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Introduc¢ao

XTENSOS DADOS dos tropicos do Velho Mundo atestam a ocorréncia de

numerosos periodos secos nessas regioes durante os ultimos 60 milhoes

de anos (Tercidrio ¢ Quaterndrio). Africa e Austrélia experimentaram uma
sucessao de ciclos climaticos tmidos/secos ¢, durante os altimos 2,8 milhoes de
anos, foram submetidas a periddicas fases frias/secas correspondentes a sucessio
de estigios glaciais do Plio-Pleistoceno. Na Africa tropical os niveis dos lagos
foram intensamente reduzidos durante essas fases climaticas. Todavia, ¢ provavel
que as mudangas ndo ocorreram homogeneamente nos continentes. Numa revi-
sdo global da origem e evolugao das florestas pluviais tropicais Morley (2000:
XIII, 280) enfatizou que “sua imensa diversidade ¢ devida ndo a uma histéria
longa e imutavel, com condigoes climaticas estaveis ao longo de milhares de
anos, mas a capacidade de plantas oportunisticas sobreviverem em periodos de
mudanga climatica e perturbagdes geoldgicas, para expandir suas distribui¢oes
quando as mudangas climdticas permitiram, ou abrigar-se em reflgios favoraveis
quando os climas eram destavoraveis. A diversificagao das floras de florestas plu-
viais tropicais continuou durante a maior parte do Tercidrio, como resultado de
sua sucessiva expansao, retragao e fragmentacao por barreiras fisicas, ¢ ndo ¢ um
tendmeno exclusivo do Quaternirio”. A recorréncia de eventos de clima seco, e
seus efeitos associados as floras e faunas do Velho Mundo durante o Cenozdico
(Terciario e Quaternario), tém sido amplamente considerados como o principal
agente impulsor que antecede as respostas evoluciondrias da biota (veja varios
capitulos em Goldblatt, 1993 e Vrba ez al., 1995). Qual era a situagdo na América
do Sul, particularmente na Amazonia, durante esses periodos geoldgicos? Sua
histéria climatica teria seguido o padrio global? O objetivo deste trabalho ¢ resu-
mir ¢ examinar o estagio atual de nosso conhecimento acerca da historia climati-
co-vegetacional da Amazonia e sua relevancia para a evolugdo das floras e faunas
florestais do Neotropico.

E provavel que a maioria das espécies de plantas e animais tenha surgido a
partir de populagdes que desenvolveram mecanismos de isolamento genético-
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reprodutivo das espécies que as originaram durante um ou mais periodos de
separacdo geografica (especiagdo geografica ou alopatrica; Mayr, 1942, 1963;
Avise, 2000). A especiagao simpatrica dentro do centro de origem de espécies
parentais sem separa¢do geografica foi muito rara (Tregenza & Butlin, 1999).
Por conseguinte, surge a questio de como os diferentes tipos de barreira teriam
fragmentado repetidamente os centros de origem de espécies ancestrais na Ama-
zOnia para permitir o desenvolvimento de novas espécies. Com as perturbagoes
penetrantes intermediarias das florestas, causadas por erosio e migragao lateral
de rios nas planicies de inundag¢io e por formagodes de lacunas (tormentas e der-
rubada de drvores), desenvolveu-se um mosaico complexo de floresta maturada,
sucessoes ¢ lacunas que ajudam a explicar a manutengao da elevada diversidade
de espécies na Amazonia. Entretanto, essas perturbag¢des proporcionam insufi-
ciente separagao entre populagoes de plantas e animais para que se diferenciem
em novas subespécies e espécies.

O efeito dos periodos climaticos secos
na Amazonia durante o Quaternario

A resolugao do registro geoldgico pertencente ao Tercidrio e a periodos
universais mais antigos ndo foi suficientemente pormenorizada para documentar
o efeito global dos ciclos astronomicos de Milankovitch,” exceto em determina-
das situagoes locais (Herbert & Fisher, 1986; Bartlein & Prentice, 1989; Bennett,
1997). Esses ciclos nos periodos de ocorréncia compreendidos entre 20 mil ¢
100 mil anos sdo: 1 ciclos de precessao (cerca de 20 mil anos) em virtude da
variagdo na distancia entre a Terra e o Sol; 2 ciclos de obliqiiidade (cerca de 40
mil anos) em razao do acréscimo e decréscimo da inclinagio do Equador na 6r-
bita da Terra ao redor do Sol; e 3 ciclos de excentricidade (cerca de 100 mil anos)
por causa da variagdo na forma da érbita da Terra ao redor do Sol. Seu principal
efeito foi uma alteragao dos periodos climaticos relativamente secos ou mais tmidos
nos continentes, com mudangas correspondentes na distribui¢io da vegetacao
florestal e nao-florestal. Tais oscilagdes de periodos geologicamente curtos (alta
freqiiéncia) foram sobrepostas a uma tendéncia de resfriamento gradual do clima
da Terra desde o inicio do Cenozoico. O gradiente térmico latitudinal tornou-se
alcantilado durante o curso do Tercidrio, quando a média anual de temperatura
aumentou nos tropicos e as temperaturas de verao diminuiram nas latitudes mais
elevadas. Durante o Quaternario os periodos relativamente secos (glaciais) fo-
ram mais frios também nos tropicos e os periodos interglaciais tmidos foram
relativamente quentes.

O efeito bidtico de tais mudangas climaticas durante o Quaterndrio ¢ o
Terciario foi que as comunidades romperam-se ¢ as espécies mudaram suas dis-

* Milutin Milankovitch (1879-1958) foi professor de Fisica Tedrica e Mecénica Celeste na Universida-
de de Belgrado e analisou, durante o inicio da década de 1930, os trés padroes de flutuacoes clima-
ticas globais durante a maior parte ou a totalidade da histéria geologica da Terra.
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tribui¢des de maneira individual. Nao obstante, havia sempre tipos de vegetacao
fechada (florestas) e tipos abertos, com suas respectivas comunidades animais,
durante as varias fases climaticas, ainda que suas composi¢oes especificas varias-
sem em certo grau. Em razao dessas alteragdes nas comunidades, nao falaremos
de mudangas das “formagoes” de plantas.

