempo e/ou do espaço geográfico. 
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1.3 Arcabouço metodológico da tese 

 As mudanças climáticas induzidas por atividades antrópicas são hoje uma realidade 

(IPCC, 2014) e as transformações, conduzidas a taxas aceleradas, têm colocado em risco a 

biodiversidade global e todos os serviços fornecidos por ela (MILLENNIUM ECOSYSTEM 

ASSESSMENT, 2005). Nesse sentido, é fundamental nós, seres humanos, darmos uma 

resposta rápida, acurada, adequada e à altura do desafio, no sentido de compreender, prever e 

buscar controlar os efeitos de tais transformações que se avizinham (BROECKER, 2009). 

 Nós vivemos na era de ‘big data’, fase que tem se notabilizado pelo grande volume, 

variedade, velocidade e veracidade de dados, em todos os segmentos da sociedade humana. 

Para as ciências ambientais e ecologia não é diferente (HAMPTON et al., 2013). Atualmente, 

há uma ampla disponibilidade de dados de diversas fontes (sensores remotos, estações 

meteorológicas, coleções científicas entre outras), a maioria disponível on-line, que medem 

diversos atributos do ambiente físico e dos ecossistemas (FOODY et al., 2015; HE et al., 2015; 

LAUSCH et al., 2016; ROCCHINI et al., 2011; SCHIMEL et al., 2016; WILSON; JETZ, 

2016). Já existem algumas iniciativas importantes que buscam viabilizar e operacionalizar o 

monitoramento da biodiversidade através de métricas produzidas por dados de sensores 

remotos (KISSLING et al., 2015, 2017; PEREIRA et al., 2013). Porém, ainda se encontram 

nos estágios iniciais de produção e com dados ainda insuficientemente elaborados. 

 Embora, haja a produção de gigantescos volumes de dados, quase todos são gerados 

de maneira independente e ainda são raros os esforços de integração teórica e metodológica 

para gerar informações acuradas para a tomada de decisões. Além disso, a maioria dos 

modelos ambientais de previsão tem falhado por não incluir mecanismos biológicos explícitos, 

o que pode comprometer a acurácia das previsões para um futuro próximo (URBAN et al., 

2016). Aqui, nós propomos, a análise integrada dos ecossistemas terrestres a mudanças 

ambientais em larga escala a partir da unificação de importantes corpos teóricos e que 

incorpora explicitamente mecanismos ecológicos, a fim de avaliar a resposta dos ecossistemas 

às mudanças climáticas. 

 Na Figura 1.1, nós apresentamos, sumariamente, a estrutura metodológica construída 

com a finalidade de analisar e prever a resposta dos ecossistemas terrestres, em especial a 

floresta amazônica, frente às mudanças climáticas em curso. 

 Na seção A da Figura 1.1 estão os dados de entrada das análises, provenientes de 

observações de sensores remotos e estações meteorológicas que caracterizam os ecossistemas 

terrestres (Modis – Tree cover) e as condições climáticas (CHPclim, WorldClim) 
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predominantes sobre a América do Sul. Há também dados provenientes de simulações 

paleoclimáticas transientes oriundas do Modelo de Circulação Global Trace21k; 

 Na seção B estão os passos de preparação das variáveis antes do procedimento de 

modelagem. Há, dessa forma, a delimitação dos estados estáveis a partir da variável contínua 

de ‘tree cover’ e a escolha e cálculo das variáveis bioclimáticas. Nessa seção, é realizada 

também o processo de reconstrução paleoclimática a partir da simulação transiente, através do 

método do fator de mudança, para o uso ao longo do procedimento de modelagem; 

 Na seção C, está discriminado o procedimento de modelagem do nicho climático dos 

estados estáveis para estimar a resiliência dos ecossistemas. Este passo consiste na definição 

da estratégia de modelagem, como a escolha dos métodos de modelagem, partição das 

amostras entre treino e teste, métricas de avaliação da acurácia e composição de um 

‘ensemble’ consensual. Após isso, os modelos que medem a resiliência dos ecossistemas 

foram então projetados sobre o espaço geográfico no cenário atual e pretérito; 

 Na seção D e E, nós utilizamos os modelos projetados sobre o cenário atual para 

avaliar a vulnerabilidade intrínseca dos ecossistemas as mudanças climáticas e prever regimes 

de transição entre floresta e savana; 

 Na seção F, nós avaliamos e validamos a dinâmica dos ecossistemas terrestres sobre a 

bacia amazônica em um contexto de oscilação climática ao longo de 22 mil anos.  
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Figura 1.1- Estrutura que sintetiza o arcabouço metodológico utilizado na tese 

 

Fonte: Do autor. 
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1.4 Objetivos da tese 

• Quantificar e mapear a resiliência dos ecossistemas terrestres da América do Sul, e 

avaliar sua vulnerabilidade intrínseca em função de sua sensibilidade ao estresse climático, a 

propensão de exposição a condições climáticas não-análogas e suas capacidades adaptativas 

frente as novidades climáticas (Capítulo 2); 

• Determinar os limiares climáticos críticos para a Amazônia a partir da compreensão do 

mecanismo ecológico que controla regimes de transição entre floresta e savana (Capítulo 3); 

• Analisar como mudanças climáticas do passado desde o LGM afetaram os ecossiste-

mas terrestres sobre a bacia amazônica e qual a magnitude de tais mudanças (Capítulo 4). 

 

1.5 Apresentação da tese 

 Neste item, é apresentada a estrutura organizacional da tese, a qual segue a normativa 

estabelecida pelo Programa de Pós-Graduação em Ciências Ambientais (PPGCA). O volume 

inicia com o Capítulo 1, onde é feita uma contextualização em amplo sentido, mostrando as 

interfaces existentes entre biodiversidade, clima e mudanças climáticas ao longo do tempo e 

do espaço, com ênfase particular sobre a Amazônia. No Capítulo 2, é apresentada uma estru-

tura metodológica capaz de mensurar a resiliência dos ecossistemas terrestres em largas esca-

las, com base no nicho climático multidimensional de estados estáveis. Tal métrica é utilizada 

subsequentemente para avaliar a vulnerabilidade intrínseca dos ecossistemas às mudanças 

climáticas. No Capítulo 3, é feita uma investigação do mecanismo responsável por controlar 

eventos de transição entre floresta e savana com base na medida de resiliência adotada em 

todo o escopo do estudo. A partir de tais análises foi possível determinar os valores críticos de 

resiliência antes da consolidação de eventos catastróficos de transição, e seus limiares climáti-

cos associados. No Capítulo 4, utilizando a mesma estimativa de resiliência, baseada no nicho 

climático, porém, levando em conta a dinâmica espaço-temporal das mudanças climáticas 

desde o LGM, são analisados os efeitos de tais eventos climáticos sobre os ecossistemas da 

bacia amazônica de forma qualitativa e quantitativa. Nos Anexos, constam alguns estudos 

extra tese desenvolvidos, porém com relevância em tal contexto teórico e metodológico, além 

do comprovante de submissão do Capítulo 2 à revista PlosOne. 
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CAPÍTULO 2 MAPEANDO RESILIÊNCIA E AVALIANDO A VULNERABILIDADE 

DE ECOSSISTEMAS TERRESTRES ÀS MUDANÇAS CLIMÁTICAS NA AMÉRICA 

DO SUL1 

Resumo 

Mudanças climáticas têm sido apontada como um dos principais vetores de ameaça ao 

funcionamento e integridade dos ecossistemas na atualidade, embora ainda existam muitas 

incertezas sobre os efeitos desta ameaça sobre a biodiversidade. Aqui nós propomos uma nova 

abordagem metodológica para estimar, de forma espacialmente explícita, um atributo teórico 

dos ecossistemas ainda pouco explorado em aplicações práticas, a resiliência. A partir da 

estimativa de resiliência baseada no nicho climático multidimensional dos ecossistemas, nós 

nos propomos a avaliar sua vulnerabilidade intrínseca a mudanças no clima. Nós utilizamos 

dados de sensores remotos de alta resolução espacial e técnicas de modelagem de nicho 

ecológico para calcular e mapear a resiliência climática dos estados estáveis de floresta, 

savana e campo aberto da América do Sul. Adicionalmente, nós avaliamos de forma 

comparativa a sensibilidade dos ecossistemas ao estresse climático, a chance de exposição a 

condições climáticas não-análogas e suas respectivas capacidades adaptativas frente a 

mudanças climáticas. Os resultados indicam que as florestas são mais vulneráveis a mudanças 

climáticas do que savanas ou campos abertos. Isso pelo fato desses ecossistemas terem 

apresentado uma menor resistência ao estresse climático e uma chance maior de exposição a 

condições climáticas não-análogas em um futuro próximo. Se isso ocorrer, o ecossistema 

florestal tem menos chances de se adaptar do que savanas ou campos abertos devido ao seu 

estreito nicho climático. Portanto, é esperado um cenário catastrófico para as florestas do 

continente, sobretudo para a Amazônia. A consolidação de novidades climáticas provocaria a 

perda de resiliência do ecossistema florestal com a consequente erosão da biodiversidade, 

aumentando significativamente a chance de um evento de transição crítica a um outro estado 

estável com menor densidade de cobertura vegetal (e.g. savanas ou campos abertos). 

Palavras-chave: ecossistemas terrestres, resiliência, vulnerabilidade, mudanças climáticas.  

                                                 
1 Submetido a Revista PlosOne, Qualis A1 na Área de Avaliação de Ciências Ambientais. 
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Abstract 

Climate change has been identified as one of the leading vectors of threats to the functioning 

and integrity of ecosystems today, although there are still many uncertainties about its effects 

on biodiversity. Here we propose a new methodological approach to estimate, in a spatially 

explicit way, a theoretical attribute of ecosystems still little explored in practical applications, 

resilience. From the estimation of resilience based on the climatic niche of the ecosystems, we 

propose to evaluate their vulnerability intrinsic to the changes in the climate. We used high-

resolution remote sensing data and ecological niche modeling techniques to calculate and map 

the resilience of the stable states of forest, savanna, and grassland for South America. Also, 

we evaluated the sensitivity of ecosystems to climatic stress, the chance of exposure to non-

analogous climatic conditions and their respective adaptive capacities in the face of climate 

change. The results indicate that forests are more vulnerable to climate change than savannas 

or grasslands. Such pattern is because this ecosystem has shown less resistance to climate 

stress and a higher chance of exposure to non-analogous climatic conditions in the near future. 

If this occurs, the forest ecosystem is less likely to adapt than savannas or grasslands because 

of its narrow climate niche. Therefore, a catastrophic scenario is expected for the continent's 

forests, especially for the Amazon, in a near future. The consolidation of climate novelties 

would result in loss of resilience of the forest ecosystem with the consequent erosion of 

biodiversity, significantly increasing the chance of a critical transition event to another stable 

state with a lower density of vegetation cover (e.g., savannas or grasslands). 

Keywords: terrestrial ecosystems, resilience, vulnerability, climate changes.  
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2.1 Introdução 

 Os ecossistemas terrestres são caracterizados, em grande medida, pelos traços 

fenotípicos funcionais carregados pelas plantas que os compõem (Kattge et al., 2011). Esses 

traços da cobertura vegetal são adaptações das espécies, consolidadas ao longo do tempo 

evolutivo, principalmente em função da disponibilidade energética e de umidade (Donoghue e 

Edwards, 2014; Oliveras e Malhi, 2016). Com a ampla oferta atual de produtos de sensores 

remotos que descrevem os ecossistemas terrestres (Schimel et al., 2016), sabe-se hoje que em 

largas escalas a resposta dos ecossistemas, em termos de cobertura de árvores, obedece um 

padrão não-linear quando confrontado com um gradiente climático. O padrão observado 

indica que há uma substituição repentina entre classes de vegetação a partir de um 

determinado limiar climático (Hirota et al., 2011; Mayer e Khalyani, 2011; Scheffer et al., 

2009; Staver et al., 2011). Assume-se que, nesse contexto, cada classe de vegetação represente 

um estado estável independente, inseridos em um sistema ecológico complexo e com sua 

respectiva bacia de atração (Hirota et al., 2011). 

 A persistência de um ecossistema, em termos estruturais e funcionais ao longo de uma 

faixa do gradiente climático, sugere também que cada estado estável deve estar estritamente 

adaptado e evoluiu sob um subconjunto de condições abióticas, encerrados no hipervolume 

multidimensional de seu nicho climático. Dessa forma, é esperado que, sob tal combinação de 

condições, o ecossistema tenha uma capacidade maior de absorver perturbações e recuperar a 

condição mais próxima ao estado original, no menor tempo após um distúrbio. Esse atributo 

dos ecossistemas é formalmente definido como resiliência (Folke et al., 2004; Holling, 1973; 

Pimm, 1984; Scheffer et al., 2001; Scheffer e Carpenter, 2003). 

 A teoria prevê que se houverem mudanças sob as condições ambientais e um 

determinado limiar crítico de resiliência for alcançado, eventos catastróficos de transição 

entre estados estáveis podem ser disparados abruptamente (Scheffer e Carpenter, 2003). Nesse 

sentido, torna-se crucial medir e monitorar a resiliência dos ecossistemas pelo fato deste 

atributo, além de ter um papel fundamental na mediação de eventos de transição entre 

diferentes estados estáveis (Gunderson, 2000), representar a saúde dos ecossistemas 

(Trumbore et al., 2015). Vários estudos têm sido dedicados a investigar e compreender os 

mecanismos por trás de eventos de transições críticas nos ecossistemas terrestres tropicais 

(Dantas et al., 2016; Flores et al., 2017; Holmgren et al., 2013; Verbesselt et al., 2016). 

 Apesar dos avanços teóricos e metodológicos recentes, resiliência é um conceito que 

permanece em um contexto qualitativo (Scheffer et al., 2015) e quantificá-la em largas escalas 
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pode ser desafiador (Reyer et al., 2015). Para contornar esta limitação, nós propomos aqui o 

acoplamento metodológico de dois importantes campos teóricos em Ecologia: a teoria da 

estabilidade ecológica (Holling, 1973) e a teoria do nicho ecológico (Elton, 1927; Grinnell, 

1917; Hutchinson, 1957). Alguns estudos já propuseram medir resiliência dos ecossistemas 

em largas escalas através do cálculo de probabilidade de encontrar um ecossistema em um 

determinado nível de precipitação (Hirota et al., 2011; Zemp et al., 2017a; Zemp et al., 2017b). 

No entanto, nenhum dos autores consideraram o robusto corpo teórico e os recentes avanços 

metodológicos da modelagem de nicho ecológico (Franklin, 2010; Peterson et al., 2011). Com 

essa abordagem é possível construir modelos espacialmente explícitos que medem a 

resiliência dos estados estáveis através de uma métrica de adequabilidade climática, 

baseando-se no nicho multidimensional ocupado preferencialmente por cada estado estável. 

 Devido a relação estreita entre a manutenção, estrutura e funcionamento dos 

ecossistemas terrestres e a disponibilidade energética e de umidade, mudanças climáticas em 

curso (Erfanian et al., 2017; Mann et al., 2017) são apontadas atualmente como um dos 

principais vetores de ameaça a integridade dos ecossistemas terrestres (Millennium 

Ecosystem Assessment, 2005), podendo acarretar o comprometimento de um enorme 

conjunto de bens e serviços fornecidos aos seres humanos (Pecl et al., 2017). Para a América 

do Sul em particular, isso representa um alto risco à extraordinária biodiversidade do 

continente devido a alta sensibilidade climática dos ecossistemas (Seddon et al., 2016). 

Projeções indicam que até o final do século 21, o continente sofrerá principalmente com 

condições climáticas não-análogas, com pouca sobreposição com as condições climáticas 

atuais (Garcia et al., 2014; Williams et al., 2007). 

 Contudo, de maneira geral, ainda se sabe pouco sobre quais serão os efeitos das 

mudanças climáticas sobre a resiliência e a resposta dos ecossistemas terrestres em termos 

estruturais e funcionais. Nesse sentido torna-se fundamental avaliar a vulnerabilidade 

intrínseca dos ecossistemas terrestres a esta ameaça. Para realizar avaliações nesse sentido é 

necessário fazer a decomposição da vulnerabilidade em três diferentes eixos: a sensibilidade, 

a exposição e a capacidade adaptativa do ecossistema (Dawson et al., 2011). Aqui, nós 

propomos estimar a sensibilidade dos ecossistemas terrestres da América do Sul, de forma 

comparativa, a partir da análise da resistência do ecossistema ao aumento gradual do estresse 

climático. Adicionalmente, nós avaliaremos a chance de exposição à condições climáticas 

desfavoráveis em um futuro próximo, identificando a propensão de cada estado estável ao 

enfrentamento de climas não-análogos sob as margens ou fora de seu nicho climático ótimo, 

levando em conta tendências climáticas observadas e simuladas. E por fim, para inferir sobre 



28 

a capacidade adaptativa dos ecossistemas a mudanças no clima, nós avaliaremos o montante 

de variabilidade climática ao qual o ecossistema consegue tolerar sem perder sua estrutura 

e/ou função. 

 

2.2 Material e métodos 

2.2.1 Dados de cobertura vegetal e determinação dos estados estáveis 

 Para definir os ecossistemas terrestres da América do Sul como estados estáveis, nós 

utilizamos a variável denominada cobertura de árvores, para o ano de 2001, proveniente do 

sensor MODIS (Moderate Resolution Imaging Spectroradiometer Satellite). Essa variável 

descreve o percentual de cobertura vegetal sobre os continentes variando entre zero e 100% 

(Townshend et al., 2011), podendo ser interpretado também como densidade ou abundância de 

árvores. Os limites de transição entre os estados estáveis foram inferidos a partir da 

distribuição das frequências da variável de acordo com (Hirota et al., 2011), a qual apresentou 

uma distribuição observada trimodal. Cada moda da distribuição compreende a um estado 

estável do sistema ecológico terrestre. O estado estável campos abertos varia entre valores de 

zero a 5% de cobertura de árvores; savanas apresentam valores de cobertura de árvores entre 5 

e 60%; e florestas possuem valores de cobertura de árvores superiores a 60%. O dataset 

original foi degradado de 500 m para 6 km de resolução espacial, abrangendo toda a América 

do Sul. 

 Para minimizar os efeitos de mudanças históricas do uso do solo sobre a cobertura 

vegetal e tentar resgatar a distribuição mais próxima ao original, nós optamos por avaliar a 

acurácia da classificação dos três ecossistemas confrontando-os com uma base de dados 

consensual de cobertura da terra de alta resolução (Tuanmu e Jetz, 2014). Sempre que um 

pixel era classificado como um estado estável do ecossistema sobre a variável cobertura de 

árvores, mas se enquadrava em outra classificação da vegetação, a célula era reclassificada 

com base no dataset consensual. 

 

2.2.2 Dados de presença-ausência para modelagem de nicho ecológico 

 Após a correção das imprecisões de classificação devido ao viés do uso histórico do 

uso do solo, a base de dados raster foi convertida para um dado binário de presença-ausência, 

onde cada pixel do mapa foi convertido como um ponto no formato vetorial. Ao total, para 

toda a América do Sul foram gerados n=37763 pontos, dos quais 53% foram classificados 
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como savanas; 38% como floresta; e 9% como campos abertos. Os estados estáveis são 

mutuamente exclusivos e substitutos geográficos, de modo que quando um determinado 

ecossistema é registrado como presente (1) os outros automaticamente estarão ausentes (0). 

Esses dados de presença-ausência dos ecossistemas foram utilizados como o input no 

procedimento de modelagem de nicho ecológico descrito a seguir. A cada ponto de presença 

ou ausência foi atribuída uma assinatura georreferenciada com a informação de longitude e 

latitude. 

2.2.3 Variáveis climáticas e seleção dos preditores bioclimáticos 

 Aqui as condições climáticas da América do Sul foram operacionalizadas através de 

dois eixos: (1) disponibilidade de umidade e (2) disponibilidade energética. Nessa escala de 

estudo, tais fatores são considerados os principais preditores dos padrões de resposta dos 

ecossistemas terrestres (Lehmann et al., 2014; Oliveras e Malhi, 2016). Para descrever o 

padrão de disponibilidade de umidade, nós utilizamos a precipitação atual para a América do 

Sul do dataset climático CHPclim (v.1.0), produzido pelo Climate Hazards Group’s 

Precipitation Climatology. Trata-se de uma combinação de dados de satélites, indicadores 

fisiográficos e normais climatológicas in situ. O produto final é a medida de precipitação 

climatológica global mensal com uma resolução espacial de 0.05° (~6 km) (Funk et al., 2015). 

Essa base de dados foi copiada do endereço ‘http://chg.geog.ucsb.edu/data/CHPclim/’ no 

formato ‘tiff’ e depois foi recortado para a região de interesse do estudo. O CHPclim possui 

uma importante vantagem comparativa em relação a outras bases climáticas de precipitação 

disponíveis para a América do Sul (e.g. Worldclim). Ela possui um melhor ajuste para regiões 

com baixas densidades de estações meteorológicas e alta variabilidade de precipitação, como 

a Amazônia, e responde de forma satisfatória a complexidade do relevo tais como a 

cordilheira dos Andes (Funk et al., 2015). 

 Para descrever a disponibilidade energética ao longo do continente, nós utilizamos a 

base de dados de temperatura do WorldClim (Hijmans et al., 2005), que consiste em uma 

média climatológica entre 1950-2000 com dados provenientes de estações meteorológicas 

distribuídas por todo o globo. A resolução espacial do dataset é de 0.041° (~5 km). Embora 

apresente a mesma limitação da baixa densidade de estações meteorológicas para a região 

neotropical, a variável em questão não apresenta uma significativa variabilidade próxima do 

equador, de modo que esse fator não compromete a qualidade do dado observado. Por fim, 

nós selecionados quatro preditores bioclimáticos relacionados a disponibilidade energética e 
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de umidade, os quais são fatores determinantes do ponto de vista ecofisiológico dos 

ecossistemas: (1) precipitação acumulada anual; (2) sazonalidade da precipitação; (3) 

temperatura média anual e (4) amplitude anual de temperatura. 