Embora boa soma de dados ainda esteja esparsa, nos ultimos anos ficou
disponivel muita informagao sobre o efeito de climas secos (nao necessariamente
climas “aridos”) na Amazoénia durante o Quaternario Tardio (fig. 1). Entretan-
to, a exata datagdo e a correlagao dos registros geoldgicos em diferentes domi-
nios permanecem abertos em muitos casos. O importante a estabelecer neste
estagio ¢ o fato geral de que as fases climaticas secas e a correspondente redugao
de florestas pluviais imidas ocorreram em algumas partes da Amazonia. Com
este proposito, mesmo um indicio nio-datado de seca no passado ¢ um “dado”
que nao deve ser desprezado. Nao consideramos os resultados mencionados a
seguir como prova da ocorréncia de fases climaticas secas por toda a Amazonia
durante o Quaterndrio, mas eles indicam altera¢des climaticas pelo menos em
dreas localizadas e razoavelmente regionais. E claro que extensas 4reas de floresta
pluvial (que é muito antiga) sempre existiram na Amazonia. Burnham & Graham
(1999) e Thomas (2000) analisaram a evidéncia para seca climdtica na Amazonia
em suas excelentes revisoes das altera¢cdes ambientais do Quaternario em meios
tropicais imidos da Regido Neotropical e do mundo, respectivamente.

Grandes campos inativos de dunas foram descobertos na regiao norte-cen-
tral da Amazodnia; essa area, o “Pantanal do Norte”, cobre uma superficie de
alguns milhares de quilometros quadrados entre os rios Branco ¢ Negro (Santos
et al., 1993; veja fig. 1, n. 1) e hoje estd coberta especialmente por vegetagao
aberta que é chamada localmente de caatinga amazonica. Contudo, a importan-
cia paleoclimatica desses campos de areia pode ser limitada se, pelo reexame, ficar
demonstrado tratar-se de areias podzolicas (de ampla distribui¢ao no sistema do
Rio Negro). Numerosos campos de areia edlicos menores existem mais ao norte,
ao redor de Boa Vista (Carneiro Filho & Zinck, 1994), ¢, na Amazoénia Central,
entre Manaus ¢ o Oceano Atlantico. Sua vegetagdo, semelhante a caatinga, ¢é
chamada campina (Anderson, 1981), que também cobre pequenas areas de lei-
tos de rio emergentes proximos a Manaus (¢ claro que estas tém pouco a ver com
climas relativamente secos). Essa vegetagao ¢ bem diferente daquela das savanas.
Sao as savanas isoladas sobre os solos argilosos que mostram que suas plantas
foram distribuidas amplamente na Amazonia; por exemplo, as savanas ao redor
de Santarém ¢ a Savana da Amélia, na ribanceira sul do Rio Negro, acima de Ma-
naus. Iriondo & Latrubesse (1994) ofereceram indicios para um clima seco da
Epoca Glacial Tardia, na por¢io central da Amazonia inferior, e fizeram comen-
tarios sobre as descargas reduzidas dos rios nessa area e sob condi¢des climaticas
altamente sazonais com alisios acentuados. Os tltimos autores afirmaram que
somente mudangas de segunda ordem na dindmica climdtica regional sio sufi-
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cientes para documentar a ocorréncia de uma fase climatica seca nessa regido (fig.
1, n. 2). Nessa mesma drea, a oeste de Santarém (préximo a Obidos), Tricart
(1974: 146) observou “uma area altamente dissecada, apesar da cobertura de
densa floresta (...) os declives sao muito ingremes ¢ os divisores muito estreitos.
Tal dissecag¢do nao poderia desenvolver-se sob uma cobertura florestal densa. Ela
envolve vegetagao esparsa, mais ou menos do tipo de savana”. Depois concluiu:
“A Amazoénia Central sofreu os efeitos de periodos secos quando deixou de ser
recoberta pelo tipo atual de floresta pluvial (...) Disseca¢dao densa e pronunciada
dos divisores (...) desenvolvida durante o tltimo periodo do nivel baixo do mar,
isto ¢, o ultimo estagio da glaciagio Wiirmiana (Wisconsin). Durante esse perio-
do ¢é bem provavel que a Amazoénia Central nio fosse coberta pela atual floresta
pluvial fito-estabilizante, mas por tipos de vegetagao mais seca sob os quais o es-
coamento foi capaz de produzir a disseca¢ao dos declives” (Tricart, 1985: 197,
201). Condi¢oes tmidas e florestas de galeria provavelmente persistiram ao lon-
go de por¢oes do proprio Rio Amazonas e de seus principais tributarios, como
acontece hoje nas regioes de savanas da América do Sul; assim, isso ndo pode ser
considerado como evidéncia contra um clima regionalmente seco (Miiller et al.,
1995). A importancia desses corredores florestais foi enfatizada por Prance (1982 a).

A floresta pluvial em Pitinga, a cerca de 250 quilometros ao norte de Manaus,
estd assentada em camadas de sedimentos grossos diversos, extremamente po-
bres, que devem ter sido depositados sob condi¢oes climaticas secas, de passado
geologico recente, quando florestas pluviais densas de ha muito estavam ausen-
tes dessa regiao (Veiga et al., 1988; fig. 1, n. 3). A mesma interpretagao aplica-se
aos sedimentos depositados em partes do sul-central da Amazdnia brasileira, nas
regioes dos rios Xingu superior ¢ médio Tapajos e do norte de Rondonia (Veiga
etal., 1988, 1991; Bettencourt et al., 1988). Detritos grossos acumularam-se nas
depressoes superficiais na regiao média do Rio Tapajos (fig. 1, n. 4) e extensas
camadas de areia cobriram as terras baixas ao redor da Serra do Cachimbo (fig. 1,
n. 5) durante um periodo de forte erosao, quando o clima do Pleistoceno Tardio
era seco ¢ a vegetagao da densa floresta pluvial havia em grande parte desapareci-
do dessas regioes (Bibus, 1983). Em varios perfis complexos de solo, o altimo
autor observou camadas discrepantes indicativas de mudangas climaticas, acom-
panhadas por forte atividade morfodindmica. Na Amazénia Meridional, apare-
cem colinas constituidas de granito parcialmente alterado (!) sob floresta pluvial,
cuja situagao sé6 pode ser explicada por periodos intermediarios de erosio, quan-
do a cobertura florestal era mais aberta ou havia desaparecido completamente.
Na regiao do Rio Tapajoés ocorreu uma extensa fase de erosiao durante o Pleisto-
ceno Tardio, quando vegetag¢io aberta cobria essa parte da Amazonia. Bibus
(L.c.) também chamou a atengao para o fato de que os terragos do Pleistoceno na
Amazonia Inferior contém espessas camadas de sedimentos grossos, indicando
condigoes de erosao muito diferentes no Baixo Amazonas, durante os periodos
de deposicao fluvial existentes atualmente nessa regiao. Observagdes geomorfo-
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l6gicas em linhas de seixos e solos estratificados em Rondénia (Emmerich, 1988),
ao redor de Porto Velho e estudos fitogeograficos proximos a Humaitd (Gottsberger
& Morawetz, 1986) também indicam climas secos ¢ existéncia periddica de ve-
getagdo aberta nessa parte do sul da Amazonia durante o Plio-Pleistoceno (fig. 1,
n. 6-7). Entre 9 mil e 3 mil anos BP (Before Present) a vegetagdo de savanas
expandiu-se a custa de florestas na drea de Humaita e Porto Velho (Freitas et al.,
2001). Estudo palinologico de Van der Hammen & Absy (1994) indicou tam-
bém a existéncia de vegetacio de savana nessa regido florestal, ao sudeste de
Porto Velho, durante o Ultimo Maximo Glacial. Mayle e al. (2000) documenta-
ram mudangas na vegetagdo perto do limite sul da regido da floresta amazonica.

Ao longo da sub-bacia do Acre, no oeste brasileiro (Rio Purus superior ¢
Rio Acre inferior), precipitados de gesso e aragonita, associados com sedimentos
de fina granulagao, indicam o dessecamento de um extenso sistema fluvial-lacustre
em virtude de condi¢oes climaticas secas ha cerca de 53 mil anos (Kronberg ez
al., 1991; veja fig. 1, n. 8)." " Ademais, estudos paleontologicos de mamiferos
tosseis das tltimas regioes (e ao longo do Rio Napo no leste do Equador) indi-
cam que uma vegetagiao constituida de savanas arborizadas e florestas de galeria
se distribufa amplamente na Amazonia Ocidental durante o Pleistoceno Tardio,
antes que as densas florestas pluviais cobrissem novamente essa regido (Rancy,
1991; Webb & Rancy, 1996; veja fig. 1, n. 9). Restos da fauna do Pleistoceno
Tardio em sedimentos das planicies de inunda¢io do Rio Jurud, no oés-sudoeste
da Amazoénia, também indicam campinas antes de 40 mil BP (Latrubesse & Rancy
1998). Marshall (1979), Webb (1991) ¢ Webb & Rancy (1996) analisaram evi-
déncias de periodos climaticos secos nas terras baixas da América Central ¢ do
Sul, ha varios milhoes de anos, que permitiram uma troca da fauna dos mamife-
ros do norte e do sul pelos corredores de vegetacio aberta da Amazonia.

Dados sobre pdlen féssil da regido média do Rio Caqueta, no sudeste da
Colombia, indicaram que, durante periodos mais secos do Pleniglacial, tipos de
vegetagdo savana-caatinga poderiam ter-se desenvolvido 14 ou se expandido um
pouco pelos arredores (fig. 1, n. 10). Os tabuleiros relativamente pequenos da
Serra dos Carajas, no Estado do Para, estao hoje cobertos com vegetagaio em
solo de canga ferrifera, em razao das condigoes edaficas, e sao circundados, em
todos os lados da Serra, por extensas florestas pluviais biodiversas que cobrem os
declives e os grotoes intercalados (veja Secco & Mesquita, 1983 e fig. 1, n. 11).
Estudos geoldgicos e analises de pdlen féssil revelaram quatro periodos de re-
gressao de floresta pluvial dessa regido geral, durante os ultimos 60 mil anos
(Absy et al., 1991; Sifeddine et al., 1994; veja, entretanto, comentarios criticos
por Colinvaux ez al., 2000: 157).

“ Risinen ez al. (1995) consideraram estratos sedimentares encontrados na regido superior dos Rios
Purus ¢ Acre como os do Mioceno Tardio. Sdo necessdrios estudos adicionais para verificar a idade
Quaterndria dos estratos coletados por Kronberg et al. (l.c.) e a idade Tercidria dos sedimentos
estudados por Risinen ez al. (l.c.) nessa drea.
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Figura 1 — Mapa com a localizagio das dreas da Amazonia onde foram coligidos, em
anos recentes, os indicios paleoecologicos para periodos climaticos secos e mudangas da
vegetagdo associadas ao Pleistoceno tardio (veja texto para explicagdio dos nameros).
Um precioso conjunto de informagoes sobre as mudangas climdtico-vegetacionais do
Quaterndrio esta disponivel para o norte da América do Sul e Brasil Central, exceto
Amazoénia (ndo indicadas neste mapa). P (ponto negro) — localizagio do Lago Pata.

Durante os periodos glaciais, quando o nivel marinho global atingia 120
metros abaixo do atual, o lengol fredtico regional era mais baixo, o Rio Amazo-
nas ¢ as porg¢oes inferiores de seus tributdrios fluiam em vales encaixados, relati-
vamente estreitos. Combinado com um clima regionalmente mais quente do
atual, isso provavelmente teve um efeito severo sobre a vegetagdo em razio da
reduzida disponibilidade de dagua, o que levou a mudangas muito espalhadas na
composi¢io florestal e na retragio de florestas em grande parte da Amazonia
Central e Inferior, onde a precipitagio ¢ principalmente por convec¢ao e hoje em
dia ha uma estagao seca relativamente pronunciada (Salati, 1985). De maneira
semelhante, Burnham & Graham (1999: 569) afirmaram: “Considerando que
grande parte da Bacia Amazonica atualmente estd proxima do nivel do mar, um
abaixamento desse nivel, no passado recente, em cerca de 121 metros (+ 5 me-
tros) do maximo glacial deve ter tido certo efeito de dessecag¢ao sobre a vegeta-
¢do em vista de flutuagdes no lengol fredtico”. Os vastos campos de dunas fosseis
na regido de Lhanos, do leste da Colémbia-Venezuela ao noroeste da Amazonia,
indicam que essa parte da América do Sul tornou-se parecida com deserto duran-
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te certos periodos do Quaternario. Clapperton (1993a) afirmou que: “A conver-
géncia dos indicios de ordem continental apdia o conceito de condigdes mais
secas ¢ menos cobertura de floresta fechada no maximo glacial. Os registros dos
nucleos de gelo dos Andes peruanos registram um aumento de 200 vezes na
poeira atmosférica durante o Ultimo Estigio Glacial, possivelmente devido ao
fato de que a cobertura florestal nos arredores da Bacia Amazonica tenha sido
mais irregular do que ¢ hoje (Thompson et al., 1995). Com referéncia aos baixos
teores de nitrato nos nucleos de gelo, os Gltimos autores notaram que eles “fa-
zem supor que a cobertura florestal fora reduzida de maneira significativa, em
resposta as condig¢oes secas ¢ a expansao de campinas” (Thompson et al.; 1995:
47). Indicios geoldgicos e geomorfologicos adicionais para periodos climaticos
secos da Amazoénia e outras areas da América do Sul tropical tém sido revistos
por diversos autores como Garner (1974, 1975), Journaux (1975), Bigarella &
Ferreira (1985), Ab’Saber & Absy (1993), Hooghiemstra & Van der Hammen
(1998) e Behling (2001).