 

2.2.4 Modelando o nicho climático dos estados estáveis 

 A modelagem de nicho ecológico encontra forte suporte na teoria do nicho ecológico 

(Elton, 1927; Grinnell, 1917; Hutchinson, 1957; ver Colwell e Rangel, 2009), a qual prediz 

que cada organismo possui um hipervolume n-dimensional no espaço ambiental com 

condições ótimas para sua sobrevivência, crescimento e reprodução (para revisão ver Guisan 

et al., 2005; Guisan e Zimmerman, 2000; Hirzel e Le Lay, 2008; Soberón e Nakamura, 2009). 

Basicamente, os vários métodos de modelagem quantificam as relações entre as ocorrências 

(presença/ausência) e os preditores ambientais a fim de delimitar e ajustar o hiperespaço 

ambiental. O resultado é a quantificação e a espacialização da adequabilidade do ambiente 

para o ecossistema modelado. 

 Para modelar a distribuição dos ecossistemas, representados aqui como estados 

estáveis, nós utilizamos o pacote biomod2 implementado no software R (Thuiller et al., 2009). 

Os modelos de distribuição foram calibrados utilizando dados de presença-ausência de cada 

ecossistema e os preditores climáticos ao longo continente sul-americano. Nós adotamos a 

estratégia de ‘ensemble’ que consiste em enfatizar as predições mais consensuais entre 

diferentes métodos de modelagem (Araújo e New, 2007; Franklin, 2010) minimizando assim 

o efeito das incertezas sobre a predição dos modelos (Diniz-Filho et al., 2009). Os modelos 

foram rodados utilizando 10 métodos diferentes: Bioclim (SRE), Classification Tree Analysis 

(CTA) (Scull et al., 2005); Maxent (Phillips et al., 2016, 2006); Random Forest (RF) 

(Breiman, 2001); Generalized Linear Models (GLM) (Guisan et al., 2002); Generalized 

Aditive Models (GAM) (Hastie e Tibshirani, 1986); Function Discriminant Analysis (FDA) 

(Manel et al., 1999); Artificial Neural Networks (ANN) (Manel et al., 1999); Multiple Aditive 

Regression Splines (MARS) (Friedman, 1991). 

 Para cada método foram rodadas 10 réplicas com partição de 75 e 25% para treino e 

teste respectivamente. A avaliação da qualidade dos modelos produzidos pelos diferentes 

métodos foi feita com as métricas True Skill Statisctics (TSS) e Receive Operating 

Characteristic (ROC). Os melhores modelos para compor o ‘ensemble’ foram selecionados 

utilizando a métrica (TSS) que mede a qualidade combinando sensibilidade e especificidade 
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(Allouche et al., 2006). Para efeito de limiar foram considerados para compor o ‘ensemble’ 

apenas os modelos com valores iguais ou maiores a TSS=0.7. O modelo de distribuição 

consensual foi obtido através da média aritmética entre os melhores modelos dos diferentes 

métodos (Diniz-Filho et al., 2010). 

 

2.2.5 Mapeando a resiliência ecossistêmica 

 Aqui nós apresentamos uma interpretação alternativa para o mapa de adequabilidade 

climática produzido a partir da modelagem de nicho ecológico. Pela primeira vez é sugerida 

explicitamente a convergência metodológica entre as predições da teoria de estados estáveis e 

nicho ecológico. A adaptação fenotípica do ecossistema a um determinado conjunto de 

condições climáticas tem uma relação forte e direta com a resiliência do próprio ecossistema. 

É esperado que a medida que o ecossistema se afaste das condições climáticas do seu nicho 

ótimo, a resiliência deste diminua. Dessa forma, o produto dos métodos de modelagem de 

nicho é usado aqui como uma medida contínua e objetiva de resiliência, variando entre zero 

(resiliência mínima) a 1000 (resiliência máxima) para os três estados estáveis de cobertura 

vegetal da América do Sul. 

 

2.2.6 Sensibilidade dos ecossistemas terrestres ao estresse climático 

 A sensibilidade dos ecossistemas foi inferida a partir da resistência do ecossistema ao 

aumento gradativo do estresse climático, expresso pelo percentual observado do ecossistema. 

Para estimar o estresse climático encarado pelo ecossistema, nós invertemos o gradiente de 

adequabilidade climática predito pela modelagem de nicho, de modo que os locais com baixa 

adequabilidade (próximo ao zero) assumiram altos valores (próximo de 1000), indicando um 

maior estresse climático e vice-versa. Sob o gradiente de estresse climático de cada estado 

estável, nós calculamos a frequência relativa das observações e construímos um modelo ex-

ponencial, onde a curva ajustada prevê a frequência relativa dos ecossistemas em função do 

aumento gradativo do estresse climático. O parâmetro que define o ajuste da curva do modelo 

exponencial aos dados observados foi, então, usado como um indicador da resistência do 

ecossistema ao estresse climático para efeito de comparação entre os estados estáveis. Assim, 

era esperado que os ecossistemas mais sensíveis tivessem uma baixa resistência ao estresse 

climático, refletido sob o valor do parâmetro do modelo exponencial e com as mudanças de 

grande magnitude na frequência relativa a partir de um pequeno incremento do estresse climá-
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tico. Por outro lado, ecossistemas mais resistentes necessitariam de uma quantidade maior de 

estresse climático antes de sofrerem com mudanças de grande magnitude. 

 

2.2.7 Exposição a climas não-análogos e capacidade adaptativa dos ecossistemas 

 Sob um espaço climático bidimensional, representando a disponibilidade de umidade e 

energética presente na América do Sul, nós avaliamos a propensão dos ecossistemas à 

exposição sob condições climáticas não-análogas e suas respectivas capacidades de adaptação 

baseado no espaço climático ocupado por cada estado estável e seu respectivo gradiente de 

resiliência. Nós tomamos como referência as tendências climáticas atuais observadas 

(Erfanian et al., 2017; Fu, 2015; Fu et al., 2013) e simulações de cenários climáticos para o 

futuro (Boisier et al., 2015; Garcia et al., 2014; Malhi et al., 2009) para balizar a provável 

orientação das mudanças climáticas para a América do Sul. De maneira geral, os dados 

observados e simulados apontam para uma tendência de aumento da sazonalidade climática 

associada ao incremento da aridez e da temperatura para a América do Sul. Nesse sentido, nós 

delimitamos então um polígono sob o espaço climático bidimensional o qual indica a provável 

orientação da mudança em uma escala continental. Quando os dados observados dos estados 

estáveis, em termos de sua resiliência, são confrontados com o polígono é possível indicar 

quais ecossistemas seriam mais expostos a condições climáticas não-análogas em um futuro 

próximo e também qual seria a sua capacidade para se adaptar a uma nova realidade climática. 

 

2.3 Resultados 

2.3.1 Mapeando a resiliência dos ecossistemas 

 Aqui nós apresentamos uma estimativa contínua de resiliência ecossistêmica, de forma 

espacialmente explícita, baseada no nicho climático ao qual cada ecossistema está adaptado 

(Figura 2.1). Campos abertos possuem alta resiliência ao longo de elevadas altitudes e 

ambientes com forte aridez, como os Andes, incluindo também o deserto do Atacama e a 

Patagônia (Figura 2.1A). Savanas são amplamente distribuídas pelo continente e apresentam 

alta resiliência principalmente ao longo do polígono diagonal continental e também ao norte 

da América do Sul (Figura 2.1B). Florestas possuem alta resiliência próximo ao equador, 

cobrindo quase inteiramente a bacia amazônica até o sopé dos Andes (Figura 2.1C). As 

florestas também ocupam uma estreita faixa seguindo a costa do litoral atlântico (floresta 
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atlântica) e na região situada próximo a latitude 50°, a Leste da América do Sul (floresta de 

araucárias), porém todas com um nível menor de resiliência quando comparado com florestas 

da bacia amazônica. Na porção ocidental, no sul do continente, o modelo previu a presença de 

uma faixa vertical de floresta temperada (Valdivia). 

 

 

Figura 2.1. Resiliência ecossistêmica baseada no nicho climático projetada sob o espaço 

geográfico. A Campos abertos; B Savanas; C Floresta. Altos valores (~1000) indicam uma 

alta capacidade de recuperação após um distúrbio, enquanto que baixos valores (~zero) 

significam uma recuperação mais lenta após um distúrbio. 

 

 Há um forte padrão, estruturado espacialmente, de perda da resiliência na direção das 

zonas de transição entre os três estados estáveis. Os modelos baseados no nicho climático dos 

ecossistemas foram altamente sensíveis ao detectar que zonas de ecótonos tendem a ter um 

menor valor de resiliência para os ecossistemas do que as áreas sob o seu respectivo nicho 

climático ótimo. Esse padrão reforça a ideia de substituição geográfica dos ecossistemas a 

partir de eventos de transição pela perda de resiliência ao longo do espaço geográfico e de um 

gradiente climático. 

 

2.3.2 Sensibilidade dos ecossistemas terrestres ao gradiente de estresse climático 

 De um modo geral, os ecossistemas apresentaram um comportamento estatístico 

similar, com a diminuição de suas frequências relativas acompanhando o aumento gradativo 
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do estresse climático (Figura 2.2). No entanto, existem diferenças importantes no que diz 

respeito as formas das curvas de resposta observadas entre os três estados estáveis. Para 

savanas e campos abertos, a distribuição das observações apresenta uma maior equidade, 

enquanto que floresta concentra quase 80% das observações na faixa de menor estresse 

climático (próximo ao ótimo climático). Por conta disso, savanas e campos abertos possuem 

uma curva de resposta mais suavizada a medida que ocorre o aumento do estresse climático 

em comparação ao ecossistema florestal. Isso é refletido também sobre o valor do parâmetro 

do modelo exponencial que mostra floresta com o maior valor (λ=-0.024) em comparação 

com savana (λ=-0.007) e campo aberto (λ=-0.010). Isso indica uma resistência maior de 

savanas e campos abertos ao estresse climático do que florestas, sugerindo que este último 

apresenta uma elevada sensibilidade se forem submetidos ao aumento do estresse climático. 

 

 

Figura 2.2. Modelo da resposta dos ecossistemas baseados na predição das frequências 

relativas (%) em função do gradiente de estresse climático. Os parâmetros do modelo 

exponencial indicam que há diferenças em termos de resistência ao estresse climático entre os 

estados estáveis. Grassland n=598; Savana n=889; Floresta n=891.  

 

2.3.3 Propensão para exposição a condições climáticas desfavoráveis 

 Em relação ao gradiente de disponibilidade de umidade e sua interação com a 

resiliência, florestas apresentam alta resiliência sob a faixa com volumes de chuva acima de 

2000 mm/ano, combinados a uma relativamente baixa sazonalidade da precipitação ao longo 
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do ano (<100%) (Figura 2.3). Savanas estão adaptadas a faixa de precipitação entre 500 e 

1800 mm/ano, de modo que a resiliência tende a diminuir na direção do aumento da 

sazonalidade da precipitação e do incremento de volumes anuais de chuva. Em contraposição 

aos dois ecossistemas, campos abertos mostram alta resiliência na faixa do gradiente onde 

predomina um clima mais árido, com baixos volumes de precipitação e alta sazonalidade da 

chuva ao longo do ano. Nesse sentido, se forem consolidadas a tendência observadas e os 

cenários climáticos simulados para o futuro, que preveem menores volumes anuais de 

precipitação e maior sazonalidade sob a zona do polígono cinza, tais combinações poderiam 

favorecer tanto savanas quanto campos abertos em detrimento de florestas, que 

inevitavelmente perderia resiliência com a redução da umidade. 

 

Figura 2.3. Relação entre os eixos de variação climática e resiliência ecossistêmica. (A) 

Gradiente bidimensional de disponibilidade de umidade e (B) gradiente de disponibilidade 

energética. Se os ecossistemas forem expostos as condições climáticas não-análogas 

(retângulo cinza) é possível avaliar quais seriam os impactos e se estes teriam chances de se 

adaptar a novidade climática. Observações de floresta: n=14,466 amostras (38,30%); savana: 

n=19,923 amostras (52,75%); campos abertos: n=3,374 amostras (8,93%). 

 

 Em relação ao gradiente de disponibilidade energética, florestas são adaptadas, com 

altos níveis de resiliência, a uma estreita faixa de elevadas temperaturas médias anuais (entre 

20-28 °C), porém tolerando apenas uma baixa variabilidade intranual (entre 0-5 °C/ano). Fora 

dessa faixa foi observada uma perda drástica de resiliência do ecossistema. Por outro lado, 
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savanas possuem alta resiliência em temperaturas médias anuais maiores que 10 °C, 

suportando também temperaturas superiores a 25 °C. A resiliência tende a diminuir em 

temperaturas abaixo de 10 °C. Savanas também persistem em locais com grande variação na 

temperatura ao longo do ano que podem alcançar até 20 °C de diferença entre as temperaturas 

mínimas e máximas. Campos abertos são adaptados a temperaturas negativas até altas 

temperaturas médias anuais, próximo aos 20 °C, com grande amplitude térmica anual (acima 

de 5 °C até 20 °C/ano). No que diz respeito as tendências de incremento da temperatura em 

dados observados e simulados em um futuro próximo, delimitado pelo polígono cinza, tais 

condições poderiam favorecer o ecossistema florestal, desde que não haja um aumento da 

amplitude anual da temperatura. Caso ocorra um aumento da variabilidade anual de 

temperatura, o cenário seria mais favorável a savanas em detrimento florestas, as quais 

provavelmente perderiam resiliência nesse caso. 

 

2.3.4 Capacidade adaptativa dos ecossistemas terrestres 

 Em termos de disponibilidade de umidade, florestas e savanas apresentam uma 

resposta como uma forte relação adaptativa do tipo nicho-específica, persistindo sobre uma 

faixa específica do gradiente de umidade (Figura 2.3). Nesse caso, tal padrão sugere uma 

baixa capacidade adaptativa a novas condições fora do nicho climático ótimo dos 

ecossistemas. Por outro lado, campos abertos mostraram a manutenção de altos níveis de 

resiliência sob uma vasta amplitude de disponibilidade de umidade. O padrão é ainda mais 

realçado no eixo da sazonalidade da precipitação, onde tal ecossistema tem condições de 

manter altos níveis de resiliência sob uma grande amplitude de disponibilidade de umidade. A 

maior restrição adaptativa em termos de resiliência de campos abertos são as regiões com 

volumes de chuva superiores a 2000 mm/ano. 

 Por outro lado, em relação ao gradiente de temperatura, savanas e campos abertos 

teriam uma maior capacidade adaptativa a novidades climáticas em um futuro próximo devido 

ocuparem com altos valores de resiliência um vasto conjunto de combinações de temperatura. 

O ecossistema florestal, em termos de temperatura, possui um nicho climático relativamente 

estreito em comparação aos outros dois estados estáveis, apresentando alta resiliência apenas 

sob condições de altas temperaturas combinadas com uma baixa variabilidade anual. Tal fato 

sugestiona que savanas e campos abertos apresentam uma maior capacidade adaptativa a 

mudanças na ordem de disponibilidade energética do que floresta, a qual possui um estreito 

nicho climático. 
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2.4 Discussão 

 Nossos resultados indicam que os ecossistemas terrestres da América do Sul são 

sensíveis em alguma medida se estes forem submetidos ao aumento gradual de estresse 

climático. Isso era esperado visto que a frequência relativa dos ecossistemas deveria diminuir 

a medida que condições marginais do nicho climático do estado estável em questão se 

consolidam. No entanto, há diferenças na forma das respostas entre os estados estáveis. 

Quando os parâmetros do modelo exponencial foram comparados entre os ecossistemas, 

floresta apresentou a menor resistência ao estresse climático, o que indica uma maior 

sensibilidade intrínseca a mudanças no clima. Estudos corroboram esse resultado, indicando 

que florestas são mais sensíveis a variabilidade climática (Holmgren et al., 2013; Seddon et al., 

2016), principalmente em função do eixo da disponibilidade de umidade (Hilker et al., 2014; 

Malhi et al., 2008; Seidl et al., 2017). Esse resultado revela a fragilidade desses ecossistemas 

à mudanças climáticas, uma vez que a vulnerabilidade é positivamente correlacionada com a 

sensibilidade (Dawson et al., 2011). 

 A curva de resposta do estado estável de floresta aponta também que bastaria um 

pequeno incremento sob o gradiente de estresse climático que tal fato poderia disparar 

transformações de grande magnitude e em larga escala, caso seja atingido um limiar de 

ruptura (Nobre e Borma, 2009; Salazar et al., 2007; Salazar e Nobre, 2010). Esse fator pode 

ser crítico em curto prazo e com níveis de transformações aceleradas como as atuais, de modo 

que é particularmente crítico identificar limiares de rápido declínio florestal porque podem 

custar algumas décadas para as florestas restaurarem os serviços que elas fornecem (Trumbore 

et al., 2015). Por outro lado, seria necessário um input maior de estresse climático para 

savanas ou campos abertos se tornarem mais suscetíveis a transformações de grande 

magnitude. Talvez fatores ecológicos, históricos e evolutivos podem explicar a maior 

tolerância ao estresse climático dos outros estados estáveis com menor percentual de 

cobertura de árvores, principalmente quanto ao déficit hídrico e o efeito do fogo sobre a biota 

(Bond e Keeley, 2005; Jolly et al., 2015). 

 Dados observados mostram que quando florestas são submetidas em algum grau ao 

estresse climático, principalmente ao déficit de umidade, a sua capacidade de reter CO2 na 

biomassa é comprometida (Baccini et al., 2017; Brienen et al., 2015; Feldpausch et al., 2016; 

Phillips et al., 2009). A redução da disponibilidade de umidade ao longo do ano afeta a 

composição florística de espécies florestais (Esquivel-Muelbert et al., 2017) e também está 

associada a altas taxas de mortalidade de árvores (Allen et al., 2010; Greenwood et al., 2017). 

Além disso o estresse hídrico, combinado com fatores como o fogo, podem provocar a perda 
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de espécies e a erosão da biodiversidade (Barlow e Peres, 2008; Brando et al., 2014). Além 

disso, mudanças no uso do solo em largas escalas, como desmatamento ou exploração seletiva 

de madeira, tem afetado parâmetros climáticos biofísicos, como a temperatura do ar (Alkama 

e Cescatti, 2016), assim como o regime de precipitação (Chambers e Artaxo, 2017; Khanna et 

al., 2017). Visto que a temperatura é um importante preditor da manutenção de estrutura e 

função dos ecossistemas terrestres, é esperado que essas variações bioclimáticas de 

temperatura afetem diretamente e de maneira negativa, a resiliência das florestas. 

 A provável resposta dos ecossistemas se forem expostos à condições climáticas não-

análogas as quais eles estão adaptados é a perda de resiliência do ecossistema. Levando em 

conta a orientação das mudanças de dados observados e simulações, principalmente de 

acentuação do déficit hídrico, nossos resultados indicam que as florestas são mais propensas a 

encarar condições climáticas desfavoráveis em um futuro próximo do que os outros 

ecossistemas terrestres com menor percentual de cobertura vegetal. Isso implica em um 

quadro de maior vulnerabilidade desses ecossistemas, já que isso está relacionado a uma 

chance maior de exposição a climas não-análogos (Dawson et al., 2011). Evidências 

empíricas mostram que a floresta tem apresentado uma recuperação mais lenta da biomassa 

após eventos extremos de seca em áreas de bordas do sudoeste amazônico (Morton et al., 

2013; Saatchi et al., 2013), sugerindo que o ecossistema florestal tem perdido resiliência em 

largas escalas ao longo dos últimos anos. 

 Em contrapartida, essas novas condições climáticas podem virtualmente favorecer 

outros estados estáveis, com o respectivo incremento de sua resiliência. Desse modo, se torna 

evidente que a dinâmica de resiliência dentro de um sistema ecológico com multiestabilidade 

está intimamente relacionado a eventos de transição entre os estados estáveis e depende 

diretamente da orientação da mudança, podendo favorecer um ou outro estado estável. Por 

exemplo, no fim do Mioceno Superior houve uma redução da temperatura global e o 

ecossistema de campos abertos dominaram a maior parte do continente (Herbert et al., 2016). 

Porém, no Eoceno, sob condições de temperatura e precipitação mais elevadas, florestas 

prosperaram em detrimento dos outros dois estados (Fine e Ree, 2006). 

 Nós assumimos a premissa de que um determinado estado estável do ecossistema só 

apresentará alta resiliência se este estiver sob as condições ótimas de seu nicho climático ao 

qual ele evoluiu e está adaptado. Por outro lado, sob condições sub-ótimas ou marginais de 

seu nicho, a resiliência do ecossistema deverá ser baixa. Em outras palavras, a resposta 

depende de um fator que é intrínseco a cada estado estável, independente da orientação da 
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mudança climática. Nós demonstramos que florestas apresentam uma chance maior de 

sucumbir devido sua baixa resistência ao estresse climático. 

 Florestas tropicais reconhecidamente possuem uma estreita tolerância termal (Janzen, 

1967; Perez et al., 2016). Isso é uma evidência de uma maior vulnerabilidade às mudanças 

climáticas, pois representa uma baixa capacidade adaptativa em comparação aos outros 

ecossistemas que conseguem manter altos valores de resiliência sob uma grande amplitude de 

condições climáticas. Além disso, em tese, para um evento de adaptação ocorrer, a estratégia 

adaptativa deveria estar dentro dos limites da diversidade de respostas, ou seja, plasticidade 

fenotípica, mostradas sob o clima atual. Fora dos limites do nicho climático não haveria 

adaptação em tempo hábil e o ecossistema sucumbiria perdendo estrutura e função até 

alcançar um ponto de ruptura a outro estado estável. 

 Nossos resultados apontam que, nesse sentido, savana levam vantagem em relação à 

floresta. Savanas são bem-sucedidas em um amplo espectro de disponibilidade de umidade e 

temperatura, tolerando ainda forte sazonalidade climática ao longo do ano. Isso significa que 

esse estado estável pode manter uma resposta em termos de treecover similar a despeito da 

variação climática, o que confere um grande potencial adaptativo ao ecossistema se este for 

exposto a condições climáticas não-análogas as atuais. 