Apenas algumas das abordagens acima, acerca de dados indicando condi-
¢Oes razoavelmente secas em partes da Amazonia durante determinados perio-
dos geologicos foram levadas em consideragio por Colinvaux ez al. (2000) e
Colinvaux & de Oliveira (2000, 2001 ) sustentando que as florestas da Amazonia
Central jamais foram afetadas por condi¢oes climaticas secas e, portanto, nunca
sofreram fragmentagdo por vegetacdo intermedidria e claramente aberta (veja
também Jones, 2001). Por outro lado, Van der Hammen & Hooghiemstra (2000),
revisando a histéria da vegetagdo e do clima da Amazonia no Terciario Tardio e
no Quaternrio, estimaram que as chuvas durante o Ultimo Maximo Glacial po-
dem ter-se reduzido em 30-50%, levando a uma substancial retra¢ao das florestas
pluviais midas e a formagao de refagios florestais imidos separados por tipos
mais secos de vegetacao. Também, em nenhum dos registros publicados da
Amazénia e do Brasil Central hd sedimentos do Ultimo Méximo Glacial (UMG)
presentes ou abundantes (Ledru ez al., 1998; Van der Hammen & Hooghiemstra,
2000 para o Lago Pata). O UMG foi representado por um hiato de varios milha-
res de anos ou mais, indicativo de climas mais secos do que antes e, depois, “alte-
ragoes nos sedimentos atestam para climas mais secos, entre cerca de 24 mil e 17
mil YBP” (Ledru et al., 1998:236). O clima dos Altos Andes da Bolivia e Peru era
timido durante o Ultimo Maximo Glacial ¢ a seqiiéncia desse periodo foi caracte-
rizada por uma sucessio de periodos muito secos; Baker ez a/. (2001) acreditam
que esses resultados também se aplicam a grande parte da Bacia Amazonica. Por
outro lado, o paleoceandgrato Alan Mix imagina que uma anomalia de alta pres-
sdo empurrou a chuva para fora da regido da floresta amazodnica, propiciando
dias tmidos nos Andes e secando as planicies amazodnicas; isso explica as observa-
¢oes recentes de que os niveis de agua do Lago Titicaca subiram durante o Ma-
ximo Glacial (citado em Jones, 2001: 38). De maneira semelhante, Hostetler &
Mix (1999) concluiram que “seca sazonal na simula¢ao OSU aplica-se bem no
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interior da Bacia Amazodnica ¢ América Central”, durante o Ultimo Maximo
Glacial; as terras baixas amazonicas eram substancialmente mais secas do que as
indicadas antes na simula¢io CLIMAP. Os resultados das simulag¢oes sobre vege-
tagio para o Ultimo Méiximo Glacial por Cowling ef al. (2001) sio tratadas a
seguir (dentro da “hipotese da Densidade do Dossel”). A composi¢io isotopica
de oxigénio nos foraminiferos plantonicos, encontrados num testemunho de se-
dimento marinho em uma regido de descarga do Rio Amazonas, mostra que a
grande bacia regional comportou amplos espagos secos durante o frio periodo
Dryas Mais Novo (cerca de 13 mil a 11,6 mil YBP), com a descarga reduzida em
pelo menos 40% quando comparada com dados da atualidade; a umidade efetiva
aumentou constantemente mais tarde, durante o Holoceno (Maslin & Burns, 2000).

Burham & Graham (1999: 569) concluiram sua excelente ¢ equilibrada
revisdo afirmando: “Ha diversas indicagoes de que os climas nas terras baixas neo-
tropicais no Glacial Tardio e no inicio do Holoceno tiveram intervalos mais frios
¢ mais secos ¢, diversamente, mantiveram um mosaico de florestas tiimidas e flo-
restas mais secas do que a vegetagao do tipo savana. Eles s3o: 1 fosseis de faunas
de mamiferos nas Américas Central e do Sul [...]; 2 uma tendéncia na dire¢io de
condig¢oes mais secas € um arranjo mais complexo de comunidades desenvolven-
do-se préoximo ao fim do Periodo Terciario em Costa Rica e no Panama [...]; 3
aridez nas transi¢oes interglacial-glacial na Guatemala [...]; 4 fei¢des geomor-
folégicas sugerindo aridez durante o Quaterndrio nas terras baixas amazonicas
[...]; 5 mudangas marcantes no nivel do mar [...]; ¢ 6 aridez no Quaternario
demonstrada em outras partes adjacentes e distantes do mundo [...]”.

“As combinagoes desses dados: temperaturas, cerca de 6 °C mais frias [du-
rante o0 UMG], nivel do mar, cerca de 120 m mais baixo e seqii¢ncias de polens
indicando, pelo menos, habitats secos e vegetagao aberta, sio persuasivas. Elas
criaram uma visdo da vegetagdo de terras baixas neotropicais alternando entre
floresta fechada e floresta aberta mais seca ou vegetagao tipo savana, durante as
flutuagdes ambientais ocorridas no Periodo Terciario Tardio e no Periodo Qua-
ternario” (Burhnam & Graham, 1999: 570).

A teoria dos Refugios da diferenciacao bidtica

O dessecamento da América do Sul tropical, durante os periodos climati-
cos secos do Cenozodico, provavelmente nao foi responsavel pelo fato de a Ama-
zOnia Média e a Inferior perderem as florestas que foram substituidas por vegeta-
¢ao sazonalmente seca de savana e cerrado, como os recentes autores ilustraram
em seus cenarios esquematicos para o Pleistoceno (Clapperton, 1993b; Iriondo
& Latrubesse, 1994 ). Tal elimina¢ao completa das florestas pluviais seria impro-
vavel por duas razoes: em primeiro lugar, qual foi a origem das florestas pluviais
da Amazonia que agora sio tio amplamente distribuidas? Em segundo lugar,
como poderia ser explicada a origem do grande ntimero de espécies e subespécies
alopatricas na Amazonia?
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Os centros de origem de muitas dessas formas alopdtricas limitam-se mu-
tuamente ao longo das margens opostas do Rio Amazonas e seus principais tri-
butarios. Foi sugerido que essas formas teriam se originado iz situ, durante o
Pleistoceno ou periodos geoldgicos anteriores, com os rios como barreiras per-
mitindo a diferencia¢do desses espécimes (teoria do Rio ou teoria da Barreira
Fluvial). Porém, essa hipotese ¢ contraditéria em muitas areas pelos fatos apre-
sentados a seguir.

Os rios param de formar barreiras nas regioes florestadas das cabeceiras,
onde as populagoes representativas estao em contato direto (cruzando-se por
hibridagao ou excluindo-se reciprocamente por imposi¢ao geogrifica sem que
haja hibrida¢ao). Como Wallace (1852: 110) ja afirmara: “Na aproximacao das
fontes dos rios eles cessam de ser um limite e a maior parte das espécies ¢ encon-
trada em ambas as margens”. Esta situagao indica uma falta de isolamento geo-
grafico na regido das cabeceiras entre populagoes que, sem duavida, estio efe-
tivamente separadas pelos amplos rios ao longo de seus cursos. A aplicagao direta
da teoria de especiag¢ao alopatrica para tais populagdes em contato com as regioes
das nascentes dos rios amazonicos ¢ impossivel.