 Aparentemente, não haverá restrições de energia em um futuro próximo, visto que 

todas as projeções simuladas apontam para um aumento da temperatura, independente do 

cenário de emissão (IPCC, 2014). Um aumento da concentração de gás carbônico poderia 

virtualmente favorecer as florestas pelo aumento da disponibilidade de CO2 como um recurso 

(Huntingford et al., 2013; Lloyd e Farquhar, 2008). No entanto, o fator mais crítico para a 

persistência das florestas é a ampla necessidade de umidade (Betts et al., 2008; Davidson et 

al., 2012; Malhi et al., 2009). Em contraposição a hipótese de que florestas são resilientes a 

mudanças climáticas (Huntingford et al., 2013), os nossos resultados sugerem que, devido a 

estreita relação adaptativa de cunho ecofisiológico e evolutivo entre os ecossistemas terrestres 

e o clima, os altos valores de resiliência climática só podem ser mantidos sob as condições do 

nicho climático ótimo ocupado pelo ecossistema. Isso deve se refletir sobre as respostas dos 

ecossistemas após um evento de distúrbio (Poorter et al., 2016). 

 Nesse contexto de fortes transformações induzidas por mudanças climáticas, a 

resiliência estimada a partir do nicho climático surge como uma métrica alternativa da saúde 

dos ecossistemas (Trumbore et al., 2015) que pode ser útil na concepção e execução de 

estratégias conservacionistas em diferentes escalas. Por exemplo, resiliência ecossistêmica 

pode ser monitorada em tempo real no sentido de prever eventos catastróficos de transição 
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entre estados estáveis em função de mudanças climáticas observadas ou simuladas (Verbesselt 

et al., 2016). Isso é possível visto que dados provenientes de sensores remotos hoje são 

amplamente disponíveis com alta resolução espacial, espectral e temporal (Turner et al., 2003). 

 Uma outra aplicação potencial seria subsidiar a restauração dos ecossistemas 

degradados por atividades humanas. Haja vista que o sucesso de um processo de restauração 

ecológica deve estar ligado diretamente ao componente de resiliência dos ecossistemas da 

região-alvo. Em outras palavras, para recuperar, por exemplo, uma floresta em uma área com 

baixa resiliência para este tipo de ecossistema será mais dispendioso em termos de recursos e 

tempo, quando não inviável, o que afetaria diretamente a implementação da restauração do 

ecossistema o mais próximo possível do original. Tal medida exibe algumas vantagens em 

relação as tradicionais métricas de diversidade, como riqueza e composição de espécies, pois 

há a implementação de um conceito que tem implicações sobre a integridade e funcionalidade 

dos ecossistemas. 
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CAPÍTULO 3 MUDANÇAS CLIMÁTICAS PODEM PROMOVER EVENTOS 

CATASTRÓFICOS SOBRE A FLORESTA AMAZÔNICA 

Resumo 

 A consolidação de um clima não-análogo em um futuro próximo provavelmente 

afetará a estrutura e o funcionamento da maior floresta tropical do planeta. No entanto, os 

mecanismos ecológicos subjacentes a estes potenciais eventos ainda são pouco 

compreendidos. Aqui, nós investigamos o mecanismo responsável por controlar o regime de 

transição floresta-savana através de uma medida objetiva de resiliência, baseada no nicho 

climático multidimensional dos ecossistemas. Os padrões observados, de forma espacialmente 

explícita, evidenciam que há uma dominância alternada, onde floresta e savana possuem suas 

respectivas bacias de atração. Porém, nós observamos que os dois estados estáveis podem 

coexistir apenas em uma estreita zona ecotonal de biestabilidade. Nessa região em particular, 

há uma equivalência entre floresta e savana em termos quantitativos e sua presença indica, 

além de uma baixa histerese, uma propensão a um regime de transição catastrófico entre 

floresta e savana. Nesse sentido, nós determinamos os níveis críticos de resiliência que 

intermediam a dinâmica de transição entre floresta e savana através de tal zona ecotonal 

biestável. Além disso, nós encontramos que essa região biestável está fortemente associada a 

limiares climáticos críticos, principalmente sobre o eixo da disponibilidade de umidade e 

sazonalidade climática, porém com menor efeito da temperatura média anual. Nesse sentido, 

nós podemos esperar que se tais limiares climáticos forem alcançados, em função das 

mudanças climáticas em curso, e os limites de resiliência da floresta forem ultrapassados, 

eventos catastróficos em larga escala serão disparados. Os efeitos esperados passam pela 

erosão da biodiversidade amazônica, com a extinção maciça de espécies, culminando na 

consolidação de um estado estável com ecossistemas simplificados, com menor densidade de 

cobertura de árvores. 

 

Palavras-chave: Amazônia, resiliência, biestabilidade, regime de transição catastrófico, 

limiares críticos de resiliência.  
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Abstract 

The consolidation of a non-analogous climate in the near future is likely to affect the structure 

and functioning of the most extensive rainforest on the planet. However, ecological 

mechanisms underlying these potential events are still poorly understood. Here, we 

investigate the mechanism responsible for controlling the forest-savanna transition regime 

through a measured objective of resilience, based on the multidimensional climatic niche of 

ecosystems. The standards observed, in a spatially explicit way, show that there is an 

alternating dominance, where forest and savanna have their respective basins of attraction. 

However, we note that the two stable states can coexist only in a narrow ecotonal zone of 

bistability. In this region, in particular, there is an equivalence between forest and savanna in 

quantitative terms and its presence indicates, in addition to a low hysteresis, a propensity for a 

catastrophic regime shift between forest and savanna. In this sense, we determine the critical 

levels of resilience that intermediate the dynamics of transition between forest and savanna 

through such bistable ecotonal zone. Also, we found that this bistable region is strongly 

associated with thresholds climatic conditions, mainly on the axis of the availability of 

humidity and seasonality climatic, but with a lower effect of the annual average temperature. 

In this sense, we can that if such climatic thresholds are reached, due to and forest resilience 

limits are exceeded, catastrophic will be triggered. The expected effects are due to the erosion 

of the Amazonian biodiversity, with the massive extinction of species, culminating in the 

consolidation of a stable state with ecosystems simplified, with lower density of tree cover. 

 

Keywords: Amazon, resilience, bistability, catastrophic regime shift, tipping point.  
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3.1 Introdução 

 Dados observados apontam que 2016 foi o ano mais quente e seco na Amazônia desde 

o início das observações (Jiménez-Muñoz et al., 2016). Nesse contexto, o fenômeno El Niño 

(ENSO) assume um papel-chave como um fator determinante dos eventos climáticos 

extremos interanuais na Amazônia. Esse padrão climático, com temperaturas mais altas e 

maior duração da estação seca, parece compor uma tendência para o bioma, sobretudo em 

suas bordas de leste a sudoeste (Li et al., 2008; Fu et al., 2013; Jiménez-Muñoz et al., 2013). 

Para um futuro próximo, a previsão é de acentuação desse cenário, visto que simulações 

climáticas prevêem que até o final do século 21, a bacia amazônica sofrerá com condições 

não-análogas com pouca sobreposição ao clima atual (Williams et al., 2007; Malhi et al., 2009; 

Garcia et al., 2014). 

 Os ecossistemas terrestres reconhecidamente dependem da disponibilidade energética 

e de umidade para manutenção de sua estrutura e funcionamento (Murphy & Bowman, 2012; 

Donoghue & Edwards, 2014; Oliveras & Malhi, 2016). Contudo, florestas não são apenas um 

recipiente passivo das condições abióticas (Zemp et al., 2017). A floresta amazônica, com sua 

imensa riqueza biológica (Mittermeier et al., 2003), desempenha um papel-chave no sistema 

climático global, integrando uma intricada rede de feedbacks de matéria e energia em largas 

escalas (Aragão et al., 2014; Nobre et al., 2016). Portanto, é esperado que as mudanças 

climáticas em curso, promovidas principalmente pela crescente taxa de emissão de gases do 

efeito estufa para a atmosfera (IPCC, 2014), afetem a integridade e o funcionamento da 

floresta amazônica (Davidson et al., 2012), o que pode acarretar no comprometimento de um 

enorme conjunto de bens e serviços fornecidos aos seres humanos (Cardinale et al., 2012; 

Pecl et al., 2017). 

 No entanto, ainda existem muitas incertezas sobre como a floresta responderá se 

houver a consolidação de tais mudanças no clima. Isso, em grande parte, se deve a não 

inclusão de mecanismos biológicos na construção de modelos preditivos (Urban et al., 2016). 

De acordo com a teoria da estabilidade ecológica (Scheffer et al., 2001), ao longo de um 

gradiente ambiental, um regime de transição catastrófico pode ser disparado repentinamente 

entre estados estáveis se um determinado limiar de resiliência for alcançado. Virtualmente os 

ecossistemas como estados estáveis podem coexistir sobre a mesma faixa do gradiente 

ambiental, fenômeno descrito como biestabilidade (Hirota et al., 2011; Staver et al., 2011). 

Um conceito central na teoria da estabilidade ecológica é o de resiliência. Resiliência, no 

contexto de sistemas ecológicos complexos, pode ser interpretado como a capacidade de um 
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ecossistema se recuperar após sofrer um distúrbio (Holling, 1973; Pimm, 1984; Scheffer et al., 

2001; Folke et al., 2004). 

 Neste estudo, para compreender as potenciais respostas da floresta amazônica frente as 

mudanças no clima, nós propomos investigar o mecanismo ecológico que controla os regimes 

de transição entre floresta-savana e as devidas implicações sobre o ecossistema florestal. Para 

alcançar tal objetivo, nós medimos e mapeamos a resiliência dos estados estáveis de floresta e 

savana, através da modelagem do nicho climático multidimensional dos ecossistemas, 

utilizando dados de sensores remotos de alta resolução espacial (Anjos & Toledo, in prep.). 

Essa nova abordagem, que integra diferentes corpos teóricos e metodológicos, representa um 

significativo avanço para a conservação da biodiversidade amazônica pois melhorará nossa 

capacidade preditiva em antecipar eventos catastróficos de transição. 

 

3.2 Material e métodos 

3.2.1 Modelando o nicho climático multidimensional de floresta e savana 

 Os dados de presença-ausência dos estados estáveis dos ecossistemas, usados como 

input na modelagem de nicho ecológico, foram definidos a partir de um histograma de 

frequência trimodal da variável cobertura de árvores (0-100%), provenientes do sensor 

MODIS (Moderate Resolution Imaging Spectroradiometer Satellite) (Townshend et al., 2011). 

A resolução espacial do raster é de 6 km de lado e abrange toda a América do Sul. O estado 

estável de savana apresenta valores de cobertura de árvores entre 5 e 60%, enquanto que 

floresta apresenta valores superiores a 60% (Hirota et al., 2011). Dentro desse intervalo, o 

estado estável em questão assume o valore de presença (1), e fora é considerado como ausente 

(0). Após a correção das imprecisões de classificação devido ao viés do uso histórico do solo, 

realizada com uma base consensual de classes de vegetação de alta resolução (Tuanmu & Jetz, 

2014), o raster foi convertido para o formato vetorial de ponto, onde cada observação recebeu 

a respectiva coordenada geográfica de longitude e latitude. 

 Como preditores bioclimáticos para a modelagem de nicho ecológico, nós usamos o 

dataset climático CHPclim (v.1.0) produzido pelo Climate Hazards Group’s Precipitation 

Climatology com uma resolução espacial de 0.05° (~ 6 km) para descrever os padrões de 

precipitação da América do Sul (Funk et al., 2015). Os padrões de temperatura ao longo do 

continente foram descritos com a base de dados do WorldClim (Hijmans et al., 2005) com 

resolução espacial de 0.041° (~5 km). Nós selecionados quatro preditores bioclimáticos 
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relacionados a disponibilidade energética (temperatura) e de umidade (precipitação), os quais 

são fatores reconhecidamente importantes do ponto de vista ecofisiológico dos ecossistemas 

(Lehmann et al., 2014; Oliveras & Malhi, 2016): (1) precipitação acumulada anual (ACP); (2) 

sazonalidade da precipitação (PSC); (3) temperatura média anual (AAT) e (4) amplitude anual 

de temperatura (ART). 

 Para modelar o nicho ecológico dos ecossistemas como estados estáveis, nós 

utilizamos o pacote biomod2 implementado no software R (Thuiller et al., 2009). Os modelos 

de nicho foram calibrados utilizando dados de presença-ausência de cada ecossistema 

combinado com os quatro preditores bioclimáticos descritos acima. Nós adotamos a estratégia 

de ensemble, que consiste em enfatizar as predições mais consensuais entre diferentes 

métodos de modelagem (Araújo & New, 2007; Franklin, 2010), minimizando assim o efeito 

das incertezas sobre a predição dos modelos (Diniz-Filho et al., 2009). Os modelos foram 

rodados utilizando 10 métodos diferentes: Bioclim (SRE), Classification Tree Analysis (CTA) 

(Scull et al., 2005); Maxent (Phillips et al., 2006, 2016); Random Forest (RF) (Breiman, 

2001); Generalized Linear Models (GLM) (Guisan et al., 2002); Generalized Aditive Models 

(GAM) (Hastie & Tibshirani, 1986); Function Discriminant Analysis (FDA) (Manel et al., 

1999); Artificial Neural Networks (ANN) (Manel et al., 1999); Multiple Aditive Regression 

Splines (MARS) (Friedman, 1991). 

 Para cada método foram rodadas 10 réplicas com partição de 75 e 25% para treino e 

teste, respectivamente. A avaliação da qualidade dos modelos produzidos pelos diferentes 

métodos foi feita com as métricas True Skill Statisctics (TSS) e Receive Operating 

Characteristic (ROC). Os melhores modelos para compor o ensemble foram selecionados 

utilizando a métrica TSS que mede a qualidade combinando sensibilidade e especificidade 

(Allouche et al., 2006). Para efeito de limiar foram considerados para compor o ensemble 

apenas os modelos com TSS>=0.6. O modelo de distribuição consensual foi então obtido 

através da média aritmética entre os melhores modelos dos diferentes métodos (Diniz-Filho et 

al., 2010). 

 

3.2.2 Limite espacial de resiliência para floresta e savana 

 Este estudo enfatiza os mecanismos naturais de transição entre a floresta amazônica e 

os ecossistemas savaníceos adjacentes (e.g. cerrado, gransabana) a partir de um gradiente de 

resiliência baseado no nicho climático multidimensional de estados estáveis. Portanto, a área 

do estudo compreende toda a bacia amazônica e as áreas adjacentes fronteiriças ao bioma, 
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situada entre as latitudes 10° N e 20° S e longitudes 40ºW e 80° W. A resolução espacial do 

raster é de 0.05º (~ 6 km) contendo 432,042 pixels. 

 Aqui os modelos de adequabilidade climática, derivados da modelagem de nicho 

ecológico são usados alternativamente como uma medida direta e objetiva de resiliência dos 

ecossistemas (Anjos & Toledo, in prep). Para identificar os limites geográficos de resiliência 

entre a floresta amazônica e savanas adjacentes, nós calculamos a amplitude entre os 

gradientes de resiliência dos dois estados estáveis, sobre todas os pixels da área de estudo, a 

fim de identificar as zonas de dominâncias e aquelas onde há biestabilidade entre os 

ecossistemas de forma espacialmente explícita. As regiões com altos valores de amplitude 

indicam que floresta ou savana, dependendo da região, apresentam a dominância em termos 

de resiliência, enquanto que baixos valores de amplitude (próximos de zero), indicam que há 

um contrabalanceamento da resiliência entre os dois ecossistemas, de forma que os 

ecossistemas seriam equivalentes ao apresentarem biestabilidade. 

 

3.2.3 Prevendo os limiares de resiliência em regimes de transição 

 Para identificar os limiares críticos de resiliência antes de regimes de transição entre 

floresta e savana, nós calculamos a proporção observada de cada estado estável (floresta ou 

savana) ao longo de cada unidade medida de resiliência florestal para a área do estudo. Foram 

contabilizadas 446 amostras independentes e sem autocorrelação espacial, onde foram 

calculadas a proporção de floresta e savana, variando entre 0 (zero) e 1 (um) ao longo do 

gradiente de resiliência. As proporções observadas, tal como variável resposta, foram então 

plotadas em função do gradiente de resiliência florestal. Em seguida, nós ajustamos um 

modelo estatístico de regressão local não-linear (LOESS) aos dados observados a fim de 

estimar os pontos de corte críticos sob o gradiente de resiliência no momento em que as 

curvas assumissem um comportamento independente e divergentes entre si. 

 

3.2.4 Calculando a tendência a um regime de transição e seus limiares climáticos associados 

 Nós medimos a propensão a regimes de transições a partir do cálculo da anomalia 

espacial da resiliência entre os rasters dos dois estados estáveis. Os valores do output da 

operação variam entre [+1000] (positivo), os quais são relacionados ao aumento da resiliência 

de floresta, e [-1000] (negativo) que indicam um aumento da resiliência de savana. Usando 

esse gradiente, nós contabilizamos o número de observações de floresta e savana sob cada 
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unidade da anomalia medida para calcular a proporção observada de floresta e savana ao 

longo do gradiente da anomalia. Após esse procedimento, que gerou um conjunto de 1,805 

observações com independência estatística e sem autocorrelação espacial, nós plotamos as 

observações sob um scatterplot bidimensional, onde os respectivos preditores bioclimáticos 

são os eixos. 

 Nós separamos os fatores sob o espaço climático bidimensional em (a) disponibilidade 

energética e umidade e (b) sazonalidade climática. Após isso, nós então ajustamos um modelo 

linear, o qual a orientação da reta indicará qual o tipo de relação estatística entre os preditores 

e qual a tendência a transformações entre os ecossistemas. Atribuindo um gradiente de cor, 

relacionado a variável de tendências a um regime de transição, foi possível também identificar 

a partir de mudanças bruscas de cor os limiares climáticos críticos para a transição entre os 

estados estáveis. 

 

3.3 Resultados 

 Nós mapeamos a distribuição da resiliência ecossistêmica dos estados estáveis de 

floresta e savana com base na ocupação de seus respectivos nichos climáticos 

multidimensionais (Figura 3.1 A e B). Os modelos apresentaram alta sensibilidade ao 

preverem a dominância alternada dos estados estáveis sobre o espaço com a substituição 

geográfica sincronizada entre os ecossistemas. Tal padrão de dominância alternada entre os 

dois estados estáveis fica ainda mais evidente na Figura 1C, onde altos valores de amplitude 

de resiliência dominam quase toda a área do estudo. Contudo, nós detectamos apenas uma 

estreita fronteira de biestabilidade entre os dois ecossistemas, onde prevalecem baixos valores 

de amplitude de resiliência (próximo a zero), realçada pelos retângulos pretos na Figura 3.1 C. 

Tal zona ecotonal biestável deve ser responsável pela mediação de eventos de transição entre 

os dois estados estáveis, sendo descrita no campo teórico como ponto de Maxwell. Sua 

presença indica, além de biestabilidade entre os ecossistemas, uma baixa histerese, caso 

ocorra o retorno ao estado estável original. 
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Figura 3.1. Gradiente de resiliência ecossistêmica e a detecção do ponto de Maxwell. 

Resiliência climática estimada para floresta (A) e para savana (B). Em (C), a amplitude de 

resiliência entre os gradientes de floresta e savana. Os retângulos em (C) sob os menores 

valores indicam a fronteira entre os dois ecossistemas, onde prevalece um padrão de 

biestabilidade e baixa histerese. 

  

 Na Figura 3.2, nós observamos empiricamente, sob o gradiente de resiliência florestal, 

que a partir de um determinado limite, na direção dos maiores valores, há a predominância do 

estado estável de floresta (bolas verdes), refletida na maior proporção de observações quando 

comparado a savanas (bolas roxas). Abaixo de um determinado limite de resiliência, na 

direção dos menores valores, o padrão se inverte, visto que há proporcionalmente mais savana 

do que floresta. Porém, entre os dois extremos do gradiente, identificamos uma zona ecotonal 

de resiliência (retângulo verde-musgo), onde os valores observados entre floresta e savana são 

proporcionalmente similares (~0.5), indicando a presença de mosaicos de habitats na 

paisagem, onde não há dominância de nenhum dos dois estados estáveis (Figura 3.2). Com o 

auxílio de um modelo de regressão local não-linear ajustado aos dados, nós observamos que 

os valores críticos de resiliência, antes de eventos catastróficos de transição entre floresta e 

savana, estão entre 704 a 448 sob o gradiente de resiliência florestal. 
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Figura 3.2. Limiares críticos de resiliência e a zona ecotonal biestável. Sob altos valores de 

resiliência (>=704) ocorre a dominância de florestas (bolas verdes), enquanto que em baixos 

valores (<=448) savanas se sobressaem (bolas roxas). Sob uma zona intermediária do 

gradiente de resiliência (polígono verde-musgo), há o equilíbrio das proporções observadas de 

floresta e savana, indicando uma zona de biestabilidade. Essa zona de transição deve ter um 

papel-chave na mediação de eventos de mudanças de estado estável entre floresta e savana. 

 

 Na Figura 3.3, nós apresentamos uma métrica de tendência a regimes de transição 

catastróficos sob o espaço climático bidimensional da área de estudo. No gráfico de 

disponibilidade energética e umidade para os ecossistemas (Figura 3.3 A), nós observamos 

que há uma forte tendência a transformações catastróficas entre floresta e savana associado a 

um limiar crítico de disponibilidade umidade. Em níveis de precipitação abaixo do limiar de 

1500 mm/ano (ACP), há uma mudança repentina com um aumento explícito da chance de 

savanização, independente dos valores observados de temperatura média anual (AAT). Por 

outro lado, no gráfico de sazonalidade climática (Figura 3.3 B), os resultados indicam que o 

aumento da sazonalidade climática, tanto em termos de temperatura (ART) quanto de 

precipitação (PSC), é positivamente correlacionado com a tendência a savanização da área de 

estudo, podendo conduzir a eventos de transições repentinos de floresta a savana. 
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Figura 3.3. Medindo a propensão a regimes de transição catastróficos sob o espaço climático 

bidimensional. Em (A) sobre o eixo X está o gradiente de temperatura média anual (AAT) e 

sobre o eixo Y a precipitação acumulada anual (ACP). Em (B) sobre o eixo X está a amplitude 

anual de temperatura (ART) e sobre o eixo Y está o coeficiente de sazonalidade da 

precipitação (PSC). Para ajustar os modelos lineares foram utilizadas n=1805 observações. 