Numerosas subespécies e espécies de passaros e outros animais da floresta
pluvial amazdnica confinam-se ao longo das zonas de contato secundarias distin-
tas em continuas regioes florestais de terra firme. Em muitos casos, seus sitios nio
estdo relacionados com grandes rios cujas zonas de contato se cruzam em angu-
los retos (fig. 2). Tais areas de contato representam as principais zonas de descon-
tinuidade biogeografica, num ambiente florestal continuo (Hafter, 1997a,2000).

Diversos taxa representativos que habitam o interior da floresta, cujos cen-
tros de origem sao separados pelos cursos dos rios (como populagdes uniformes
¢ fenotipicamente nio diferenciadas), ocupam extensas dareas cortadas por rios
maiores do que aqueles que separam os respectivos redutos desses representati-
vos. Andlises futuras demonstrario se tais populagdes fenotipicamente uniformes
exibem ou nao fortes diferengas genéticas.

(1) Estudos genéticos de populagoes de animais da Amazonia, ratos (Da
Silva & Patton, 1993), ras (Gascon et al., 1998) e sagiiis tamaris (Patton et al.,
2000) revelaram padroes espaciais na regiao do Rio Jurud que nao apdiam a teo-
ria do Rio, mas s3o mais consistentes com uma interpretagio de populagdes que
estabeleceram contato secunddrio nessa regiao. Como foram tratadas por Patton
et al. (2000) e outros autores, as relacoes filogeograficas de taxa habitando mar-
gens opostas de rios permitem que se faga uma distingao se tais zaxa estdo em
contato primdrio ou secunddrio ou se ocorreu uma dispersio de um lado do rio
para a margem oposta. Os exemplos mencionados acima favorecem a interpreta-
¢ao de contato secundario (situagdo B na fig. 3) envolvendo separagiao em larga
escala das respectivas populagdes durante um ou mais periodos no curso do pas-
sado geoldgico (seja por mudangas na vegetagido ou por alteragdes geoldgico-
geomortfoldgicas na paisagem).
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(2) A teoria do Rio conflita também com o registro geoldgico, porque
muitas das espécies alopatricas hoje ocorrem em dreas que eram presumivelmente
secas ¢ desflorestadas ou ligeiramente florestadas durante certos periodos clima-
ticos do passado.

Entretanto, o modelo da Barreira Fluvial mostra-se aplicavel para uma in-
terpretagio de subespeciagdo e talvez, também, de especiagio em sagiiis do gé-
nero Callithrix (Roosmalen et al., 2000) e, possivelmente, em certos passaros
(Hatfter, 1992) da regiao dos Rios Madeira-Tapajos-Xingu no sudeste da Ama-
zonia. Os rios de curso reto e seus tributdrios nessa drea fluem pelo declive rela-
tivamente ingreme do norte do Escudo Brasileiro, que impede a formagao de
meandros e, com isso, o transporte passivo de populagoes de animais sedentdrios
por meio do corte do pediinculo dos meandros. As populagdes de sagiii do géne-
ro Callithrix nos varios interfltivios sio bem diferenciadas na cor da pelagem.
Todavia, permanece desconhecida a maneira pela qual formas visivelmente dife-
rentes passam gradualmente a outras (subespécies) nas regides das nascentes ¢
como sobrepoem seus redutos sem hibridacao (espécies).

A teoria dos Reftgios (Hafter, 1969, 1974, 1982; Vanzolini & Williams,
1970; Vuilleumier, 1971; Vanzolini, 1973; Miiller, 1973; Prance, 1973, 1982A;
Brown et al., 1974; Simpson & Hatfer, 1978; Brown & Ab’saber, 1979) foi pro-
posta como uma alternativa a hipétese da Barreira Fluvial e postula a persisténcia
de extensas manchas de florestas tropicais imidas naquelas partes das terras bai-
xas amazonicas, onde havia superficies rebaixadas para criar gradientes de chuva
durante as fases geralmente secas do Cenozodico (Terciario e Quaternario), pro-
ximas dos Andes, ao longo de declives de muitas montanhas ao sul da Venezuela
¢ das Guianas, bem como ao norte do Planalto dos Parecis, no Brasil Central e
perto do Oceano Atlantico, no leste do Pard. E provivel que o tamanho dessas
manchas de floresta imida durante os periodos secos fosse maior e bem menos
definido do que ¢ mostrado em muitos mapas que ilustram a localizagao de
refagios na floresta pluvial amazonica. O fundamental para o modelo dos Refu-
gios ¢ a postulada fragmentagdo da floresta pluvial amazonica em certo niimero
de blocos de florestas iimidas ndo de maior ou menor tamanho dessas manchas
de floresta pluvial durante os picos de varias fases climaticas secas. Os “Retagios”
de floresta imida sao admitidos como tendo sido separados por varios tipos de
savana, floresta seca, floresta de lianas e outros tipos intermediarios de vegetagao
de climas sazonalmente secos, que podem ter funcionado como efetivas barreiras
para a dispersao de plantas ¢ animais da floresta pluvial imida. Segundo este
modelo, os Reftigios representam dreas relativamente estaveis ao longo do tem-
po, localizadas em partes periféricas da Amazodnia, nas quais aconteceu a
recolonizagdo das terras baixas da Amazonia Central, com a volta de condigoes
climdticas timidas. Aqui as espécies “acumularam” a expansio de “areas ecotonais”
da regido. A teoria dos Reftigios permanece como modelo de trabalho em razao
de os dados geoldgico-palinologicos da Amazonia serem ainda insuficientes para
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provar a fragmentagao da regido de floresta pluvial imida por tipos de vegetagao
intermedidaria e seca durante periodos secos individualizados (os quais podem ou
nao coincidir com as fases climaticas mais frias).