 

3.4 Discussão 

 As evidências apresentadas aqui, tais como a detecção do ponto de Maxwell de forma 

espacialmente explicita, reforçam que um eventual regime de transição entre floresta e savana 

aconteceria de forma repentina e em proporções catastróficas, caso o limiar crítico de 

resiliência seja alcançado (Staal et al., 2016). Com a perda sistemática de resiliência, induzida 

por mudanças ambientais antropogênicas, ocorreria a erosão da biodiversidade, com a 

extinção maciça de espécies florestais através de um fenômeno descrito como die-back 

florestal (Cox et al., 2004). Esse processo de degradação, em tese, culminaria na consolidação 

de um outro patamar de estabilidade ecológica sobre a bacia amazônica, com menor 

densidade de cobertura de árvores (e.g. savanas) (Zemp et al., 2017). Tal resultado é possível 

visto que florestas são mais vulneráveis a mudanças climáticas em um futuro próximo do que 

outros ecossistemas terrestres (Anjos & Toledo, in prep.; Perez et al., 2016). 

 Aparentemente, o processo de transição sobre a bacia amazônica já se iniciou (Malhi 

et al., 2008; Davidson et al., 2012). Evidências empíricas observadas, com dados de diferentes 

fontes, têm demonstrado que a floresta está perdendo a capacidade natural de 

autorregeneração. Em geral, tem sido observada uma recuperação mais lenta destes 
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ecossistemas em termos estruturais e funcionais após perturbações, principalmente sob as 

bordas sudeste e leste do bioma, próximo a zona ecotonal com o cerrado. Por exemplo, a 

capacidade das florestas em reter carbono na biomassa nessa região tem sido comprometida 

em função do déficit de umidade observado (Phillips et al., 2009; Brienen et al., 2015; 

Feldpausch et al., 2016; Baccini et al., 2017). Florestas da várzea amazônica também tem 

mostrado uma taxa de recuperação mais lenta após eventos de fogo e longos períodos secos 

(Flores et al. 2017). No mesmo sentido, eventos de secas severas também estão associados a 

altas taxas de mortalidade de árvores (Allen et al., 2010; Greenwood et al., 2017), com os 

efeitos sendo agravados por incêndios florestais (Barlow & Peres, 2008; Brando et al., 2014). 

 Nesse sentido, a determinação explícita de limiares críticos de resiliência em largas 

escalas significa um avanço particularmente importante para a conservação da Amazônia, 

visto que teríamos uma melhor capacidade preditiva para antecipar os efeitos de mudanças do 

clima sobre a floresta, garantindo uma atuação mais proativa no sentido de assegurar um 

espaço mínimo de operação para o ecossistema (Scheffer et al., 2015). Alguns autores já 

haviam explorado essa hipótese anteriormente baseada em modelos acoplados de clima e 

dinâmica vegetacional (Oyama & Nobre, 2003; Nobre & Borma, 2009; Salazar & Nobre, 

2010), porém sem explorar explicitamente o mecanismo ecológico subjacente aos regimes de 

transição. 

 A zona ecotonal biestável (ponto de Maxwell) está associada a regimes de transição 

catastróficas e indica também a presença de um limiar ambientalmente bem definido (Wuyts 

et al., 2017). Nesse sentido, a correlação das tendências observadas a um regime de transição 

sob o espaço climático bidimensional permitiu a concepção de uma métrica climática útil, que 

indica os limiares para o monitoramento de eventos catastróficos. Além disso, com tal 

procedimento foi possível medir a importância dos preditores bioclimáticos na determinação 

dos potenciais regimes de transição catastróficos. 

 Nossos achados indicam que mudanças na temperatura média anual teriam pouca 

influência sobre o regime de transição entre floresta e savana. Em outras palavras, em um 

cenário de crescentes temperaturas (IPCC, 2014), com maior concentração de gases de esfeito 

estufa na atmosfera, aparentemente não será esse o fator que determinará eventos catastróficos 

de transição entre floresta e savana, embora alguns autores considerem como relevante o 

efeito da fertilização de CO2 sobre a produtividade das florestas (Lloyd & Farquhar, 2008; 

Cox et al., 2013; Huntingford et al., 2013). 

 Os nossos resultados indicam que o fator mais importante, quando analisado o eixo de 

disponibilidade energética e de umidade, é o volume acumulado anual de precipitação (ACP). 
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De acordo como nossos achados, para não serem disparados eventos catastróficos de transição 

entre floresta e savana, teria que chover no mínimo 1500 mm/ano sobre uma determinada 

região. Esse limiar climático crítico é corroborado por alguns autores com outras abordagens 

metodológicas (Malhi et al., 2009; Wuyts et al., 2017). Em um estudo recente, o autor indica 

um breakpoint de aproximadamente 2000 mm/ano (Ahlström et al., 2017), como um valor 

crítico para a manutenção de altos valores de produtividade primária bruta. Porém tal limiar 

não é baseado em uma medida objetiva de resiliência ecossistêmica. Infelizmente, todos os 

dados observados e simulados indicam uma tendência ao aumento da aridez sobre a bacia 

amazônica (Li et al., 2008; Malhi et al., 2009; Fu et al., 2013; Boisier et al., 2015; Erfanian et 

al., 2017), principalmente sobre as bordas sudoeste e leste do bioma. 

 Sob o eixo da sazonalidade climática, nossos resultados apontam que o aumento da 

sazonalidade da precipitação e da temperatura tem uma associação direta com uma maior 

propensão a regimes de transição catastróficos entre floresta e savana. Dados observados têm 

apontado um aumento da sazonalidade das chuvas sobre a bacia amazônica, em função do 

prolongamento da estação seca, principalmente sobre as bordas de leste ao sudoeste do bioma 

(Li et al., 2008; Fu et al., 2013; Boisier et al., 2015). Outro fator negativo, que tem acentuado 

ainda mais a crescente da sazonalidade da precipitação, é o aumento da frequência de eventos 

extremos de seca, provocados principalmente por El-Niño mais severos (Jiménez-Muñoz et 

al., 2016). 

 Nossos resultados indicam que, em função do padrão de dominância alternada através 

do gradiente de resiliência, a floresta amazônica e os ecossistemas savaníceos adjacentes 

representam dois estados estáveis independentes, onde cada um possui sua própria bacia de 

atração, corroborando estudos anteriores (Hirota et al., 2011; Staver et al., 2011). Contudo, 

nossos achados sugerem que a coexistência entre savana e floresta está restrita a uma estreita 

zona ecotonal de biestabilidade, conhecida como ponto de Maxwell, contrariando a hipótese 

de que florestas e savanas possuem extensas áreas de bimodalidade (Staver et al., 2011). Isso 

pode ser explicado pelo fato de nossos modelos serem baseados no nicho climático 

multidimensional dos estados estáveis, o que significa uma maior sensibilidade em função da 

melhor resolução ecológica, quando comparado a estudos anteriores, geralmente 

bidimensionais. Wuyts et al. (2017) encontraram um resultado similar ao deste estudo, 

indicando também que atividades humanas, como mudanças no uso do solo, têm promovido o 

aumento da biestabilidade na região tropical da América do Sul. 
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CAPÍTULO 4 DINÂMICA ESPAÇO-TEMPORAL DOS ECOSSISTEMAS SOBRE A 

BACIA AMAZÔNICA DESDE O ÚLTIMO GLACIAL MÁXIMO 

 

Resumo 

 Os efeitos do clima do passado sobre a floresta amazônica até hoje suscitam um 

intenso debate científico. Aqui, nós apresentamos uma hipótese paleobiogeográfica sintética, 

espacialmente explícita e multi-temporal da dinâmica dos ecossistemas na bacia amazônica ao 

longo dos últimos 22.000 anos. Utilizando uma nova perspectiva metodológica que 

explicitamente incorpora um mecanismo ecológico capaz de prever regimes de transição entre 

ecossistemas em função de mudanças climáticas, nós avaliamos a estabilidade ecológica da 

floresta desde o LGM e mostramos como a variação da resiliência florestal promoveu 

diversos eventos de transição, em ambos os sentidos (floresta-savana e savana-floresta), sobre 

a bacia amazônica ao longo do tempo. Nós encontramos que o clima mais seco e um inverno 

mais rigoroso, comparado ao presente, foram os principais fatores climáticos responsáveis por 

provocar a redução da área ocupada por florestas, com sua respectiva substituição por savanas. 

A consolidação das condições climáticas similares as atuais, a partir do início do Holoceno 

tardio, permitiu então a configuração espacial da floresta amazônica como a conhecemos hoje. 

Nossa hipótese paleobiogeográfica da dinâmica dos ecossistemas sobre a bacia amazônica 

encontra forte suporte em evidências paleoecológicas independentes. 

 

Palavras-chave: último glacial máximo, biodiversidade, floresta amazônica, mudanças 

climáticas.  
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Abstract 

 The effects of the past climate on the Amazon rainforest to date arouse intense 

scientific debate. Here, we present a synthetic spatially explicit paleobiogeographic 

hypothesis under a multi-temporal ecosystem dynamic in the Amazon basin over the past few 

22,000 years. We used a new methodological perspective that unequivocally incorporates an 

ecological process capable of predicting transition regimes between ecosystems as a function 

of climate change. We have assessed the ecological stability of the forest since LGM and have 

shown as the variation of forest resilience promoted several transition events, in both senses 

(forest-savanna and savanna-forest), over the Amazon basin over time. We find that the drier 

and harsher winter, compared to the present, was the main climatic factors responsible for 

reducing the area occupied by forests, with their respective replacement by savannas. The 

consolidation of climatic conditions similar to those present, from the beginning of the late 

Holocene, allowed the spatial configuration of the forest Amazon as we know it today. Our 

paleobiogeographic hypothesis of the dynamics of ecosystems on the Amazon basin finds 

strong support in paleoecological evidence independently. 

 

Keywords: last glacial maximum, biodiversity, amazon forest, climate changes.  
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4.1 Introdução 

 Hoje existem evidências de que no passado, principalmente durante o último ciclo 

glacial, a bacia amazônica foi relativamente mais seca e fria do que o presente (Colinvaux et 

al., 1996; Bush, 2004; Cheng et al., 2013; Cohen et al., 2014; Wang et al., 2017). No entanto, 

não há consenso sobre quais teriam sido os efeitos de tais condições climáticas não-análogas 

aos tempos atuais e qual a magnitude das mudanças sobre a floresta. A investigação dos 

processos e mecanismos por trás destes eventos pretéritos são fundamentais para a 

compreensão da origem, diversificação e manutenção da biodiversidade amazônica (Haffer, 

1969; Bush, 1994; Cowling et al., 2001; Ribas et al., 2012; Cheng et al., 2013), além de que 

podem embasar a discussão sobre os efeitos de mudanças climáticas em um futuro próximo 

sobre a floresta (Mayle & Beerling, 2004; Mayle & Power, 2008a). 

 Duas hipóteses concorrentes dominaram a discussão científica em quase 50 anos, com 

algumas ligeiras variações. A ‘hipótese dos refúgios’, apresentada por Haffer (1969), está 

originalmente baseada no padrão de distribuição de espécies endêmicas e sugere que durante 

o último ciclo glacial, a floresta tropical esteve restrita a alguns poucos, pequenos e esparsos 

refúgios florestais, imersos em uma matriz dominada por savanas (Haffer, 1969; Brown et al., 

1974). Tal hipótese, atualmente, encontra algum suporte em dados paleoecológicos (ver van 

der Hammen et al., 1994; Haffer & Prance, 2002; Hermanowski et al., 2012b). A outra 

hipótese, que sugere a ‘persistência florestal’ ao longo do último ciclo glacial, aponta que não 

houve retração e/ou fragmentação florestal apesar do aumento da aridez e diminuição da 

temperatura (Bush, 2017). Evidências paleoecológicas de diferentes fontes corroboram a 

hipótese da ‘persistência florestal’ (Colinvaux et al., 1996; Haberle & Maslin, 1999; Mayle et 

al., 2000; Bush et al., 2004; Beerling & Mayle, 2006; Bennett et al., 2012; Cheng et al., 2013; 

Bush, 2017; Wang et al., 2017). 

 A escassez de dados paleoecológicos de qualidade que representem de forma 

satisfatória a imensa área da bacia amazônica (Bush, 2011; Baker & Fritz, 2015), com alta 

resolução temporal, espacial e taxonômica (pólens), talvez tenham impedido o 

estabelecimento de uma proposta hipotética mais consensual sobre a problemática. Além 

disso, esses modelos têm falhado em apontar um mecanismo ecológico explicitamente, capaz 

de prever a resposta dos ecossistemas terrestres se estes forem expostos a condições 

climáticas não-análogas as atuais. Atualmente, devido a ampla disponibilidade de dados 

derivados de estações meteorológicas, sensores remotos e simulações paleoclimáticas, as 

análises de modelagem paleoambientais tem sido potencializadas (Svenning et al., 2011), de 
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modo que o uso de tais dados, combinados a novas abordagens e ferramentas metodológicas, 

representam uma oportunidade para investigar, sob uma outra perspectiva, os pontos mais 

controversos que envolvem este debate científico sobre a existência de refúgios durante o 

Pleistoceno na Amazônia. Nesse sentido, nós apresentamos aqui uma hipótese 

paleobiogeográfica sintética da dinâmica dos ecossistemas sobre a bacia amazônica ao longo 

dos últimos 22 Ka fortemente calcada em aspectos teóricos e metodológicos da Ecologia e da 

Biogeografia. 

 Aqui nós propomos a reconstrução paleoclimática para a bacia amazônica, baseada em 

Modelos de Circulação Geral (MCG) desde 22 Ka até o presente. Os dados possuem alta 

resolução espacial (~6 km) e temporal (intervalos de 1000 anos) e enfatizam a importância 

relativa de vários eventos climáticos do período, tais como o ‘Last Glacial Maximum’ (LGM) 

(22-19 Ka.), ‘Oldest Dryas’ (OD – Heinrich Stadiun 1) (19-15 Ka.), ‘Bølling–Allerød’ (B-A) 

(15-13 Ka.), ‘Younger Dryas’ (YD) (13-11 Ka.), ‘Early Holocene’ (EH) (11-8 Ka.), ‘Mid 

Holocene’ (MH) (8-4 Ka.) e ‘Late Holocene’ (LH) (4-1 Ka.). 

 A partir de dados climáticos e de cobertura vegetal, provenientes de sensores remotos, 

nós estimamos a resiliência da floresta baseada em técnicas de modelagem do nicho ecológico 

(Capítulo 2). Em seguida, projetamos os modelos sobre as condições climáticas do passado 

desde 22 Ka e os analisamos em função dos níveis críticos de resiliência associados ao regime 

de transição entre floresta e savana (Capítulo 3). Essa abordagem nos permitiu investigar 

como as mudanças climáticas do passado, através da oscilação da resiliência florestal, 

afetaram a dinâmica espaço-temporal dos ecossistemas da bacia amazônica. E por fim, para 

avaliar a acurácia das predições do nosso modelo, nós concebemos uma estrutura 

metodológica baseada em evidências paleoecológicas multi-proxie. 

 

4.2 Material e métodos 

4.2.1 Reconstrução paleoclimática da bacia amazônica baseada em Modelos de Circulação 

Geral 

 Simulações climáticas advindas de Modelos de Circulação Geral (MCGs) são úteis na 

tarefa de descrever e predizer atributos de sistemas ambientais complexos em grandes escalas, 

onde experimentos controlados são inviáveis (Harrison et al., 2016). Uma das vantagens 

dessas ferramentas é a construção de modelos que integram componentes como atmosfera, 

oceanos, calotas polares e continentes, levando em conta complexas interações e feedbacks. 
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Elas são particularmente importantes quando o interesse científico repousa sobre questões do 

passado geológico ou de um futuro próximo (Lorenz et al., 2016). Contudo, esses modelos 

apresentam limitações, e uma das principais diz respeito às grosseiras resoluções espaciais dos 

‘outputs’, restringindo significativamente sua aplicação em escalas regionais e locais (Lima-

Ribeiro et al., 2015). 

 Para contornar este problema, nós construímos aqui uma estrutura metodológica para 

tornar os ‘outputs’ derivados dessas simulações mais acessíveis a estudos na área das Ciências 

Ambientais e Biológicas. Basicamente, o procedimento metodológico conhecido como 

‘método do fator de mudança’ (MFM) (Wilby et al., 2004) consiste em três etapas: (1) o 

desviesamento do modelo climático simulado, (2) o downscaling das anomalias e (3) a 

reprojeção sobre um baseline atual (Lorenz et al., 2016). 

 

4.2.2 TraCE21k 

 O MCG Trace21k é uma simulação transiente do clima global desenvolvida com base 

no modelo CCSM3 (Bonan et al., 2006), com resolução de ~3.75º latitude-longitude (He, 

2011). Mais especificamente, é um modelo acoplado de interação atmosfera-oceano-criosfera-

terrestre (Atmosferic-Ocean-Ice-Land Global Circulation Model-AOILGCM). As principais 

forçantes e condições iniciais consideradas na simulação foram (1) concentração de CO2, (2) 

insolação dependente da mudança de parâmetros orbitais terrestres, (3) o derretimento de 

calotas polares glaciais e (4) a variação no nível do mar. TraCE21k é a simulação mais robusta 

disponível e tem sido usada em vários estudos com diversas aplicações, sendo uma referência 

no auxílio à avaliação da acurácia de dados observados atuais (Marson et al., 2014; Lorenz et 

al., 2016; Mohtadi et al., 2016). 

 

4.2.3 Baseline climático atual: precipitação e temperatura 

 A escolha de um baseline climático adequado é um passo fundamental no processo de 

reconstrução paleoclimática, no sentido de tornar as análises subsequentes mais fidedignas e 

robustas. Baker et al. (2016) mostram que a escolha de um baseline climático influenciam 

diretamente os modelos de distribuição geográfica de espécies analisadas, assim como a 

projeção sobre cenários futuros. Concomitante à ampla disponibilidade de produtos 

meteorológicos, oriundos de dados de sensoriamento remoto em Ciências Ambientais, 

atualmente há um crescente interesse em investigar os efeitos das mudanças no clima sobre a 
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biodiversidade (Lorenz et al., 2016), o que aumenta a demanda por base de dados climáticos 

de qualidade. 

 Para descrever os padrões de precipitação atual foi escolhida a base de dados climática 

CHPclim (v.1.0), produzido pelo Climate Hazards Group’s Precipitation Climatology. O 

método empregado para a construção da base de dados combina dados de satélites, 

indicadores fisiográficos e normais climatológicas in situ. O resultado são as medidas de 

precipitação climatológica global mensal, com uma resolução espacial de 0.05° (~6 km) 

(Funk et al., 2015). A base de dados foi copiada do endereço 

‘http://chg.geog.ucsb.edu/data/CHPclim/’ no formato ‘.tiff’, apropriado para análises em 

Sistemas de Informação Geográfica (SIG). O CHPclim possui uma importante vantagem 

comparativa em relação a outras bases climáticas disponíveis de precipitação para a América 

do Sul (e.g. WorldClim). Ela possui um melhor ajuste para regiões com baixas densidades de 

estações meteorológicas e alta variabilidade de precipitação, como a Amazônia, e responde de 

forma satisfatória a complexidade do relevo tais como a cordilheira dos Andes (Funk et al., 

2015). 

 Como baseline para temperatura, foram utilizamos os dados do WorldClim (Hijmans 

et al., 2005). A base de dados consiste na média climatológica entre 1950 a 2000 com dados 

provenientes de estações meteorológicas distribuídas por todo o globo terrestre. A resolução 

espacial do dataset é de 0.041° (~5 km). Embora apresente a mesma limitação da baixa 

densidade de estações meteorológicas na Amazônia, o preditor em questão não apresenta uma 

significativa variabilidade próxima do equador (Varela et al., 2015), de modo que esse fator 

não compromete a qualidade dos dados observados. 

 

4.2.4 Base de dados multi-temporal baseado no TraCE21k 

 Para construir uma base de dados de paleoclima com alta resolução temporal e 

espacial, orientada por eventos climáticos desencadeados nos últimos 22 Ka., foi utilizada a 

simulação transiente do TraCE21k (He, 2011). Os principais eventos climáticos levados em 

conta pelo TraCE21k são o ‘Last Glacial Maximum’ (22-19 ka); ‘Heinrich Stadium 1’/’Oldest 

Dryas’ (19-15 ka); ‘Bølling–Allerød’ (15-13 ka); ‘Younger Dryas’ (13-11 ka); ‘Early 

Holocene’ (11-8 ka); ‘Mid Holocene’ (8-4 ka) e ‘Late Holocene’ (4-1 ka). Todos esses eventos 

tiveram contribuição decisiva no curso climático desde o LGM, como mostram dados 

observados (Shakun et al., 2012). 
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 As variáveis de interesse, que descrevem o clima neste trabalho e que foram extraídas 

das simulações do TraCE21k são a temperatura do ar próximo a superfície (TSA) e a 

precipitação (PREC), ambas medidas em valores mensais. A unidade de medida da 

temperatura adotada é o grau Celsius (°C) e a de precipitação é o milímetro mensal (mm/mês). 

Os dados originais do TraCE21k foram copiados do Earth System Grid (disponível em 

https://www.earthsystemgrid.org/home.htm), possuem extensão global, resolução espacial de 

3.75º (~416 km) e estão no formato netCDF. Para acessar e extrair os dados da simulação foi 

utilizado o protocolo apresentado por Lima-Ribeiro et al. (2015) (disponível em 

http://ecoclimate.org/r-scripts), com algumas adaptações. 

 Nós utilizamos intervalos discretos de 1000 anos, desde 22.000 aa até 0.4 aa. Os 

intervalos foram calculados baseados na média decadal subsequente ao início da contagem 

milenar para minimizar o efeito da variabilidade, dando maior robustez às predições (Lima-

Ribeiro et al., 2015). Para o período histórico, que compreende as décadas de 1960 a 1990, foi 

realizado o mesmo procedimento descrito acima, contudo, com uma média climatológica de 

30 anos. Os outputs das análises são arquivos no formato ‘.txt’, onde as duas primeiras 

colunas possuem as coordenadas geográficas em longitude e latitude e as colunas 

subsequentes contém os valores mensais da variável de interesse. 

 

4.2.5 Desviesamento do dado climático simulado 

 Essa é a primeira etapa do MFM (Wilby et al., 2004) e consiste em extrair as 

incertezas contidas nos dados simulados baseando-se em um dado climático observado 

(Ramirez-Villegas & Jarvis, 2010; Lorenz et al., 2016). Para calcular as anomalias basta 

realizar uma operação simples de diferença entre os valores preditos pela simulação e os 

valores observados, célula a célula do raster. O procedimento foi realizado para todos os 

intervalos temporais selecionados, usando como valores ‘observados’ àqueles contidos no 

baseline climático atual. Esta etapa foi realizada utilizando o software ArcMap 10.2.2. 

 

4.2.6 Downscaling para a resolução espacial padrão de 6 km 

 Esse passo consiste em converter a anomalia calculada para a mesma resolução 

espacial do baseline climático observado. Aqui, em aproximadamente 6 km. Utilizando o 

método Kriging de interpolação foi feita a conversão da resolução original do modelo (3.75º) 

(~416 km) para 0.05º (~6 km). O método de Krigagem foi utilizado em detrimento de outros 
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por manter o padrão da estrutura espacial dos dados originais e por apresentar os menores 

valores de incertezas entre vários métodos avaliados (Lima-Ribeiro et al., 2015). Essa etapa 

foi realizada no software ArcMap 10.2.2. 

 

4.2.7 Reprojeção sobre o baseline climático atual 

 Para a reconstrução paleoclimática ser concretizada foi necessário realizar o processo 

inverso à primeira etapa, o desviesamento. Isto é, entre as anomalias e o baseline climático 

atual. Esta fase consiste na incorporação da variabilidade das anomalias sobre o clima atual a 

fim de reconstruir o clima pretérito. Para a variável TSA, o procedimento basicamente é a 

soma da anomalia com o baseline climático atual, conforme a equação abaixo: 

 

Xfi = ΔXIi+ XCi                                                                (1) 

 

 Onde ΔXIi é a anomalia downscaling e XCi é o baseline atual. 

 Especificamente para PREC, foi necessário um procedimento diferente devido aos 

baixos valores (próximos de zero ou até mesmo zero) em alguns locais (Lorenz et al, 2016). 

Nesse caso a equação foi usada como se segue: 

 

Xfi= Xci* |1 + ΔXIi / Xci+1|                                                     (2) 

 

 Onde, XCi é o baseline atual e ΔXIi é a anomalia downscaling. 

 

4.2.8 Preditores climáticos selecionados para a modelagem de nicho ecológico 

 Após realizar os procedimentos de desviesamento, downscaling e reprojeção, os 

outputs são arquivos tipo rasters com valores mensais de PREC e TSA em intervalos 

temporais discretos que se iniciam em 22.000 aa e vão até o presente, com a média 

climatológica de 1960-1990. Essas variáveis mensais foram utilizadas para construir o 

conjunto de preditores que foram usados como os fatores climáticos que controlam a 

distribuição dos ecossistemas ao longo do continente sul-americano. 

 Para a construção de modelos de nicho ecológico, a seleção das variáveis é um passo 

fundamental, sobretudo para a reconstrução de paleodistribuições (Nogués-Bravo, 2009). A 
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recomendação é de que a seleção seja baseada nos limites de tolerância ecofisiológica das 

espécies ou ecossistemas, minimizando assim o efeito de sobre-estimativas do nicho climático 

(Varela et al., 2015). Em outros termos, significa maximizar a qualidade em detrimento da 

quantidade de variáveis. Aqui, foram escolhidos 4 preditores climáticos derivados dos valores 

mensais da reconstrução paleoclimática e histórica descritos acima: (1) precipitação 

acumulada anual (mm/ano) (ACP); (2) coeficiente de sazonalidade da precipitação (%) (PSC); 

(3) temperatura média anual (°C) (AAT) e (4) amplitude anual de temperatura (°C) (ART). 

 

4.2.9 Variação espaço-temporal do paleoclima na Amazônia 

 Nós coletamos 2141 pontos de amostragem ao longo da bacia amazônica, medindo 

cada preditor bioclimático em intervalos de 1000 anos, desde 22 Ka até o presente (1960-

1990). A partir deste conjunto de dados, nós avaliamos a variação climática sobre a bacia 

amazônica ao longo do tempo através de um modelo aditivo generalizado (GAM), o qual 

apresentou o melhor ajuste estatístico ao padrão dos dados. Para avaliar a variação espacial 

paleoclimática sobre a bacia amazônica, nós utilizamos os rasters com 6 km de resolução 

espacial das 23 fatias temporais para calcular a amplitude paleoclimática intertemporal (22 

Ka.), ou seja, a diferença entre os valores máximos e mínimos para cada pixel. O resultado foi 

o mapeamento da amplitude paleoclimática de cada preditor bioclimático sobre a bacia 

amazônica. 

4.2.10 Determinando estados estáveis dos ecossistemas terrestres 

 Para definir os ecossistemas terrestres como estados estáveis, nós utilizamos a variável 

denominada ‘cobertura de árvores’, para o ano de 2001, proveniente do sensor MODIS 

(Moderate Resolution Imaging Spectroradiometer Satellite), cobrindo toda a América do Sul. 

Essa variável descreve o percentual de cobertura vegetal sobre os continentes variando entre 

zero e 100% (Townshend et al., 2011), podendo ser interpretado também como densidade ou 

abundância de árvores. A utilização dessa métrica tem se mostrado útil para essa finalidade 

em grandes escalas (Hirota et al. 2011; Scheffer et al. 2015; Marten Scheffer et al. 2012; 

Staver, Archibald, and Levin 2011), embora haja algumas limitações (ver Hanan et al. 2014). 

 Os limites de transição entre os estados estáveis foram inferidos a partir da 

distribuição das frequências em um histograma da variável de acordo com Hirota et al. (2011), 

a qual apresentou uma distribuição observada trimodal. Cada moda da distribuição 

compreende a um estado estável do sistema ecológico terrestre. O estado estável ‘campo 
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aberto’ varia entre valores de zero a 5% de cobertura de árvores; ‘savana’ apresentam valores 

de cobertura de árvores entre 5 e 60%; e ‘floresta’ possuem valores de cobertura de árvores 

superiores a 60%. O dataset original foi degradado de 500 m para 6 km de resolução espacial, 

abrangendo toda a América do Sul. 

 Para minimizar os efeitos de mudanças históricas do uso do solo sobre a cobertura 

vegetal e tentar resgatar a distribuição mais próxima ao original, nós optamos por avaliar a 

acurácia da classificação dos três ecossistemas confrontando-os com uma base de dados 

consensual de cobertura da terra de alta resolução (Tuanmu & Jetz, 2014). Sempre que um 

pixel era classificado como um estado estável do ecossistema sobre a variável cobertura de 

árvores, mas se enquadrava em outra classificação da vegetação, a célula era reclassificada 

com base no dataset consensual. 

 

4.2.11 Modelando o nicho climático de floresta e savana 

 Para modelar a distribuição dos ecossistemas, representados aqui como estados 

estáveis, nós utilizamos o pacote biomod2 implementado no software R (Thuiller et al., 2009). 

Os modelos de distribuição foram calibrados utilizando dados de presença-ausência de cada 

ecossistema e os preditores climáticos ao longo continente sul-americano. Nós adotamos a 

estratégia de ensemble que consiste em enfatizar as predições mais consensuais entre 

diferentes métodos de modelagem (Araújo & New, 2007; Franklin, 2010) minimizando assim 

o efeito das incertezas sobre a predição dos modelos (Diniz-Filho et al., 2009). Os modelos 

foram rodados utilizando 10 métodos diferentes: Bioclim (SRE), Classification Tree Analysis 

(CTA) (Scull et al., 2005); Maxent (Phillips et al., 2006, 2016); Random Forest (RF) 

(Breiman, 2001); Generalized Linear Models (GLM) (Guisan et al., 2002); Generalized 

Aditive Models (GAM) (Hastie & Tibshirani, 1986); Function Discriminant Analysis (FDA) 

(Manel et al., 1999); Artificial Neural Networks (ANN) (Manel et al., 1999); Multiple Aditive 

Regression Splines (MARS) (Friedman, 1991). 

 Para cada método foram rodadas 10 réplicas com partição de 75 e 25% para treino e 

teste respectivamente. A avaliação da qualidade dos modelos produzidos pelos diferentes 

métodos foi feita com as métricas True Skill Statisctics (TSS) e Receive Operating 

Characteristic (ROC). Nós calculamos a contribuição de cada preditor bioclimático para a 

construção dos modelos no sentido de explicar os padrões da variável resposta, a qual varia 

entre zero (baixa importância) e 1 (alta importância). Os melhores modelos para compor o 

ensemble foram selecionados utilizando a métrica (TSS) que mede a qualidade combinando 
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sensibilidade e especificidade (Allouche et al., 2006). Para efeito de limiar foram 

considerados para compor o ensemble apenas os modelos com valores iguais ou maiores a 

TSS=0.6. O modelo de distribuição consensual foi obtido através da média aritmética entre os 

melhores modelos dos diferentes métodos (Diniz-Filho et al., 2010). 

 

4.2.12 Projetando os modelos de nicho sobre o espaço geográfico e através do tempo 

 Após calibrar e validar os modelos sob as condições climáticas do presente e 

determinar um ensemble entre os melhores modelos dos diferentes métodos, eles foram 

projetados sobre o espaço geográfico (bacia amazônica) sob as condições climáticas atuais 

(calibração) e sobre os cenários paleoclimáticos reconstruídos, descritos acima. Esse 

procedimento foi realizado com a função para projeção chamada ‘EnsembleForecasting’ do 

pacote biomod2 (Thuiller et al., 2009). 

 

4.2.13 Estimando resiliência ecossistêmica baseado em modelos de nicho ecológico 

 Os modelos de nicho ecológico indicam, para cada célula sobre uma superfície 

geográfica, um valor que representa a adequabilidade ambiental (aqui climática) que permite a 

manutenção das funções ecofisiológicas do ecossistema. Em termos práticos, os valores sobre 

o mapa indicam os locais onde o ecossistema possui maior adaptação. Visto que aqui foi 

usado um traço funcional e estrutural dos ecossistemas terrestres para delimitar os diferentes 

estados estáveis, é razoável interpretar a adequabilidade climática como uma estimativa da 

resiliência dos ecossistemas às condições climáticas dominantes de uma região. Nesse sentido, 

o output dos métodos de modelagem de nicho é usado como uma medida contínua e objetiva 

de resiliência, variando entre zero (resiliência mínima) a 1000 (resiliência máxima) para a 

floresta e savana sobre a bacia amazônica (Capítulo 2). 

 

4.2.14 Medindo a estabilidade ecossistêmica ao longo dos últimos 22 Ka. 

 Aqui foi avaliada a estabilidade do ecossistema florestal a partir da variabilidade 

temporal da resiliência desde o LGM até o presente. Nós utilizamos duas estatísticas (média e 

desvio padrão), calculadas entre os rasters de 23 fatias temporais (de 22 ka ao presente), de 

forma espacialmente explícita, para estimar a variação temporal da resiliência. 
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4.2.15 Limiares de transição entre os ecossistemas 

 Determinar o limiar de ocorrência, convertendo um dado contínuo de resiliência em 

binário (presença/ausência), é um dos principais desafios atuais da modelagem de nicho 

ecológico. Aqui nós utilizamos o método empregado no Capítulo 3 desta tese que definiu, a 

partir de um gradiente de resiliência florestal, os valores críticos que disparam eventos de 

transição entre floresta e savana na Amazônia. Os autores utilizaram um método estatístico de 

regressão não-linear para determinar tais valores críticos de resiliência, que segundo as 

análises, estão entre 704 e 448. Como neste trabalho nós utilizamos a mesma estrutura 

metodológica para modelar a resiliência florestal usada no Capítulo 3, nós empregamos tais 

limiares para prever eventos de transições sob as condições climáticas do passado na bacia 

amazônica desde o LGM. Dessa forma, foi possível investigar a dinâmica espaço-temporal 

dos ecossistemas terrestres sobre a bacia amazônica ao longo de 22 Ka. 

 

4.2.16 Simulando a dinâmica espaço-temporal dos ecossistemas sobre a bacia amazônica 

 Para calcular o efeito das mudanças climáticas sobre o montante de floresta e savana 

na bacia amazônica nós utilizamos o pacote MigClim (Engler et al., 2012) na linguagem R. A 

princípio, para determinar o limiar crítico entre os ecossistemas de floresta e savana foi 

utilizado o método desenvolvido no Capítulo 3. Nesse caso, foi desconsiderada a faixa do 

gradiente ocupada pela zona ecotonal biestável entre floresta e savana, levando em conta 

apenas onde floresta e savana apresentam maior resiliência. Após aplicar o threshold, nós 

calculamos o vetor com a distribuição inicial na forma de presença-ausência para o modelo 

projetado sob 22 ka. 

 A simulação foi parametrizada em função de dois fatores que primordialmente 

controlam a persistência e a dispersão dos ecossistemas para novas áreas: a resiliência 

ecossistêmica da célula em um período particular e a probabilidade de uma célula ocupada 

dispersar propágulos em função da distância (Engler et al., 2012). Ao todo, nós determinamos 

22 passos de mudanças ambientais (de 21 Ka ao presente em intervalos de 1000 anos) com 10 

passos de dispersão em cada ciclo, o que representa um evento de colonização a cada 100 

anos. O resultado utilizado aqui foi a matriz com os vetores contendo o montante de floresta e 

savana ao longo do tempo, dependente da condição climática predominante no período. Nós 

calculamos, então, o coeficiente de correlação de Pearson para avaliar o grau de associação 

entre as duas variáveis. 
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4.2.17 Influência do clima sobre a área ocupada por florestas nos últimos 22 Ka. 

 Para avaliar de que maneira a floresta, em termos quantitativos (área ocupada), 

responde ao gradiente climático, nós calculamos o coeficiente da correlação de Pearson (R) 

entre a área ocupada por florestas e a média climatológica dos preditores para a bacia 

amazônica. Ao todo, foram utilizadas n=23 amostras de 22 Ka até o presente, realçando os 

diferentes momentos climáticos desde o LGM. Com essa estratégia foi possível avaliar os 

tipos de relações lineares (positiva, negativa) resguardadas entre a floresta e os preditores 

bioclimático, além da importância das variáveis na determinação dos padrões em grande 

escala. Nós fizemos um teste estatístico de significância para avaliar se os padrões 

encontrados em tais resultados foram por mero acaso. 

 

4.2.18 Validação das predições dos modelos 

 Nós elaboramos uma estratégia para avaliar a acurácia das predições dos modelos 

baseada em múltiplas fontes de evidências paleoecológicas, tais como fósseis de vertebrados, 

isótopos estáveis de 13C e dados palinológicos (Figura 4.1). Nós optamos por dados 

paleoecológicos com melhor resolução temporal possível (com maior número de controles de 

datação), no sentido de indicar a persistência de um determinado estado estável ou a 

alternância entre diferentes estados estáveis em largas escalas temporais e, dessa forma, 

descrever com maior acurácia a dinâmica dos ecossistemas ao longo do tempo em função de 

mudanças climáticas no passado. Para pólens fósseis nós utilizamos a base de dados LAPD 

(Latin American Pollen Database), disponível em http://www.latinamericapollendb.com/ 

(Flantua et al., 2015). 

http://www.latinamericapollendb.com/
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Figura 4.1. Localização geográfica dos proxies paleoecológicos usados para validação das 

predições dos modelos. Os pontos pretos representam dados de pólens fósseis; os pontos 

vermelhos são dados de isótopos estáveis de carbono; o elefante indica dados de fósseis da 

megafauna extinta. 

 

 Primeiramente, nós medimos a resiliência florestal para cada sítio específico ao longo 

de 22 Ka incluído como proxy. Após isso, nós confrontamos a classificação dos pontos 

datados do estudo original com os níveis de resiliência encontrados na faixa temporal 

determinada. Então, nós calculamos a taxa de classificação de sucesso dos pontos em relação 

aos valores preditos pelo modelo. Para estudos palinológicos, nós sumarizamos a classificação 

dos ecossistemas como ‘floresta’, se houve a predominância de pólens de árvores/arbustos, 

‘savanas’ se ocorreu a predominância de pólens de plantas herbáceas e gramíneas, ou ainda 

como ‘mosaicos de habitats’ se as proporções de pólen de floresta e savana se equiparem em 

termos de abundância. Para estudos com isótopos estáveis de 13C, baixos valores (entre -30 e 

-25‰), indicam que o ecossistema possuía dominância de plantas do tipo C3 (em geral 

árvores), e altos valores (abaixo de -25‰) apontam que o paleoecossistema era dominado por 

plantas do tipo C4 (herbáceas, gramíneas) (Magnusson et al., 2002). No caso de fósseis de 

vertebrados da megafauna, a presença desses animais de grande porte está fortemente 
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associada a ambientes com vegetação aberta, portanto, o paleoecossistema foi classificado 

como ‘savana’. 

 

4.3 Resultados 

4.3.1 Reconstrução paleoclimática para a bacia amazônica 

 Os resultados de reconstrução paleoclimática baseada na simulação transiente 

TraCE21k mostram que, em termos de valores médios para toda a bacia amazônica, houve 

uma forte variação do clima ao longo dos últimos 22 Ka. Na Figura 4.2, nós mostramos a 

estimativa de variação dos preditores bioclimáticas dos últimos 22 ka para a bacia amazônica. 

Os modelos indicam que no Last Glacial Maximum (LGM 22-19 Ka.) ocorreu uma redução 

da precipitação e um aumento da sazonalidade da precipitação (> 62%). A temperatura média 

anual nesse período girou em torno de 21.5°C, com um forte efeito da sazonalidade da 

temperatura, que alcançou quase 5 °C de amplitude anual. A aridez se acentuou ainda mais no 

evento Oldest Dryas (OD 19-15 Ka.), com uma tendência de redução da sazonalidade da 

precipitação e da temperatura média anual. No evento Bølling–Allerød (B-A 15-13 Ka.) 

ocorreu um aumento da umidade, decrescendo em seguida no Younger Dryas (YD 13-11 Ka.), 

mostrando ainda uma tendência de redução da variação intranual (sazonalidade da 

temperatura e precipitação) e de aumento da temperatura média anual. 

 Com a transição para o Holoceno, mais especificamente no Early Holocene (EH 11-8 

Ka.), a precipitação voltou a crescer apresentando uma baixa variação da sazonalidade 

climática, com uma temperatura média em torno de 23.5 °C. No Mid Holocene (MH 8-4 Ka) 

ocorreu uma redução da precipitação acompanhado de um aumento da sazonalidade da 

precipitação, assim como de temperatura. No Late Holocene, houve uma tendência de 

aumento dos volumes de chuva e uma estabilização da sazonalidade (~60%) até alcançar o 

padrão dos dias atuais. A temperatura se estabilizou por volta de 25 °C na média anual, com 

uma amplitude de um pouco mais de 3 °C em um ano. 
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Figura 4.2. Variação temporal do clima desde o LGM na bacia amazônica. A Temperatura 

média anual; B Precipitação acumulada anual; C Amplitude de temperatura anual; D 

Coeficiente de sazonalidade da precipitação. A curva azul representa a variação climática a 

partir de um ajuste de um modelo aditivo generalizado (GAM) aos dados. As faixas cinzas 

verticais indicam os eventos paleoclimáticos mais importantes desde o LGM. 

 

 Quando a oscilação climática do último ciclo glacial e Holoceno é observada de uma 

forma espacialmente explícita, emergem novos e interessantes padrões. Os mapas da Figura 

4.3 mostram que as flutuações climáticas preditas pela simulação sobre a bacia amazônica 

foram bastante heterogêneas no sentido de que algumas regiões apresentaram uma maior 

variabilidade climática do que outras. Em termos de precipitação, Amazônia central e Oeste 

ao norte do Rio Amazonas, sofreram com intensas variações alcançando mais de 700 mm/ano 

entre máximo e mínimo em 22 Ka. Em relação a sazonalidade da precipitação, a simulação 

estimou uma maior variabilidade no chamado ‘corredor seco amazônico’. A variação da 

temperatura média anual alcançou mais de 7 °C na Amazônia cis-Andina. No que diz respeito 

a variação intranual de temperatura, o modelo estimou que a região Oeste da Amazônia teve 

uma variação de quase 9 °C ao longo do ano, enquanto que as outras regiões apresentaram 

uma variação na amplitude da temperatura anual menor. 
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Figura 4.3. Padrão espacial da amplitude (max–min) dos preditores climáticos para a bacia 

amazônica. A Precipitação acumulada anual; B Coeficiente de sazonalidade da precipitação; C 

Temperatura média anual; D Amplitude de temperatura anual. A amplitude foi calculada 

utilizando 23 fatias temporais, desde o LGM ao presente com intervalos de 1000 anos. 

 

4.3.2 Importância dos preditores e validação dos modelos de nicho ecológico 

 Na Tabela 1, nós mostramos a contribuição individual de cada variável bioclimática na 

determinação do padrão do estado estável de floresta. A precipitação acumulada anual (ACP) 

foi a variável mais importante, dentre todos os métodos de modelagem de nicho empregados, 

com valor de importância médio de 0.58 (std=0.11), seguido da amplitude anual de 

temperatura (média=0.30; std=0.08) e temperatura média anual (média=0.10; std=0.09). O 

coeficiente de sazonalidade apresentou uma baixa contribuição na descrição do padrão e 

predição do modelo, com importância média de apenas 0.05. Em relação as métricas de 

acurácia das predições do modelo, utilizando um conjunto de amostras de teste, todos os 

métodos obtiveram valores satisfatórios da TSS, superiores a 0.6. Em relação a curva ROC, os 

métodos de modelagem de nicho foram significativamente acurados, com valores superiores a 

ROC > 0.8 em uma escala que vai até um (1). 
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Tabela 4.1. Medidas de importância das variáveis para a construção dos modelos e métricas 

de avaliação de acurácia por método de modelagem de nicho utilizado. Os valores das 

métricas de validação foram calculados utilizando amostras de teste selecionadas 

aleatoriamente do conjunto amostral. 