A primeira prova para a existéncia continuada de florestas timidas numa
dada regiio durante o Ultimo Maximo Glacial foi fornecida recentemente por
Colinvaux et al. (1996) num longo registro de polens de uma area no Norte do
Brasil que foi um dos refagios florestais originais proposto por Haffer (1969;
Reftigio de Imeri). O testemunho de sedimento do qual foram extraidos os es-
pectros de polen foi coletado do fundo do Lago Pata (fig. 1), localizado a apenas
60 quilometros a sudoeste da montanha da Neblina-Imeri, drea que atinge a alti-
tude de 3 mil metros na regiao fronteiriga entre o Brasil e a Venezuela. O registro
de pélen do Lago Pata do Ultimo Méximo Glacial indica, para aquele periodo, a
existéncia nessa regiao de floresta pluvial tropical, a qual, entretanto, também
inclufa alguns zaxa de plantas que hoje estio confinados a niveis inferiores da
montanha. O registro do Lago Pata estabeleceu o fato de que, nas terras baixas
circunvizinhas da Serra da Neblina-Imeri, sem davida existiu floresta pluvial du-
rante a tltima fase glacial geralmente seca (como fora prenunciado pela teoria dos
Refuagios; o Lago Pata esta localizado na por¢io periférica sul da area pontilhada
contornando o Reftigio de Imeri na figura 5 de Haffer (1969), a qual, natural-
mente, pode ter sido bem mais extensa do que estd indicado esquematicamente
naquele esbogo). Hooghiemstra & Van der Hammen (1998: 157), Burham &
Graham (1999: 568) e¢ Van der Hammen & Hooghiemstra (2000) também cha-
maram a ateng¢ao de que o Lago Pata estd localizado em uma drea anteriormente
prenunciada como tendo sido imida durante o Ultimo Méximo Glacial, conside-
rado geralmente seco (veja Van der Hammen & Absy 1994 ). O registro do Lago
Pata, valioso como ¢ o dado desse campo, ndo pode ser usado como critério para
distinguir entre a teoria dos Refigios e a da Perturbagio da Vicariancia, como foi
teito por Colinvaux et al. (1996, 2000) ¢ Colinvaux & De Oliveira (2000, 2001).

No Equador, dados de poélen féssil sio disponiveis somente dos declives
orientais dos Andes, a cerca de 1,1 mil metro de altitude, isto ¢, acima das terras
baixas amazonicas, indicando que, durante o tltimo periodo glacial, existiram
nessa regiao florestas imidas com elementos andinos (Colinvaux 1993, Colinvaux
et al., 1997; veja também os comentarios de Heine, 1994). Esses sitios andinos
estao localizados a cerca de 500 metros mais elevados do que (e niao no interior)
o renomado refagio florestal Napo das terras baixas do Equador, préximo ao
piemonte das montanhas. Estudos palinolégicos futuros, provavelmente, prova-
rdo a existéncia de floresta pluvial fechada durante as fases climdticas geralmente
secas do Pleistoceno em outros setores da Amazonia, por exemplo, proxima dos
Andes no sudeste do Peru, na Amazonia Sul-Central e ao sul da desembocadura
do Rio Amazonas. Essas florestas do Pleistoceno eram consideradas “tropicais”,
porque eram habitadas por faunas das terras baixas tropicais, embora a composi-
¢ao das espécies vegetais possa ter mudado em certa extensao.
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Figura 2 — Zonas de contato entre taxa de passaros selecionados da Amazodnia cujas
localizagoes sio independentes ou variavelmente deslocadas pelo curso dos rios. Outras
zonas de contato seguem o Rio Amazonas e as por¢oes inferiores dos principais tributa-
rios (de Haffer, 1997a, 2000).

A teoria dos Reftigios propoe que as mudangas na vegetagao seguiram re-
versoes climaticas em virtude dos ciclos de Milankovitch durante algum periodo
da Historia da Terra, causando a fragmentagao dos centros de origem das espécies
¢ o isolamento de uma parte das respectivas biotas em refigios ecolégicos sepa-
rados entre si, onde populagoes de espécies 1 se extinguiram, 2 sobreviveram
sem altera¢do, ou 3 diferenciaram-se ao nivel de subespécies ou espécies (de
acordo com a teoria da especiagiao geografica, Mayr, 1942, 1963). Espécies re-
centemente diferenciadas provavelmente sobreviveram a muitos periodos de mu-
dan¢a ambiental antes de nova especiagao. NOs enfatizamos que a teoria nao se
restringe ao Pleistoceno, mas aplica-se também a diferenciag¢ao bidtica durante o
Cenozdico e, mais cedo (como durante o Quaternario), quando os ciclos de Mi-
lankovitch causaram oscilagdes no nivel do mar, alteragdes ritmicas nas facies de
estratos geolodgicos e mudangas climatico-vegetacionais nos continentes (Herbert
& Fischer, 1986; Olsen, 1986; Bartlein & Prentice, 1989; Berger et al., 1989;
Zachos et al., 1997, 2001; Bennett, 1997). H4 evidéncias de que muitas espécies
que ainda existem ja haviam se isolado durante o Plioceno, quando podem ter
originado, no decorrer do Tercidrio, retigios florestais. A teoria dos Refugios se
refere a postulada origem das espécies e subespécies em refiigios ecoldgicos (flo-
restais ¢ nao-florestais) nos continentes, independentemente dos periodos de
tempo, isto é, durante todo o Cenozodico ou até antes (Haffer, 1993).
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Figura 3 — Trés hipoteses filogeograficas alternativas. A: Diversifica¢do primaria: clados
reciprocamente monofiléticos ¢ irmdos limitados por um rio que se impds sobre um
centro de origem das espécies existentes. B: Contato secundario: clados reciprocamente
monofiléticos, mas ndo irmaos, limitados por um rio que serviu como ponto de encon-
tro secunddrio dos clados que se desenvolveram alhures. C: Dispersido: parentesco
parafilético de haplétipos da margem direita em relagio aos da margem esquerda, devido
a um episddio de transferéncia no cruzamento dos rios. De Patton et al. (2000).

Para Bennett (1997: 185), ¢ razodvel considerar eventos durante o Quater-
nario como representativos das escalas de tempo de 20 mil a 10 mil anos ao lon-
go da Historia da Terra. Rupturas de comunidades e especiagio em populagoes
geograficamente isoladas, criadas pelas mudangas ambientais perpétuas das esca-
las de tempo de Milankovitch, tém sido uma caracteristica permanente, embora
normalmente nio reconhecida em vista da resolu¢io relativamente grosseira da
maioria dos registros geoldgicos e paleontolégicos.

Devem ser levados em consideragio alguns cuidados com a aplicagao da
teoria dos Reftgios: as florestas de galeria promovem fluxo génico entre refagios
e, provavelmente, a redugio do total de diferencia¢ao; apenas espécies florestais
ecoldgica e restritamente adaptadas foram afetadas, ao passo que é pouco prova-
vel que populagoes de espécies ecologicamente mais flexiveis tenham, efetivamente,
sido isoladas em reftigios.