 

 Importância da variável 
Métricas para 

validação 

Método PSC ACP ART AAT TSS ROC 

CTA 0.08 0.71 0.3 0.09 0.85 0.96 

Maxent 0.11 0.34 0.41 0.23 0.77 0.95 

GBM 0.01 0.58 0.33 0.02 0.82 0.97 

RF 0.1 0.64 0.36 0.22 0.96 0.99 

GLM 0.02 0.65 0.23 0.03 0.77 0.95 

GAM 0.03 0.52 0.43 0.06 0.81 0.96 

FDA 0 0.54 0.18 0.06 0.78 0.95 

SRE 0.14 0.56 0.25 0.26 0.64 0.82 

ANN 0.08 0.74 0.25 0.06 0.81 0.96 

MARS 0 0.53 0.36 0.04 0.8 0.96 

Média (Std) 0.05 (0.05) 0.58 (0.11) 0.31 (0.08) 0.11 (0.09) ---------- ---------- 

 

 

4.3.3 Resiliência atual da floresta sobre o mapa 

 Nós observamos uma alta sensibilidade do modelo em estimar a resiliência 

ecossistêmica florestal no cenário atual (Figura 4.4). O padrão de resiliência ecossistêmica é 

espacialmente heterogêneo, mas estes obedecem a um padrão espacialmente estruturado e 

reconhecível em largas escalas. Nas zonas de ecótonos com outros ecossistemas (e.g. Cerrado, 

Llanos, Gran Sabana), há uma tendência de redução da resiliência florestal. Sobre o escudo 

brasileiro, na zona de tensão ecológica entre Amazônia e Cerrado, há a formação de um arco 

que vai do Leste ao Sudoeste amazônico. Outro padrão que foi possível detectar com o 

modelo, mas de maneira mais sútil, foi o efeito do corredor seco amazônico, com uma 

redução discreta da resiliência em uma zona diagonal que vai do Leste ao Noroeste 
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amazônico. Nós observamos também uma tendência a redução da resiliência sobre a várzea 

do rio Amazonas, na porção central do bioma. 

 

 

Figura 4.4. Resiliência florestal atual estimada com base em modelos do nicho climático do 

estado estável de floresta. O gradiente de cores indica alta (~1000) ou baixa (~0) resiliência ao 

longo da bacia amazônica. 

 

4.3.4 Mapeando a estabilidade da floresta ao longo de 22 Ka. 

 Os mapas da Figura 4.5 medem a estabilidade da floresta amazônica ao longo da bacia 

a partir de duas estatísticas multi-temporais: média aritmética e o desvio padrão. Nós 

observamos um forte padrão espacial em ambos os parâmetros, acompanhados de uma forte 

congruência geográfica entre eles. As regiões Oeste, central e o Nordeste amazônico, próximo 

ao oceano Atlântico, mantiveram altos valores médios de resiliência e baixa variabilidade. 

Enquanto que o Sudoeste, e o corredor seco que abrange diagonalmente do Noroeste ao Leste 

amazônico, apresentaram valores médios menores, seguidos por uma alta variabilidade ao 

longo dos últimos 22 Ka. Aquelas áreas mais estáveis do ponto de vista da resiliência 

ecossistêmica indicam a persistência da floresta, enquanto que as regiões que apresentaram 

grande variabilidade da resiliência ao longo do tempo apontam que regimes de transições 
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entre estados estáveis (alternância entre floresta e savana) podem ter sido frequentes nos 

últimos 22 Ka. 

 

 

Figura 4.5. Média aritmética (A) e desvio padrão (B) da resiliência florestal ao longo de 22 

Ka. Cálculo realizado pixel-a-pixel sobre a distribuição projetada de 23 slices temporais. A 

resiliência ecossistêmica foi estimada através de modelos baseados no nicho climático do 

ecossistema de floresta. 

 

4.3.5 Influência da oscilação climática sobre os ecossistemas na bacia amazônica 

considerando diferentes eventos desde o LGM 

 A Figura 4.6 mostra que houve um processo espacialmente dinâmico dos ecossistemas 

sobre a bacia amazônica nos últimos 22 Ka. De maneira espacialmente explícita, é possível 

identificar megarrefúgios de floresta tropical densa no LGM, principalmente no Oeste da 

Amazônia, na Amazônia Central e no Nordeste da Amazônia (zona costeira). A formação de 

savanas na Amazônia está concentrada principalmente ao longo do ‘corredor seco’, que 

perpassa diagonalmente do Noroeste ao Leste da Amazônia. Outra característica realçada pelo 

modelo paleobiogeográfico é a expansão da zona ecotonal biestável (mosaicos entre floresta e 

savana) durante o LGM, que abrangeram o Sudeste, Sul e Sudoeste amazônico, se 

restringindo atualmente a uma estreita zona de contato com o bioma do Cerrado. 
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Figura 4.6. Dinâmica espaço-temporal dos ecossistemas na bacia amazônica. Média aritmética 

dos valores de resiliência intra-período: LGM (22-19 ka); OD (19-15 ka); BA (15-13 ka); YD 

(13-11 ka); EH (11-8 ka); MH (8-4 ka); LH (4-1 ka). 

 

4.3.6 Simulação da dinâmica dos ecossistemas ao longo de 22 Ka. 

 Na Figura 4.7, nós apresentamos a variação da área ocupada por floresta (bolas verdes) 

e savana (bolas azuis) ao longo do tempo a partir de uma simulação da ocupação que leva em 

conta parâmetros de dispersão e os valores críticos de resiliência. No LGM, houve um 

decréscimo da área de floresta, acompanhado pela expansão das áreas de savanas sobre a 

região. A partir, então, do Oldest Dryas, ocorreu um aumento gradativo da área de floresta até 

a estabilização no início do Holoceno, acompanhado da redução da área coberta por savanas 

no mesmo período. No Holoceno Médio houve uma redução abrupta da área de floresta, com 

a recuperação somente a partir do Holoceno Tardio, até atingir o patamar próximo ao atual. 

Nesse mesmo período, a área de savana aumentou, seguida de uma redução no Holoceno 

Tardio, perdurando até os dias atuais. É notório o padrão especular da dinâmica entre floresta 

e savana na bacia amazônica, refletido sobre o alto valor negativo do coeficiente da correlação 

de Pearson. 
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Figura 4.7. Variação ao longo do tempo da área ocupada por florestas e savanas sobre a bacia 

amazônica. Pontos verdes são os dados simulados para floresta e os azuis para savana. O 

coeficiente da correlação de Pearson foi R=-0.90 entre as duas variáveis, com alta 

significância estatística. As faixas cinzas verticais indicam os eventos paleoclimáticos mais 

relevantes em 22 Ka. 

 

4.3.7 Efeitos do clima sobre a área de floresta nos últimos 22 Ka. 

 Na Figura 4.8, nós observamos que ACP e AAT estão positivamente correlacionadas 

com a área ocupada por florestas na bacia amazônica, enquanto que ART e PSC estão 

negativamente correlacionados. Os valores do coeficiente da correlação de Pearson foram de 

R=0.72 (p=0.000) para ACP e de R=0.66 (p=0.000) para AAT. Para ART o coeficiente foi de 

R=-0.76 (p=0.000) e para PSC o valor foi de R=-0.31 (p=0.1434). Entre todas as variáveis, 

PSC apresentou a menor influência, enquanto que a AAT foi a que mais influenciou o 

tamanho da área ocupada por florestas, logo seguido pela ACP e AAT. 
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Figura 4.8. Correlação de Pearson entre as variáveis climáticas utilizadas na construção dos 

modelos e o tamanho da área ocupada por floresta tropical densa na bacia Amazônica (n=23). 

A faixa cinza representa o Intervalo de confiança de 95%. Contribuição relativa de cada 

preditor e sua influência sobre o tamanho da área predita de floresta na bacia amazônica. 

 

4.3.8 Validação das predições do modelo 

 Os modelos de nicho ecológico responderam aos testes de validação de forma 

satisfatória, mostrando alta acurácia ao serem capazes de prever a maioria dos ecossistemas 

estimados, direta ou indiretamente, através de pólens, fósseis da megafauna e isótopos 

estáveis de carbono. Essa assertiva é refletida nos baixos valores da taxa de omissão 

apresentada na Tabela 2, calculada para cada amostra de teste independente. Todos os dados 

palinológicos, usados com frequência como apoiando uma ou outra hipótese, foram testados 

em relação a predição de resiliência ecossistêmica. Os resultados mostram que aqueles pontos 

frequentemente invocados como validadores da persistência da floresta em detrimento de sua 

substituição por savanas e formação de refúgios, foram preditos com altos valores médios de 

resiliência e baixa variabilidade ao longo do tempo (Figura 4.9). Em contrapartida, aquelas 

amostras usadas para embasar a hipótese de savanização apresentaram grande variabilidade da 

resiliência ecossistêmica predita, fomentando assim eventos de transição entre diferentes 

ecossistemas. 
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Tabela 4.2. Conjunto de evidências paleoecológicas utilizadas como proxies para validação 

das predições dos modelos. A taxa de omissão das amostras foi calculada para cada estudo e 

os baixos valores indicam alta acurácia dos modelos em classificar corretamente os 

ecossistemas. 

 

Sítio Proxy 

Pontos de 

controle 

com datação 

Taxa de 

omissão 

(%) 

Referência 

Itaituba Fóssil Megafauna 2 0,00 (Rossetti et al., 2004) 

Katira δ13C 1 0,00 
(van der Hammen et al., 

1994) 

Porto Velho δ13C 4 0,00 (Cohen et al., 2014) 

Humaitá δ13C 2 0,5 (Cohen et al., 2014) 

Br 319 δ13C 6 0,00 (Freitas et al., 2001) 

Lago Caçó δ13C 14 0,14 (Ledru et al., 2006)  

Lago 

Consuelo 
Pólen 17 0,00 

(Bush, 2004; Urrego et al., 

2005, 2010) 

Lago Verde Pólen 7 0,10 
(Colinvaux & De Oliveira, 

2000; Bush et al., 2004) 

Lago Dragão Pólen 10 0,00 
(Colinvaux & De Oliveira, 

2000; Bush et al., 2004)  

Lagoa da Pata Pólen 5 0,00 
(Colinvaux et al., 1996; 

D’Apolito et al., 2013) 

Amazon Fan Pólen 2 0,00 (Haberle & Maslin, 1999)  

Bella Vista Pólen 9 0,01 (Mayle et al., 2000)  

Chaplin Pólen 8 0,01 (Mayle et al., 2000)  

Serra Sul dos 

Carajás 
Pólen 6 0,00 

(Hermanowski et al., 2012a, 

2012b)  

Carajás CSS Pólen 8 0,00 (Sifeddine et al., 2001) 
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Figura 4.9. Validação das predições do modelo contra um conjunto multi-proxie de evidências 

paleoambientais independentes. Em A estão os dados palinológicos.; em B estão os dados de 

isótopos de δ13C; e em C estão os fósseis da Megafauna sobre a bacia amazônica. No eixo X, 

nós temos a escala temporal utilizada e no eixo Y a resiliência florestal predita através do 

modelo de nicho climático. As faixas horizontais indicam os limites entre os diferentes 

ecossistemas, inferidas a partir de um regime de transição entre estados estáveis. As faixas 

cinzas na vertical indicam os eventos climáticos mais relevantes que ocorreram desde o LGM. 

 

4.4 Discussão 

 Segundo Baker & Fritz (2015)  houve grande variabilidade climática sobre a América 

do Sul desde o LGM, e isso provavelmente está relacionada à variação temporal da insolação, 

concentração de gases de efeito estufa, condições de limites glaciais e interações remotas 

entre oceano e atmosfera. Há um conjunto de evidências independentes que apontam nesse 

mesmo sentido. Dados palinológicos, em geral relata-se temperaturas médias mais baixas 

(entre 2 e 5 °C) do que no presente (Colinvaux et al., 1996; Bush, 2004; Ledru et al., 2006; 

Cohen et al., 2014) . No que diz respeito a disponibilidade de umidade, dados recentes 

derivados de análises de isótopos de oxigênio de alta resolução temporal, sugerem um 

ambiente mais seco durante o Pleistoceno tardio, comparado ao presente, sobretudo no leste 

amazônico (Cheng et al., 2013; Wang et al., 2017). 

 Contudo, cientistas paleoclimáticos ainda se deparam com os limitados dados 

provenientes de proxies, que são registros indiretos e seletivos de determinadas variáveis 

físicas do clima, além da escassez de sítios de coletas com dados relevantes (Baker & Fritz, 

2015) . Tal fato compromete o poder de generalização das análises devido ao alto grau de 

incerteza de extrapolações em largas escalas. Dessa forma, a reconstrução paleoclimática 
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baseada em MCGs (Lorenz et al., 2016; Fordham et al., 2017), que ratificam a grande 

variabilidade paleoclimática sugerida por evidências paleoecológicas, podem ser uma 

alternativa útil viável para melhor compreender as condições paleoclimáticos na região. Além 

disso, nossas estimativas são apresentadas como medidas bioclimáticas objetivas, tais como 

precipitação (mm/mês) e temperatura (°C) mensais e suas derivações, diferentemente de 

dados de isótopos ou pólens, que são proxies climáticos. 

  Wang et al. (2017) afirmam que a paisagem amazônica permaneceu com floresta 

mesmo com uma redução de 42% da precipitação em relação ao clima atual. Trata-se de uma 

relação não observada sob as condições climáticas do presente na área do estudo (Caverna 

Paraíso) e em nenhum ponto da bacia amazônica. Pelo contrário, evidências atuais, 

apresentadas no Capítulo 3 desta tese, indicam que se chover menos de 1500 mm/ano, há uma 

grande chance de ser disparado um evento de transição para um estado com menor densidade 

de cobertura vegetal. Ao longo dos últimos 22 mil anos, sempre quando houve déficit de 

umidade, a área coberta por florestas foi reduzida. Além disso, observações atuais apontam 

também que florestas apresentam uma baixa resistência ao estresse climático, principalmente 

estresse hídrico (Capítulo 2). Nossos achados também indicam que mais importante do que 

como a umidade está distribuída ao longo do ano, calculada através do coeficiente de 

sazonalidade (PSC), é o volume anual de chuva, no qual a medida de importância das 

variáveis indicam ser o principal preditor da distribuição das florestas em largas escalas, 

resultado corroborado por Zemp et al. (2017). 

 Alguns autores têm atribuído as baixas temperaturas do período glacial a provável 

persistência da floresta desde o LGM (Cowling et al., 2001; Bush, 2017). A hipótese que eles 

sustentam é de que com baixas temperaturas houve a redução da fotorrespiração e 

evapotranspiração, o que facilitaria a absorção de carbono e a relação do estresse hídrico das 

plantas. Contudo nossos resultados sugerem que o aumento da temperatura média está 

positivamente correlacionado com a área coberta por florestas, de modo que a expansão 

florestal tem ocorrido desde o início do processo de deglaciação. Além disso, o aumento da 

amplitude de temperatura anual, está negativamente correlacionado com a área ocupada por 

florestas. Isso quer dizer, em outras palavras, que talvez um inverno mais rigoroso tenha sido 

também um fator crítico para a redução da cobertura florestal na bacia amazônica. Isso pode 

ser explicado pelo fato de que espécies tropicais possuem um estreito nicho termal, tolerando 

altas temperaturas, porém com baixa variabilidade ao longo do ano (Perez et al., 2016). 

 Nossos achados sugerem que tais mudanças no clima ao longo do tempo afetaram os 

ecossistemas florestais sobre a bacia amazônica, mas não homogeneamente. Nós 
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identificamos, de modo espacialmente explícito, que algumas regiões apresentaram pouca 

variabilidade de resiliência, permanecendo com cobertura florestal ao longo dos 22 mil anos. 

Esse padrão foi amplamente corroborado pela validação independente dos modelos, dando o 

devido suporte a nossa hipótese sintética paleobiogeográfica. Todos os pontos de estudos 

palinológicos, frequentemente invocados como validadores da hipótese da persistência 

florestal, estão sob essas áreas de estabilidade de resiliência predita pelos modelos. Em alguns 

locais, pode ter ocorrido a alteração da composição florística de espécies, mas a fisionomia do 

ecossistema florestal foi mantida ao longo do tempo (Bush, 2004; D’Apolito et al., 2013) . 

  A hipótese dos refúgios florestais seria parcialmente válida pois conseguiu prever a 

manutenção de floresta em algumas áreas. No entanto, o padrão geográfico observado aqui 

sugere a existência de megablocos de floresta tropical úmida, situados principalmente no 

Oeste, na porção central e a leste; e não pequenos refúgios isolados nas cabeceiras dos 

principais rios da bacia amazônica, como originalmente proposto por Haffer (1969). Os 

nossos dados de validação também corroboram as predições do nosso modelo. Todos os 

estudos palinológicos, que sugerem alternância entre floresta e savana desde LGM, foram 

previstos de forma satisfatória e estão situados próximos a zonas de transição entre floresta e 

savana atualmente. Tais florestas dessas zonas de ecótono são mais susceptíveis a eventos de 

transição por conta dos relativamente baixos valores de resiliência, sendo corroborado por 

outros estudos (Mayle et al., 2006; Mayle & Power, 2008b). 

 Grande parte das controvérsias a respeito da dinâmica ecossistêmica na bacia 

amazônica desde o LGM poderiam ser evitadas, pois provém da confusão conceitual criada 

em torno das definições de floresta e savana. Cowling et al. (2001) sugerem que a invasão da 

Amazônia por ‘grasslands’ no LGM foi improvável. No entanto, savanas vão além de 

comunidades dominadas por plantas C4 (grasslands), mas ocupam um amplo espectro com 

diferentes percentuais de coberturas por gramíneas e cobertura de dossel. Bush (2017) sugere 

que a floresta persistiu durante o Pleistoceno tardio no corredor seco amazônico 

provavelmente na forma de uma floresta seca, mas não como savana. Em uma definição 

formal, florestas secas são predominantemente decíduas e ocorrem em regiões muito áridas, 

com uma pronunciada estação seca (entre 3-6 meses com menos de 100 mm) (Toby 

Pennington et al., 2000; Pennington et al., 2009). Além disso, possuem uma biota 

evolutivamente distinta de florestas tropicais (Dryflor, 2016). 

 Toda nossa discussão é baseada sobre um atributo funcional dos ecossistemas naturais, 

não tão somente em definições arbitrárias de savanas ou florestas. Utilizando as definições 

apresentadas por Oliveras & Malhi (2016), nesse estudo, são consideradas como floresta 
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somente aqueles pixels com o valor de cobertura de árvores superiores a 60%. Em termos 

práticos, sob estas condições, floresta tropical densa apresenta um dossel fechado que permite 

a formação de um microclima com grande umidade, com baixa abundância de gramíneas, 

baixa incidência de luminosidade e baixa susceptibilidade ao fogo e outros distúrbios. Já 

savanas, apresentam uma composição combinada de espécies de gramíneas (plantas C4) e 

arbóreas, as primeiras altamente abundantes e dominantes e as últimas em baixas densidades e 

com dossel aberto ao longo do ano. Dependendo da disponibilidade de umidade, as árvores 

podem alcançar até 30 metros. Savanas são altamente suscetíveis ao fogo devido aos baixos 

volumes de precipitação e grande abundância de plantas C4. 

 A bacia amazônica como conhecida atualmente foi um ambiente extremamente 

dinâmico do ponto de vista ecossistêmico ao longo dos últimos 22 Ka. Aqui nós 

quantificamos a influência das mudanças climáticas sobre tal processo. A inclusão de um 

mecanismo ecológico explícito, responsável por regular o regime de transição entre floresta-

savana, foi capaz de revelar a magnitude dos efeitos das mudanças climáticas sobre a floresta 

amazônica. Os resultados mostraram que algumas áreas da bacia amazônica foram estáveis ao 

longo do tempo, enquanto outras estiveram mais propensas a regimes de transição entre 

estados estáveis devido a grande variabilidade da resiliência florestal. 
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CAPÍTULO 5 SÍNTESE E CONCLUSÕES 

5.1 Síntese 

 Nesta tese de doutoramento, eu busco responder três questões fundamentais acerca dos 

efeitos das mudanças climáticas em curso sobre os ecossistemas terrestres, com ênfase sobre a 

Amazônia: 

1) Quão vulneráveis são os ecossistemas terrestres às mudanças climáticas? (Capítulo 2); 

 

2) Quais são os limiares climáticos críticos que podem determinar a manutenção ou o 

colapso da Amazônia? (Capítulo 3); 

 

3) Como as mudanças climáticas do passado afetaram os ecossistemas sobre a bacia 

amazônica e qual a magnitude de tais mudanças? (Capítulo 4). 

 

 Para responder tais perguntas de maneira satisfatória, foi necessário quantificar de 

forma objetiva uma medida teórica e unificadora dos ecossistemas: a resiliência. Com a 

robustez da integração entre a teoria da estabilidade ecológica e a teoria do nicho ecológico, 

nós concebemos uma estrutura metodológica capaz de medir, avaliar e prever os efeitos das 

mudanças climáticas sobre a resiliência dos ecossistemas terrestres e suas respectivas 

consequências em termos qualitativos e quantitativos ao longo do tempo e do espaço. 