Indicios biogeograficos que apdiam a teoria dos Refuigios incluem a coinci-
déncia de dreas de endemismo em diferentes grupos de organismos (fig. 4) ¢ a
ocorréncia bem definida de zonas de contato entre certas espécies ¢ subespécies
de passaros florestais da Amazoénia que representam zonas de distinta desconti-
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nuidade biogeogrifica num ambiente florestal continuo (fig. 2). Ron (2000) e
Bates (2001) estudaram cladisticamente as dreas de endemismo de diferentes
grupos vegetais usando a Andlise de Parcimonia da Endemicidade para produzir
hipoteses dos parentescos de area. Os trés grupos até hoje conhecidos sio: Belém,
Guiana ¢ Amazoénia Superior (Napo+Inambari). No caso de zonas de hibrida¢ao
entre subespécies, essas dreas tém duas caracteristicas que ocorrem em faixas nas
quais as populagoes estabeleceram contato secundario, ap6s um periodo de sepa-
ragdo: populagoes na zona de hibridagio tém variabilidade bastante aumentada;
¢ fora da zona de hibrida¢ao, as duas formas sio, em dreas amplas, relativamente
uniformes, quando muito variando gradualmente (c/inally) ao longo de grandes
distancias. Evidéncia adicional ¢ suprida por taxa de passaros florestais restritos a
uma ou duas regides florestais localizadas na Amazonia, mas ausentes em outros
lugares e taxa com distribui¢ao disjunta (Haffer, 1974, 1997b; Mayr & O’Hara,
1986). Diversos outros autores observaram fendmenos biogeograficos similares
¢ os interpretaram de maneira correspondente para plantas (Prance, 1973, 1982a,
1987, 1996), répteis (Vanzolini & Williams, 1970; Vanzolini, 1992), peixes
(Huber, 1998), borboletas (Brown, 1976, 1987b; Brower, 1996), ¢ mamiferos
(Cerqueira, 1982). Podemos mencionar também as estreitas relagdes entre certas
faunas ndo-florestais ¢ elementos da flora das dreas ao norte ¢ ao sul da Amazonia
¢ que requerem conexoes tempordrias a0 longo dessas terras baixas florestadas.
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Figura 4 — Sobreposi¢io de padroes de endemismo em plantas, borboletas e passaros do
Neotropico. Adaptado de Brown (1987c¢).
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Nog¢oes erroneas sobre a teoria dos Reftigios

Dentre as diversas concepgoes erradas sobre o modelo dos Refagios para a
Amazonia, encontradas em literatura recente, incluimos as seguintes (referéncias
em Haffer, 1993).

 Esse modelo foi supostamente baseado apenas nos padroes bidticos atuais;
ele foi desenvolvido combinando conjuntos de dados de duas fontes inde-
pendentes. Um conjunto de dados envolve informag¢oes de paleobotanica,
geomorfologia ¢ extrapolagoes climaticas. O segundo vem de analises de
padroes modernos de distribuigdo de animais e plantas. A partir de cada
conjunto analisado independentemente, foi possivel fazer previsoes acerca
da distribuicao de florestas de terras baixas durante as fases climaticas secas
do Pleistoceno. A coincidéncia entre a localiza¢dao de presumidos refagios
florestais derivados desses dois conuntos independentes de dados conduzi-
ram a formulagao da teoria geral (Simpson & Haffer, 1978).

e O modelo dos Reftgios se refere a um tinico evento de vicaridncia do Pleisto-
ceno Tardio. Na realidade, uma série de reversoes climatico-vegetacionais
e eventos associados de vicariancia durante o curso de todo o Quaternario
foram reunidos na hipotese de ter causado diferenciagdo biotica (Haffer,
1969; “Nos tltimos 2 milhoes de anos a floresta parece ter passado por re-
petidos episoddios de contragio e expansao”, Simpson & Hafter, 1978: 513).

¢ O modelo dos Refigios aplica-se supostamente apenas ao Pleistoceno. Na
realidade, a teoria refere-se também ao Tercirio e a periodos anteriores
(Haffer, 1993 e veja acima).

* Toda evolugao da biota neotropical provavelmente ocorreu nos refagios do
Quaterndrio e todas as espécies que ainda existem datam do Quaternario.
Nenhum autor jamais fez tais alegagoes.

 Asregioes entre os postulados refagios florestais imidos eram supostamen-
te cobertas apenas por savanas de herbdceas. Na realidade, foi especulado
que “provavelmente havia florestas adicionais menores ao longo dos cur-
sos dos principais rios da Amazonia, nos declives de montanhas isoladas ¢
nas extensas terras baixas entre o Rio Madeira superior ¢ o Rio Maranén”
(Haffer 1969: 134). “Certos tipos de vegetagao, tais como floresta seca,
floresta de transigao, floresta de lianas e floresta de bambus teriam bloquea-
do a distribui¢ao de muitas espécies e devem ter sido igualmente eficientes
como uma causa de vicaridncia”, por exemplo, savanas ou cerrados (Prance,
1981: 400). “Entre as areas isoladas tmidas, onde a floresta pluvial persis-
tiu, deveria ter existido um mosaico complexo de diferentes tipos de vege-
tagdo de climas sazonalmente secos que teriam sido uma efetiva barreira
para a dispersiao da maioria das plantas e animais da floresta pluvial” (Brown,
1987a: 43).
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e Cada periodo de formagao de refigio supostamente conduziu sempre a
plena especiagdo nas populagoes separadas. Na realidade, isso ¢ improvavel
¢ nunca foi sugerido por autor algum.

* Todas as espécies recentemente diferenciadas se dispersaram bastante das
areas dos antigos refugios quando voltaram as condi¢oes timidas. Na reali-
dade, muitas espécies endémicas tém hoje distribui¢des muito restritas.

e Durante os tempos glaciais supostamente nao existiram refagios florestais
em terras baixas na América Central, cuja regido foi recolonizada pela ex-
pansao da floresta pds-glacial a partir dos distantes refigios da América do
Sul. Nenhum autor jamais fez tais alegagdes. Realmente, a provavel exis-
téncia de uma série de refagios florestais nas terras baixas do Pacifico e do
Caribe, proximos as dreas montanhosas da América Central, vem sendo
analisada ha mais de 30 anos.

A lista acima indica que muitos argumentos imaginarios e inconsistentes
tém sido usados na literatura recente para criticar a teoria dos Refugios.

Histéria da teoria dos Refagios

A teoria da especiagdo nos refagios ecologicos foi desenvolvida original-
mente por Edward Forbes em 1846 (conforme foi mencionado por Mayr &
O’Hara, 19806) ¢ foi depois aplicada por Stresemann (1919), Stresemann & Grote
(1929) e diversos autores nos anos de 1930, que estudaram a origem de mem-
bros intimamente relacionados entre casais de espécies de aves do norte da zona
temperada e da Africa tropical.

Autores de obras de zoogeografia geral indicaram a importincia do repeti-
do aparecimento e desaparecimento de barreiras de vegetacao para o processo de
especiagao e subseqiiente irradiagao adaptativa em muitos grupos de organismos
tropicais ¢ de alta latitude (Mayr 1942, 1963: 561; Darlington, 1957).