 

5.2 Conclusões 

 As principais conclusões desta tese foram as seguintes: 

a) Florestas são intrinsecamente mais vulneráveis às mudanças climáticas do que outros 

ecossistemas terrestres; 

 

b) A redução da disponibilidade de umidade e o aumento da sazonalidade climática 

podem promover eventos catastróficos de transição se um determinado limiar crítico 

de resiliência florestal for alcançado; 

 

c) Em função dos efeitos de mudanças climáticas do passado sobre a resiliência florestal, 

eventos de transição entre floresta e savana (vice-versa) foram frequentes ao longo dos 
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últimos 22 mil anos sobre a bacia amazônica. Tal resultado indica uma possibilidade 

concreta desses eventos se repetirem em um futuro próximo.  
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ANEXO A - SIMULAÇÃO DA DINÂMICA DE DISTRIBUIÇÃO DE HARPIA HARPYJA 

DESDE O ÚLTIMO GLACIAL MÁXIMO 

A.1. Métodos resumidos 

 Os modelos de distribuição foram calibrados com o clima presente (descritos na seção 

4.3.1) e dados de ocorrência georreferenciados da espécie baixados do GBIF. O modelo 

consensual, derivado a partir de 10 métodos diferentes, foi projetado sobre os preditores 

paleoclimáticos desde o Último Glacial Máximo. A dinâmica da distribuição da Harpia foi 

calculada a partir de uma simulação que leva em conta a dispersão da espécie pela paisagem a 

medida que mudanças ambientais (aqui climáticas) vão se estabelecendo. Em outros termos, é 

calculada quantas e em quais células a espécie persistiu ao longo de todo o período, em 

quantas células ela foi extinta, quantas novas células ela conseguiu colonizar. Tudo isso ao 

longo do tempo e de modo espacialmente explícito. 

 

A.2. Principais resultados e implicações 

 O modelo aponta que algumas manchas de habitat florestal foram estáveis ao longo 

dos últimos 22 Ka, principalmente na região Oeste da Amazônia (Figura A.1). O tamanho da 

distribuição da espécie esteve menor do que o atual principalmente durante o UGM e ao longo 

do processo de degelo. A expansão da distribuição de Harpia harpyja ocorreu provavelmente 

a partir do início do Holoceno, onde houve um incremento da temperatura e da precipitação 

de maneira mais significativa. É possível que a estrutura demográfica e populacional de 

Harpia como se conhece hoje deve ter tido uma significativa contribuição de eventos 

climáticos históricos, como estes do Pleistoceno tardio e Holoceno, determinando em partes a 

estruturação genética das populações ao longo do continente 
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Figura A.1- Dinâmica da distribuição de Harpia harpyja através do tempo e do espaço. 
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ANEXO B - PALEODISTRIBUIÇÃO DO GÊNERO ALNUS NA AMÉRICA DO SUL 

B1. Métodos resumidos 

 Foram construídos modelos de distribuição utilizando ocorrências georreferenciadas 

para o gênero Alnus proveniente da base de dados do GBIF, combinados com quatro variáveis 

que descrevem o clima atual na América do Sul. Foi gerado então um modelo consensual a 

partir de 10 métodos diferentes, e este foi projetado sobre os preditores paleoclimáticos desde 

o Último Glacial Máximo (22-19 ka) ao início do Holoceno (11 ka). 

 

B.2. Principais resultados e implicações 

 O gênero Alnus é típico de clima frio, de modo que sua distribuição atual está restrita a 

região montanhosa dos Andes (Figura B.1 A). Se a temperatura é o principal fator limitante da 

distribuição do gênero Alnus, era esperado que durante o último ciclo glacial (pico entre 22-19 

ka), quando as temperaturas despencaram também nas áreas continentais de baixas altitudes, 

ocorresse a expansão da distribuição desse gênero. Os modelos detectaram a expansão do 

gênero Alnus sobre a América do Sul no último ciclo glacial, assim como sua retração a 

medida que a temperatura aumentou até o início do Holoceno (Figura B.1 B-F). Dessa forma, 

o modelo demonstra também que a variável temperatura é o principal fator limitante para a 

distribuição do gênero na América do Sul. 
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Figura B.1. Distribuição atual e paleodistribuição do gênero Alnus sobre a América do Sul. 

(A) Adequabilidade climática para o gênero no clima atual; (B) UGM (22-19 ka); (C) Oldest 

Dryas (19-15 ka); (D) Bølling–Allerød (15-13 ka); (E) Younger Dryas (13-11 ka); (F) Early 

Holocene (11-8 ka). 
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ANEXO C - PALEODISTRIBUIÇÃO DE MORMOOPS MEGALOPHYLLA NA REGIÃO 

NEOTROPICAL 

C.1. Métodos resumidos 

 Foram construídos modelos de distribuição utilizando ocorrências georreferenciadas 

para a espécie Mormoops megalophylla proveniente da base de dados do GBIF, combinados 

com quatro variáveis que descrevem o clima atual na região Neotropical. Foi gerado então um 

modelo consensual a partir de 10 métodos diferentes, e este foi projetado sobre os preditores 

paleoclimáticos para o UGM (22-19 ka) e presente. 

 

C.2. Principais resultados e implicações 

 A distribuição atual de Mormoops megalophylla está concentrada sobretudo na 

América Central e Norte da América do Sul (Figura C.1.B). Contudo registros fósseis em 

cavernas do semiárido brasileiro (Caatinga) (Figura C.1.A – cruzes pretas) mostram que a 

espécie foi abundante na região durante o Pleistoceno Tardio. O modelo projetado para o 

UGM conseguiu capturar tal adequabilidade no semiárido e validar os registros fósseis. Tal 

fenômeno explícita a importância biogeográfica de eventos climáticos do passado sobre a 

organização da biota como a conhecemos hoje. Provavelmente, ocorreram vários intercâmbios 

entre ambientes áridos em uma escala continental, proporcionado por corredores de hábitat 

através da Amazônia. 
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Figura C.1. Distribuição geográfica de Mormoops megalophylla. Em A, a distribuição no 

UGM, e em B no cenário atual. 
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ANEXO D - PALEODISTRIBUIÇÃO DA COMUNIDADE VEGETAL DE MANGUES DA 

COSTA ATLÂNTICA DA AMÉRICA DO SUL 

D.1. Métodos resumidos 

 Foram utilizadas sete espécies vegetais, tipicamente de manguezais, como 

organismos-modelo nas análises. São elas: Avicennia germinans, Avicennia schaueriana, 

Conocarpus erectus, Laguncularia racemosa, Rhizophora harrisonii, Rhizophora mangle e 

Rhizophora racemosa. Para modelar a distribuição das espécies foram necessários dois inputs 

principais: registros de ocorrência e variáveis ambientais espacializadas. Os registros de 

ocorrências das sete espécies utilizadas foram copiados do site http://www.gbif.org (Global 

Biodiversity Information Facility). 

 As variáveis ambientais marinhas assumidas como relevantes na determinação da 

distribuição geográfica das espécies de manguezal são Distância da Costa; Salinidade Máxima 

e Mínima, Temperatura Máxima e Mínima. As bases ambientais utilizadas na modelagem, 

tanto atuais quanto do passado (Holoceno Médio e UGM), foram copiadas no site 

http://www.marspec.org/Home.html (ver Sbrocco 2014 para detalhes). 

 Foi utilizado o método Maxent (Phillips et al. 2006) para rodar os modelos. Os 

modelos foram calibrados para o presente utilizando as ocorrências geográficas e as variáveis 

ambientais atuais. Após isso, os envelopes ambientais das espécies foram projetados sobre as 

condições ambientais que predominavam em dois períodos-chave do passado: UGM (~21.000 

aa) e Holoceno Médio (~6.000 aa). O resultado são mapas onde estão indicadas a 

adequabilidade ambiental para a ocorrência de cada espécie ao longo de um gradiente que 

varia de 0 (mínimo) a 100 (máximo) no cenário atual, UGM e Holoceno Médio. 

 

D.2. Principais resultados e implicações 

 Há 21.000 aa ocorreram mudanças significativas nos ecossistemas costeiros ao longo 

de todo o globo. Em geral, relata-se a diminuição no nível do mar em relação as condições 

atuais (recuo ~120 metros), aumento da salinidade e diminuição da temperatura da superfície 

do mar. Todas essas mudanças provavelmente afetaram diretamente a dinâmica dos 

ecossistemas de manguezais. No entanto, não se sabe ao certo o padrão e a magnitude dessas 

mudanças sobre tal ecossistema. Os modelos gerados aqui indicam que houveram mudanças 

tanto em relação ao deslocamento geográfico da superfície de colonização quanto mudanças 

na composição da assembleia de espécies ao longo da região (Figura D.1.). De acordo com os 

resultados, ao norte, apenas duas espécies persistiram nesse período: Rhizophora mangle e 

http://www.gbif.org/
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Rhizophora racemosa. O centro de diversidade de espécies provavelmente ficou restrito a 

costa sudeste, com a co-ocorrência de cinco espécies. Rhizophora harrisonii provavelmente 

foi extinta da costa brasileira no UGM. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura D.1. Distribuição das espécies de mangue ao longo da costa atlântica tropical no 

UGM. 

 Há aproximadamente 6.000 aa, o nível do mar atingiu um patamar similar ao atual, a 

concentração de sais no oceano foi diluída e ocorreu um incremento da temperatura. Para o 

Holoceno Médio, os modelos apontam a mudança da superfície de colonização devido à 

elevação do nível do mar e o padrão geral observado é o de ampla distribuição da maioria das 

espécies, culminando em uma maior homogeneidade no padrão de riqueza de espécies. A 

exceção ao padrão ocorre na foz do rio Amazonas, onde, devido a descarga de água doce do 

Amazonas (mesmo em baixos níveis do HM comparados ao atual), é estabelecido um forte 

filtro ambiental à diversidade de espécies (Figura D.2.). 

 Em relação as condições atuais, visualmente, há uma forte correlação espacial com o 

Holoceno Médio. As mudanças observadas são sutis e estão relacionadas à diminuição da 

riqueza de espécies na foz do Rio Amazonas, provavelmente em função do aumento da 

descarga fluvial do com o aumento da precipitação na bacia amazônica (Figura D.3.). 
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Figura D.2. Padrão de riqueza de espécies de mangues no Holoceno Médio. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura D.3. Padrão atual de riqueza de espécies de mangues na costa atlântica tropical. 
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ANEXO E - O ANTROPOCENO E OS DESAFIOS PARA A CONSTRUÇÃO DE 

ESTRATÉGIAS DE CONSERVAÇÃO NA AMAZÔNIA 

 

Peter Mann de Toledo1,2 e Luciano dos Anjos2 

1- CCST/INPE 

2- Programa de Pós-Graduação em Ciências Ambientais - UFPA/MPEG/Embrapa 

 

Introdução 

As mudanças climáticas estão entre os principais indicadores ambientais que vinculam a 

influência das atividades humanas com as alterações observadas no sistema terrestre. Dados 

observacionais apontam nestas últimas décadas um incremento das temperaturas anuais que 

são relacionadas com a interação de regimes climáticos naturais e os gases de efeito estufa, 

vinculados a processos antropogênicos. É importante salientar que esses padrões já alcançam 

uma dimensão planetária. Fatores como as altas taxas de expansão das áreas urbanas, o 

constante incremento da poluição do ar, a contaminação dos aquíferos, a produção de lixo e 

resíduos tóxicos, são resultados de um acelerado crescimento populacional que se iniciou em 

meados dos anos 1950 do século passado, após a segunda grande guerra mundial. Como 

resultado desta dinâmica de alteração do meio ambiente, o processo de conversão de áreas 

naturais em paisagens antropizadas, voltadas principalmente para atividades agropastoris, é 

atualmente a forçante ambiental de maior impacto. Em decorrência direta deste fato, a pressão 

oriunda da desestruturação dos ecossistemas afeta em diferentes níveis, e com distintas 

intensidades, os processos naturais tanto ecológicos como evolutivos, que culminam com a 

ameaça da biodiversidade global. 

No âmbito da comunidade científica internacional, está em curso um processo para o 

estabelecimento de uma nova época geológica relacionada com a magnitude, abrangência e 

intensidade dos impactos causados por atividades humanas nos diversos sistemas do planeta. 

Definido como a idade geológica da humanidade (Crutzen 2000; Crutzen e Stoemer, 2000; 

Zalasiewicz et. Al, 2011), o Antropoceno se caracteriza por um distúrbio dos limites 

planetários de sustentabilidade ambiental cujos fenômenos perpassam por diferentes escalas 

da biosfera, atmosfera, hidrosfera e geosfera. A proposta formal do limite 

Holoceno/Antropoceno foi sugerido como a década de 1950, período histórico pós-segunda 

guerra mundial em que se observa um grande aceleramento econômico, científico e intelectual, 

e cujo marcador temporal está vinculado com a deposição de partículas radioativas oriundas 
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de testes nucleares, e que se espalharam globalmente por meio da circulação dos ventos 

(Davies 2016). 

Neste contexto de rápidas mudanças globais, a construção de um arcabouço que contenha 

estratégias de conservação biológica para as múltiplas regiões ecologicamente diferenciadas 

na Amazônia deve contemplar uma reflexão sobre os impactos históricos e riscos potenciais 

das atividades humanas ligadas à conservação de ecossistemas naturais e sua influência nas 

relações entre as populações naturais. Esta contribuição tem como objetivo, com base na 

configuração atual das áreas protegidas da Amazônia brasileira (Figura 1), discorrer sobre 

diferentes aspectos ligados ao sistema terrestre aprofundando nas escalas temporais e 

correlacionando os diferentes estados estáveis que influenciam a manutenção das áreas 

naturais e sua projeção para estes estágios iniciais do Antropoceno (Malhi et al, 2014). 

 

Figura E.1 Mapa com a localização das Unidades de Conservação e Terras Indígenas na 

Amazônia brasileira. 

 

A Conservação Biológica num contexto interdisciplinar na Amazônia. 

As florestas tropicais são os ecossistemas terrestres com maior biodiversidade do planeta 

(Mittermeier et al., 2003) e desempenham um papel-chave no sistema terrestre global através 

da ciclagem da água e carbono (Aragão, 2012; Lewis et al., 2009). São ecossistemas sensíveis 

a mudanças climáticas (Seddon et al., 2016) e que, apesar de sua importância estratégica para 

o bem-estar global, tem sofrido dramáticas transformações nas últimas décadas, com elevadas 

taxas de conversão de habitat (Hansen et al., 2013). A Amazônia é a maior floresta tropical do 

planeta e estimativas indicam que uma em cada quatro espécies terrestres estão no bioma 

(Dirzo e Raven, 2003). A conversão da floresta a outros usos, além de promover a perda de 

uma quantidade ainda imensurável de biodiversidade, compromete o fornecimento de uma 

vasta variedade de bens e serviços ecossistêmicos que são indispensáveis a sociedade como 

um todo (Nobre et al., 2016; Pecl et al., 2017). 

Além da perda maciça de espécies (Ceballos et al., 2017), distúrbios antropogênicos, 

principalmente mudanças climáticas e desmatamento, têm afetado a resiliência da floresta 

amazônica pelo comprometimento de diversas funções e processos ecológicos-chave que 

mantém o funcionamento dos ecossistemas (e.g. polinização, dispersão de sementes, 

sequestro de carbono, evapotranspiração e etc). Evidências empíricas sumarizadas na Tabela 

1, com diferentes grupos biológicos, fatores estressores e respectivas fontes de dados, 

apontam no mesmo sentido, indicando que a floresta tem perdido sistematicamente a 



124 

capacidade de se regenerar ou vem apresentando uma taxa de recuperação mais lenta após os 

distúrbios. Adicionalmente, evidências indicam que a interação de diferentes vetores 

potencializa a ameaça. Por exemplo, hoje sabe-se que o desmatamento em largas escalas 

provoca o aumento da temperatura do ar em áreas sem cobertura vegetal (Alkama e Cescatti, 

2016) e promove a redução da precipitação em uma escala regional (Khanna et al., 2017), 

fatores críticos para a manutenção do ecossistema florestal. 

As ameaças consideradas aqui não são distribuídas aleatoriamente sobre o bioma amazônico, 

mas possuem um forte padrão espacial que pode amplificar os efeitos sobre a floresta (Coe et 

al., 2013; Davidson et al., 2012; Malhi et al., 2008). Trata-se uma zona de transição entre 

biomas (ecótono Amazônia-Cerrado), abrangendo do sudoeste ao leste amazônico, onde 

predominam altas taxas de desmatamento (Soares-Filho et al., 2006) e um padrão natural de 

sazonalidade climática, o qual nos últimos anos têm acentuado ainda mais o déficit hídrico 

(Fu, 2015; Fu et al., 2013). Como consequência, na região há a predominância de paisagens 

fortemente antropizadas e com severos efeitos da fragmentação dos habitats sobre as 

populações naturais. 

 

Tabela 1. Evidências empíricas independentes de diferentes fontes e análises indicam a perda 

de resiliência da floresta amazônica através de mudanças no uso do solo e mudanças 

climáticas. 

Distúrbios antropogênicos Efeitos sobre a floresta Autores 

Mudanças climáticas; 

Interação clima-fogo 

Aumento da mortalidade de 

árvores; die-back florestal 

Allen et al., 2010; Brando et 

al., 2014; Greenwood et al., 

2017 

Mudanças climáticas Recuperação lenta das 

florestas após eventos 

extremos de seca; 

Morton et al., 2013; Saatchi 

et al., 2013 

Mudanças climáticas Redução da capacidade de 

sequestrar carbono 

Brienen et al., 2015; Phillips 

et al., 2009 

Desmatamento e exploração 

seletiva de madeira 

Defaunação; Perda de 

funções ecológicas e colapso 

da biomassa florestal 

Peres et al., 2015 

Degradação florestal, 

exploração seletiva de 

madeira 

Perda de valor de 

conservação de florestas 

primárias 

Barlow et al., 2016 

Degradação e incêndios 

florestais 

Regeneração mais lenta, 

menor retenção de CO2 na 

biomassa, die-back florestal 

Barlow e Peres, 2008 

Desmatamento Perda de diversidade 

funcional; Homogeneização 

da paisagem 

Lees et al., 2015; Ochoa-

Quintero et al., 2015; Solar 

et al., 2015 
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Uma questão fundamental é que os estudos de conservação biológica estão sob um paradigma 

de ‘ciência de crise’. Neste sentido, questões específicas estão num contexto de problemática 

real diante de um arcabouço dinâmico de estado ‘pressão-resposta’. O ponto central é a 

análise e a busca de soluções para problemas de desequilibrio populacional e de potencial 

ameaça de extinção de espécies em diferentes escalas espaciais. Primack & Rodrigues (2010) 

ressaltam que os fundamentos da biologia da conservação estão baseados em escalas de 

valores, como: 1) a diversidade de organismos é positiva; 2) a extinção prematura de 

populações e espécies é negativa; 3) a complexidade ecológica é positiva; 4) a evolução é 

positiva; 5) a diversidade biológica tem valor em si. Todos os pontos confirmam que os 

processos de estruturação e manutenção dos processos biológicos voltados à eficácia da 

exploração dos recursos pela diversidade adaptativa de organismos de um determinado 

sistema, produzem efeitos positivos de manutenção dos fluxos e processos naturais. Quanto 

maior a complexidade das relações entre os diversos constituintes do sistema, maior o fator de 

resiliência frente às mudanças ambientais, sejam esses fatores determinísticos ou estocásticos. 

Um dos objetivos principais das políticas públicas inseridas em uma estratégia de conservação 

biológica é a de munir a sociedade para a promoção e proteção dos recursos naturais 

(Cavalcanti, 2006). No mundo todo existe um processo crescente de transformação dos 

biomas em paisagens antrópicas, as quais podem ser denominadas de Antromas (sensu Ellis, 

2015). Nesse sentido, a questão de escalas é importante para o planejamento de conservação. 

Cavalcanti (op. cit.) aponta o recorte regional como mais eficaz, uma vez que abrange 

unidades biológicas grandes e com áreas que permitam a ação dos processos naturais sem 

maiores pressões sobre as populações naturais dos organismos. 

Nessa linha, Scarano (2006) apresenta uma reflexão sobre as questões teóricas e sua 

efetividade no processo de construção de soluções e arcabouços ligados à biologia da 

conservação. Estes pontos influenciam de forma direta a construção de propostas de áreas 

protegidas, em que as a) reservas maiores são preferíveis em relação as de menor tamanho; b) 

unidades são preferíveis que subdivisões; c) áreas próximas entre si são preferíveis a distantes 

entre si por conta da conectividade; d) áreas agrupadas circularmente ao invés de lineares, e 

assim por diante. Um dos pontos levantados neste estudo está na necessidade de avaliação 

crítica das teorias da biologia para a proposição e implementação de unidades de conservação, 

ressaltando a importância de se levar em conta questões pontuais e excepcionais que possam 

apontar para soluções alternativas de definição de áreas prioritárias. Cabe ressaltar que é 

importante analisar a questão da estabilidade temporal entre populações ligada à constância 

relativa na composição de espécies. Quanto mais constante o número, independente da 
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composição das espécies, mais resiliente se torna uma comunidade. Contudo, nos 

ecossistemas mais frágeis, com menor número de espécies eles se tornam menos resilientes às 

mudanças. 

Outra questão relevante é o entendimento do papel da dominância das espécies e o estágio em 

que se encontra determinada comunidade no seu respectivo gradiente histórico de estruturação, 

desde a presença de espécies pioneiras até as de clímax. Por exemplo, ter Steege et al. (2013) 

apontam que o percentual das espécies de árvores dominantes no bioma Amazônia é muito 

baixo em relação ao número total de espécies, fato que suscita questões sobre prioridades de 

conservação vinculados a padrões, processos e tipos funcionais dessas espécies 

hiperdominantes como elementos necessários de análise. Magnusson (2006) também aponta a 

questão da homogeneização biótica como fator de desestruturação sendo uma ameaça no 

processo de conservação biológica. 

Conforme definido por Scarano (2006), um sistema estável é aquele em que a resiliência é 

medida pela velocidade de retorno do sistema às condições iniciais anteriores a um evento de 

perturbação. Apesar das dificuldades de estabelecer experimentos em tempo ecológico para 

esta análise, segundo os preceitos estabelecidos por Schimel (2013) sobre as diversas escalas 

temporais que agem em uma determinada região, este padrão de retorno às condições iniciais 

teoricamente deve ser melhor observado através de dados históricos ou com a construção de 

modelos espaciais. 

A questão recorrente sobre a criação de áreas de proteção vinculadas aos padrões de 

distribuição de espécies está na definição de prioridades de ação. A tomada de decisão deve-se 

basear acima de tudo na busca de continuidade de ação dos processos naturais e conseguir 

preservar níveis de resiliência dos ecossistemas. Caro (2010) aprofunda esta discussão 

apresentando as alternativas de criação de unidades de conservação. A grande dificuldade está 

em compatibilizar a complexidade dos dados com o potencial de representatividade de 

proteção em uma determinada área. Por exemplo, diferentes medidas de biodiversidade 

geralmente não são congruentes ao longo dos ecossistemas terrestres. Neste caso, torna-se 

difícil estabelecer áreas que possam abranger todas as espécies. O estudo mais famoso é o de 

Myers et al (2000) com a definição de hotspots, onde seriam identificadas áreas de 

endemismo que tenham perdido 70% da população de plantas. 

Assim, a definição de áreas prioritárias seria aquela em que as espécies devem estar 

representadas por um número significativo de indivíduos para garantir a diversidade genética. 

Pontos como especificidade geográfica e vulnerabilidade são fundamentais na escolha de 

áreas. Albernaz (2014) define uma série de critérios para a conservação biológica na 
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Amazônia, onde devem ser incluídas outros fatores que ameaçam a biodiversidade como 

mudanças climáticas (Zanin et al, 2016). A biologia da conservação compreende, então, uma 

série de temas e problemáticas que necessariamente estão ligadas com questões de escala 

espacial, temporal e as diferentes dinâmicas envolvidas desde os sistemas naturais até as 

pressões antrópicas. 

Segundo Primack & Rodrigues (fig 1.3, 2010), a biologia da conservação sintetiza disciplinas 

consagradas como a Antropologia, Biogeografia, Ecologia, Biologia Evolutiva, Biologia das 

Populações, Taxonomia Animal e Vegetal e Sociologia, integrando com problemáticas ligadas 

a processos e efeitos antrópicos como a agricultura, desenvolvimento regional, gerenciamento 

de recursos, planejamento de uso do solo, manejo de populações, manejo de unidades de 

conservação, processos de desenvolvimento sustentável, entre outros. Podemos acrescentar às 

estas questões aspectos importantes de geologia histórica como já apontado por Rossetti & 

Toledo (2006). Segundo esses autores há um crescente consenso entre os biólogos sobre as 

vantagens de usar vários conjuntos de dados fornecidos por diferentes campos de pesquisa 

para discutir modelos e cenários de especiação. Os avanços efetivos em nosso conhecimento 

sobre eventos de especiação na Amazônia exigem uma compreensão mais abrangente dos 

fatores causais, considerando a integração de estudos abióticos e bióticos (Smith et al 2013; 

Ribas et al 2013). A apresentação de propostas viáveis e coerentes que possam ajudar a 

entender os mecanismos de controle envolvidos na evolução das espécies, também para evitar 

suas extinções, deve basear-se em uma abordagem multidisciplinar incluindo: (i) história 

geológica, (ii) processos ecológicos (iii) conhecimento de padrões biogeográficos, e (iv) 

controle de requisitos de tolerância climática e de fatores ambientais que constituem o nicho 

das espécies. 

Diante da atual crise que afeta a estruturação da biodiversidade e os processos que agem nos 

ecossistemas, as áreas protegidas assumem um papel-chave como um dos principais 

instrumentos para a conservação in situ, com importância estratégica em todas as escalas de 

conservação (Albernaz, 2014; Joppa et al., 2008; Vieira et al 2008). Embora a política de 

proteção ambiental no Brasil esteja sob ataques (Ferreira et al., 2014) e haja falhas de 

representatividade da biodiversidade (Oliveira et al., 2017), o atual conjunto de áreas 

protegidas têm auxiliado enormemente na conservação da biodiversidade, na contenção do 

desmatamento, na retenção de cobertura vegetal e na manutenção de estoques de carbono 

(Nepstad et al., 2014, 2006; Soares-Filho et al., 2010). 

 

 



128 

A Conservação Biológica num contexto de escala temporal 

Análises históricas têm evidenciado o progressivo distúrbio das áreas naturais, substituindo 

comunidades bióticas em áreas de produção agrícola. Ellis (2015) estabelece uma relação 

espaço-temporal para as principais regiões do planeta desde o período de 1700 até o presente. 

Na mesma linha, Barnosky et al (2012) correlacionam o aumento da população humana com o 

percentual de ecossistemas terrestres afetados. Em 1700, a população mundial era de 

aproximadamente 650 milhões de pessoas e apenas um percentual de 5% das áreas naturais 

tinha sido convertido em áreas de produção, vilas ou cidades. Em 1950, com a presença de 2.5 

bilhões de pessoas, quase 15% das áreas tinham sido completamente transformadas. 

Posteriormente, o incremento exponencial da população em 2010 com a presença de 7 bilhões 

de pessoas causou uma alteração substancial das paisagens naturais afetando em torno de 

quase 45% da área total habitável dos continentes. Projeções apontam que em 2045 mais de 

55% da superfície continental estará transformada. Caso as projeções se concretizem, existe a 

possibilidade de se atingir uma transição crítica do sistema planetário incrementados por 

processos de retro-alimentação de forçantes globais no clima e na circulação oceânica que 

podem alterar rapidamente a estruturação dos ecossistemas. 

Ao se observar o registro climático desde o Pleistoceno Médio até os tempos atuais, nota-se 

que grande parte das espécies atuais, distribuídas em diferentes faixas latitudinais e gradientes 

altitudinais, estiveram sob a influência de diferentes regimes de variação de temperatura e 

umidade dos continentes. Ainda mais, estes padrões climáticos, reflexos dos períodos glaciais 

e ciclos inter-glaciais, tiveram influência na dinâmica da relação do nível do mar e regiões 

costeiras. Por exemplo, nos períodos de 150 mil anos atrás e do último máximo glacial 

(UGM), que foi há 18 mil anos, o mar baixou em alguns pontos do planeta em até 100 metros 

em relação aos níveis atuais. Com isso, grandes extensões de áreas costeiras foram expostas e 

que proporcionou a expansão de comunidades bióticas terrestres em direção à estas regiões 

antes ocupadas pelas águas oceânicas. Consequentemente, parte significativa dos continentes 

apresentou uma reestruturação dos seus padrões biogeográficos, auxiliando na distribuição e 

migração de espécies. Na América do Sul, e em especial na região equatorial, este fenômeno 

de regressão também ocorreu e deve ter afetado as porções costeiras no limite norte do 

continente. Desde os últimos 150 mil anos a linha da costa apresentou diferentes pulsos de 

aumento e diminuição do nível do mar, mas com uma tendência de recuo gradativo até o 

UGM, e logo após os oceanos apresentaram um rápido aumento durante o Holoceno, 

finalizando com os padrões atuais. Este exemplo de relação entre o sistema climático e os 

níveis dos oceanos, mostra que as variações ambientais são o padrão e não a exceção durante 
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o tempo evolutivo das espécies, uma dinâmica que ocorre desde o Pleistoceno Médio até o 

Presente (Rossetti, 2014). Outrossim, dados históricos provenientes de registros polínicos em 

várias regiões da Amazônia e na região de ecótono entre os biomas Amazônia e o Cerrado 

mostram mudanças ambientais estruturantes das fitofisionomias relacionadas às variações de 

temperatura e/ou umidade (Cohen et al 2013; Rossetti et al. 2010; Rossetti et al 2017). 

Ao relacionarmos os padrões do passado com os tempos atuais, observamos que os 

ecossistemas vêm experimentando um período de relativa estabilidade climática desde o 

Holoceno. Entretanto, como fator adicional, as mudanças na composição dos gases de efeito 

estufa de causa antropogênica são esperadas que causem efeitos de escala e intensidade 

semelhantes aos de alguns períodos glaciais-interglaciais. Desta forma, para maior robustez 

no estabelecimento de cenários dos impactos dos efeitos do clima e uso do solo na 

biodiversidade será necessário um entendimento dos efeitos e respostas da biota frente às 

diferentes variações ambientais. Neste caso, as informações do passado contribuem para o 

estabelecimento dos limites adaptativos das espécies ou comunidades bióticas (Rossetti et al., 

2004; Rossetti & Toledo, 2007). Ainda mais, estas investigações devem abranger escalas 

regionais como interflúvios e/ou regiões de significativa escala biogeográfica que contenham 

populações de espécies estruturadas tanto geograficamente como geneticamente (Ribas et al, 

2013). 

As escalas temporais e espaciais produzem interrelações diferenciadas na estruturação das 

comunidades bióticas. Efeitos como a perturbação e mudanças ambientais e as variações 

sísmicas do terreno, e respectivas respostas adaptativas pela biota, são questões que vem 

sendo estudado pela comunidade científica e que contribuem para criar critérios para 

conservação de populações atuais (Rossetti & Toledo, 2007). Ciclos de dia e noite, 

tempestades, variações de sazonalidade, de padrões climáticos, de formação de solo e efeitos 

geológicos de longa escala temporal produzem respostas de adaptação biológica como: 

fenologia, dinâmica populacional, adaptação, extinção e evolução. 

Para compreender as relações da distribuição da biodiversidade sob a ótica dos padrões de 

tempo e espaço, as áreas de endemismo são evidências históricas dos processos e cenários 

evolutivos em uma determinada região. Contudo, cabe notar que existe um diferencial 

analítico quando é usada uma mesma informação, mas com escalas temporais que abrangem 

fenômenos e momentos distintos da existência de uma espécie. Neste caso, o tempo ecológico 

e o tempo evolutivo. Segundo Crisci et al (2003), questões históricas estão relacionadas com a 

história da terra, dos sucessivos eventos geológicos, com a distribuição de espécies, com áreas 

de endemismo, e com regiões biogeográficas. Os padrões biogeográficos atuais, como os 
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centros de endemismo, são fenômenos biológicos importantes para suporte à construção de 

narrativas sobre cenários evolutivos que originaram a fauna e flora amazônica. O mesmo 

padrão de distribuição de uma espécie pode ser analisado sob o espectro do tempo ecológico. 

Assim, as variáveis devem ser analisadas sob um contexto de nicho ecológico, tipos 

funcionais, distúrbios ambientais, que culminam em ecorregiões. Ou seja, a ecorregião se 

relaciona ao tempo ecológico e as regiões biogeográficas ao tempo geológico/evolutivo. 

Conforme apontado por Rossetti & Toledo (2006; 2007), as histórias das transformações 

paleobiogeográficas na Amazônia estão intimamente relacionadas ao arcabouço geológico, 

bem como às flutuações climáticas, provocando um dinamismo na estruturação e composição 

da flora, com a redistribuição das principais fitofisionomias. Ainda mais, segundo Vieira et al. 

(2007) o modelo de distribuição dos tipos de solo e uma caracterização geomorfológica dos 

terrenos são pontos importantes para interpretação da diversidade de ecossistemas na região. 

As paisagens têm preservado as mudanças sucessivas no arranjo espacial dos sistemas 

terrestres em diferentes períodos geológicos, provocadas principalmente por atividades 

tectônicas e mudanças do nível do mar, e que culminaram em modificações substanciais na 

hidrografia e padrão de drenagem. Essas variações influenciaram e favoreceram o movimento 

e redistribuição da biota ao longo do tempo. 

Outro ponto importante é o de levar em conta as evidências paleoecológicas no auxílio na 

determinação de estratégias de conservação para a Amazônia. Estudos palinológicos reforçam 

a hipótese que em zonas de transição é necessário um cuidado particular no direcionamento 

dos esforços conservacionistas (Mayle et al., 2006; Mayle e Beerling, 2004). Um exemplo de 

análise do uso de dados climáticos do passado com base em modelos espaciais e suas relações 

com a estruturação e distribuição de paisagens pode ser observada na Figura 2. O modelo 

aponta as diferenças de estrutura de vegetação ocorridas há 12 mil anos, período em que se 

iniciava a ocupação dos paleoindios na América do Sul (Rossevelt, 2013). A reconstituição 

ressalta as variações na estrutura das paisagens ocorridas durante o limite Pleistoceno-

Holoceno e das prováveis mudanças dentro das áreas protegidas hoje, formalmente 

estabelecidas. Adicionalmente, dados de arqueologia, antropologia e genética têm mostrado 

que as relações espaciais dos diferentes tipos de vegetação vêm sofrendo mudanças ao longo 

do tempo (Shepard e Ramirez, 2011), sendo que as atividades de culturas indígenas são um 

importante vetor a ser analisado em relação aos estudos de mudanças da composição da 

floresta. Estes dois exemplos, assim como os diferentes dados geológicos e biológicos aqui 

apontados, chamam a atenção pela necessidade de uso de dados históricos para delimitar 
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unidades de conservação diante de um sistema dinâmico espacial com a perspectiva de 

cenários de grande mudança. 

 

Figura E.2  Diferentes paleoecossistemas sobre a bacia amazônica 12.000 aa. A atual zona 

de transição entre floresta-savana mostra que essas regiões são naturalmente e 

historicamente mais vulneráveis a eventos de transição levando em conta fatores 

paleoclimáticos. 

 

Teoria dos estados estáveis e transições críticas de ecossistemas 

Holling (1973) introduziu a noção de resiliência e estabilidade em sistemas ecológicos e, 

assim, abriu oportunidades para um novo campo de pesquisa com diversificados empregos. 

As aplicações práticas desta poderosa teoria vão desde a previsão de colapsos em sociedades 

humanas, passando por avaliações de sustentabilidade, até o uso para predizer o 

comportamento do mercado financeiro (Scheffer et al. 2012). 

Em um mundo ideal, poderíamos esperar que os ecossistemas respondessem de maneira linear 

as mudanças ao longo de um gradiente ambiental (Scheffer et al., 2015). Entretanto, é mais 

comum observar mudanças bruscas entre ecossistemas se determinado limiar sobre um 

gradiente ambiental qualquer for atingido. Em outras palavras, isso significa que eventos de 

transições críticas podem ser disparados de maneira repentina se um nível crítico (tipping 

point) do gradiente ambiental for ultrapassado. É dado o nome de estado estável a posição 

assumida por um ecossistema em um gradiente ambiental. Não raramente é possível observar 

dois estados estáveis diferentes ocupando a mesma faixa do gradiente ambiental (Hirota et al., 

2011; Staver et al., 2011). A esse fenômeno é dado o nome de estados estáveis alternativos ou 

‘biestabilidade’. Um conceito central na teoria dos estados estáveis é o de resiliência. 

Resiliência, no contexto de sistemas ecológicos, pode ser interpretado como a capacidade de 

um ecossistema se recuperar após sofrer um distúrbio (Folke et al. 2004; Holling 1973; Pimm 

1984; Scheffer et al. 2001). 

Nessa teoria, a analogia a estrutura de copos e bolas é usada com frequência para representar 

um sistema com múltiplos estados em equilíbrio. Cada estado estável (bola) possui sua 

própria bacia de atração (copo), de modo que sua profundidade pode ser interpretada como 

uma medida de resiliência do estado estável. O estado estável que possui alta resiliência a 

uma determinada faixa do gradiente ambiental tende sempre a voltar o seu estado de 

equilíbrio após uma perturbação. Se a profundidade da bacia de atração diminuir em função 

de mudanças ambientais haverá a diminuição da resiliência do ecossistema. Assim, se a 
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resiliência diminuir até um certo limiar, esse fato pode disparar um evento de transição crítica 

a um outro estado estável. O retorno ao estado estável original não seria tão fácil por causa do 

fenômeno da histerese, representada por uma zona de instabilidade entre os estados estáveis. 

Nós podemos decompor resiliência florestal em seu potencial biótico (diversidade de espécies, 

de interações interespecíficas, de funções ecológicas e de processos ecológicos) e seu 

potencial abiótico (clima, relevo, solos, pH). Os mecanismos ecológicos responsáveis pelo 

processo de regeneração da floresta, tais como dispersão de sementes, polinização, herbivoria, 

ficam comprometidos após os distúrbios. Por outro lado, mudanças em largas escalas têm 

afetado significativamente os padrões climáticos globais. 

Uma das questões relevantes para o entender o futuro do bioma amazônico é definir o papel 

que o processo de degradação da resiliência florestal tem em disparar eventos catastróficos em 

grandes escalas. A teoria dos estados estáveis e transições críticas prevê que se for alcançado 

um limiar crítico de resiliência do ecossistema, este estaria sujeito a mudanças catastróficas 

em larga escala disparadas repentinamente (Scheffer et al., 2012; Scheffer e Carpenter, 2003). 

Um dos indicadores de que um evento de transição se aproxima é exatamente uma taxa de 

recuperação mais lenta após um distúrbio (Scheffer et al., 2009). Evidências em pequenas 

escalas como um microcosmo, suportam essa predição (Veraart et al., 2012). Para a Amazônia, 

evidências empíricas dão conta de que se for alcançado o tipping point, a floresta poderá ser 

substituída por estados com menor densidade de vegetação, como savanas ou campos abertos 

(Hirota et al., 2011; Nobre e Borma, 2009; Oyama e Nobre, 2003; Salazar et al., 2007). 

 

A necessidade de integração de conhecimento científico como subsídio à conservação 

biológica na Amazônia em tempo de crise ambiental 

Um grande desafio de selecionar e implementar áreas para a conservação da biodiversidade 

está em incorporar o paradigma de dinâmica temporal e espacial frente às mudanças globais. 

Dados filogeográficos, de geologia histórica e entendimento dos padrões de uso do solo e 

cenários de hotspots com o maior potencial de conversão dos sistemas naturais fazem parte 

deste arcabouço de conservação biológica do Antropoceno. Do mesmo modo, dados sobre a 

distribuição de espécies tem demonstrado a importância da informação sobre padrões 

ecológicos e de adaptação, i.e., nicho ecológico, para a construção de segmentos de paisagens 

que sirvam para o estabelecimento de unidades de conservação. No que tange ao 

conhecimento científico, identificamos alguns aspectos relevantes que ainda necessitam de 

maior detalhamento para que se possa compreender os padrões e riquezas da biodiversidade 

Amazônica. Questões sobre 1) fertilização e biodiversidade com o papel da megafauna como 
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exercendo papel de fertilização ou as areias vindas do Saara através do Atlântico (Doughty et 

al., 2013); 2) a presença de ‘white sand vegetation’, seus padrões de diversidade biológica e 

sua relação com processos geológicos de tectonismo e depósitos em megafan no interior das 

bacias de drenagem na Amazônia (Naka et al 2012; Rossetti, 2014; Rossetti et al, 2017); 3) os 

processos de especiação e povoamento de espécies do bioma Amazônia e sua relação com 

vegetações estacionais que circundam a bacia Amazônia (Pennington e Lavin, 2017); 4) 

processos históricos de origem e manutenção de espécies e sua relação com cenários 

evolutivos (Smith et al.; 2014; Ribas et al. 2012); 5) questão de extinção da megafauna e 

anacronismo com espécies zoocóricas (Koch e Barnosky, 2006; Guimarães et al, 2008; Lima-

Ribeiro & Diniz-Filho, 2013); 6) discussão da influência das variações climáticas no processo 

de ocupação arqueológica do Brasil Central e da Amazônia durante o Holoceno; 7) a 

hiperdominância de espécies na Amazônia (ter Steege et al. 2013); 8) as dinâmicas das 

comunidades vegetacionais durante o Pleistoceno e Holoceno (Cohen et al., 2013). 

 

Conclusões 

Segundo aponta a pesquisadora Gretchen Daily (Daily, 2010), da Universidade de Stanford “é 

hora de enfrentar a dura verdade de que as abordagens tradicionais para a conservação, 

tomadas sozinhas, estão condenadas a falhar. As reservas naturais são muito pequenas, muito 

poucas, muito isoladas e também sujeitas a mudanças para suportar mais do que uma pequena 

fração da biodiversidade da Terra. O desafio é tornar a conservação atraente - das perspectivas 

econômicas e culturais. Não podemos seguir tratando a natureza como um Buffet. 

Dependemos da natureza para segurança alimentar, água limpa, estabilidade climática, frutos 

do mar, madeira e outros serviços biológicos e físicos. Para manter esses benefícios, não 

precisamos apenas de reservas remotas, mas lugares em todo lugar...”. Nesse aspecto, a 

informação histórica contribui para definir potenciais áreas de ocorrência diante de 

condicionantes físicas e ambientais semelhantes no passado, caso elas venham a se repetir no 

futuro. Um dos principais desafios acadêmicos está na definição das escalas do tempo e 

espaço na Amazônia voltada para a construção de uma estratégia de conservação, e 

relacionadas em sistemas com transições críticas da Natureza e Sociedade no Antropoceno. 

Estudos de cunho histórico mostram que as áreas já estabelecidas com a função de preservar 

fluxos naturais foram sujeitas às variações ambientais, e que os cenários de mudanças 

climáticas e do uso do solo irão reconfigurar as paisagens no Antropoceno. Neste contexto, os 

estudos dos vários ecossistemas necessariamente precisam incluir as ações humanas no 

contexto das relações entre os fenômenos analisados, uma vez que ela se apresenta como um 
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fator relevante na estruturação e funcionamento das comunidades bióticas, independente das 

escalas de análise. 

As atividades humanas na Amazônia neste século têm reduzido sistematicamente a resiliência 

do ecossistema florestal pois afetam diretamente os padrões climáticos. Para evitar a transição 

a um outro estado estável de baixa cobertura de árvores (i.e., savanas, campos abertos) é 

necessário aumentar a resiliência dos ecossistemas florestais em níveis de segurança onde seja 

possível manejar os ecossistemas de forma mais sustentável. Ou seja, frear o desmatamento, 

reduzir os efeitos da fragmentação, recuperar processos ecológicos-chave como polinização, 

dispersão de sementes. Entendemos que as mudanças climáticas não reconhecem fronteiras 

geográficas, políticas ou biogeográficas. Desse modo as áreas protegidas inseridas nesse 

contexto de forte sazonalidade climática e desmatamento são mais suscetíveis aos efeitos. 

Reiteramos que investir em planos de restauração ecológica sem considerar tais fatores 

também pode ser extremamente oneroso e ineficaz. A contribuição do conhecimento cientifico 

para a conservação das áreas naturais ainda se mostra como essencial para a melhor 

construção de políticas e ações na área ambiental da Amazônia.  
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