A seguir, a teoria foi aplicada as avifaunas da Austrdlia (Keast, 1961; Joseph
et al., 1995; Williams & Pearson, 1997; Schneider ez. al., 1998), a Africa tropical
(Moreau, 1966; Crowe & Crowe, 1982; Vrba, 1995; Léveque, 1997), a regiao
neotropical (Haffer, 1969, 1974; Vanzolini & Williams, 1970, 1981; Vuilleumier
1971, Vanzolini, 1973; Prance, 1973; Miiller, 1973; Prance, 1982a,b), ao arqui-
pélago malaio (Brandon-Jones, 1996, 1998 [primatas]) ¢ a Nova Guiné (Pratt,
1982, Beehler ez al., 1986: 21).

Estudos filogeograficos modernos tém confirmado esta visio dinamica de
biogeografia global durante os tltimos milhoes de anos (Hewitt, 2000; Avise,
2000). O modelo dos Refaigios para a Amazoénia (e outras regioes tropicais do
mundo) permanece uma hipoétese de trabalho viavel até que os testes se tornem
possiveis, quando os dados palinologicos, geoldgicos e geomorfologicos dessa
regido estiverem disponiveis nas proximas décadas, em particular das regioes de
terra firme da Amazonia Central e a certa distancia dos grandes rios.

190 ESTUDOS AVANCADOS 16 (46), 2002



IMPULSOS CLIMATICOS DA EVOLUCAO NA AMAZONIA DURANTE 0 CENOZOICO

Modelos alternativos de especiagio alopatrica

Hipotese da Densidade do Dossel. Pesquisa recente investigou possiveis res-
postas da vegetagio das terras baixas amazénicas ao clima do Ultimo Maximo
Glacial (UMG), enfocando o balan¢o entre mudangas no tipo e estrutura da ve-
getagao (Cowling et al., 2001). A maior parte dos 20% simulados de decréscimo
na cobertura florestal durante o UMG ocorreu proxima as margens sul da bacia e
diversas regioes localizadas de tipo de vegetagao xérica foram introduzidas na
Amazoénia Central. Os resultados também sugeriram redugoes e acréscimos repe-
tidos na densidade do dossel florestal sobre grandes areas durante os ciclos gla-
cial e interglacial. Alteragdes no microclima do dossel foram provavelmente causa-
das pelo resfriamento glacial, aridez e baixas concentra¢oes de gas carbonico, le-
vando a mudangas individualizadas na distribui¢do de espécies animais ¢ vegetais.
Durante os periodos glaciais, as florestas com reduzida umidade nas copas e tem-
peraturas relativamente altas provavelmente tiveram uma distribui¢ao mais ampla
do que hoje, o que deve ter levado a uma interrupg¢io no fluxo génico (vicariancia)
em muitas espécies e, subseqlientemente, na especiagao. Segundo essa hipotese, a
separagao biologica do conjunto de genes nao exige, necessariamente, fragmenta-
¢ao florestal, mas apenas uma mudanga de florestas imidas para secas.

A hipotese da Densidade do Dossel nao se aplica apenas ao Pleistoceno
mas também a periodos bem anteriores no Cenozéico, pelo fato de as florestas
serem independente ¢ interativamente influenciadas por decréscimos na tempe-
ratura, precipitagdo e teor de gis carbonico na atmosfera. Reconstrugoes paleocli-
madticas indicam que teores relativamente baixos de gas carbonico e temperaturas
altas poderiam ter resultado em grandes variagdes espaciais na vegetagao flores-
tal, isolando espécies geograficamente desse modo ao longo do tempo.

Essa teoria nio ¢ muito diferente da hipdétese dos Reftigios. Ambos os
modelos propoem que ocorreram mudangas em larga escala na vegeta¢ao da
Amazonia, durante periodos de mudangas climdticas (precipita¢io, temperatura,
gas carbonico) levando a uma expansio de vegetagoes florestais e ndo-florestais
adaptadas a seca. Ambos os modelos referem-se nio apenas ao Pleistoceno mas
também a periodos geoldgicos mais velhos. Baseada em dados geomorfologicos
de campo da Amazoénia Central ¢ de ampla distribui¢io de plantas de savana, a
hipétese dos Refugios da énfase, principalmente, a ocorréncia de larga distribui-
¢do de vegetagdo aberta na Amazoénia, durante periodos climdticos secos, en-
quanto as simula¢oes de Cowling ez a/. (2001: 142) introduziram somente “umas
poucas regioes localizadas de tipos de vegetagdo xérica” no interior da Amazonia
Central. Todavia, em vista do fato de que, segundo a hip6tese dos Refaigios nao
apenas zonas de vegetacdo aberta mas também regides cobertas com varios tipos
de floresta seca e outros tipos intermediarios de vegeta¢ao atuaram como barrei-
ras para animais umbroéfilos de florestas imidas, ambas hipdteses tém mais seme-
lhang¢as do que diferengas.
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Colinvaux (1998) apresentou outro modelo de vicaridncia de especia¢do
na Amazonia, a hipotese da Perturbagao da Vicariancin. Ele acredita que, durante
os periodos glaciais do Pleistoceno, os sitios ligeiramente elevados dos postula-
dos refagios florestais nas regides periféricas da Amazonia realmente repre-
sentraram frio, “ilhas” deficientes de gas carbonico num “mar” de continuas flo-
restas tropicais de terras baixas, ao inves de “ilhas” florestais imidas num “mar” de
tipos de vegetagao bem aberta ¢ intermediaria. No entanto, as consideragoes se-
guintes sao argumentos contra essa hipotese: 1 ¢ improvavel que a diferenga na
altitude de 100 a 200 metros entre as planicies que margeiam os rios ¢ as areas
periféricas dos refaigios (e as diferengas associadas na média de temperatura e teor
de gas carbonico) tenham efeito tao forte sobre a biota como alegou o autor; 2 os
numerosos registros paleontolégicos de muitas regidoes da Amazonia tratados
acima e a distribui¢ao atual de muitas espécies de plantas de savana indicam que
condig¢oes climdticas secas eram amplamente espalhadas durante varios periodos
do Pleistoceno; com excegao de rarissimos registros palinologicos, pequena par-
te dessa informagao foi levada em conta por Colinvaux; 3 este modelo de vicariancia
aplica-se apenas aos periodos climéticos do Pleistoceno com alternéncia frio-quen-
te, mas ndo explica o mecanismo de especiagio na Amazoénia e outras regioes dos
tropicos durante o muito longo e quente periodo Cenozodico, quando também
devem ter ocorrido diferencia¢des bidticas muito ativas (e se originou a maior
parte das espécies que ainda existem), devido provavelmente ao efeito das fases
climaticas timidas e secas causadas pelos ciclos de Milankovitch do pré-Quaternario.
Assim, a teoria do Reftigio (concernente a todo o Cenozdico) ¢ a teoria da Per-
turba¢io da Vicariancia (referente apenas ao Quaternario) nio sio alternativas.

Bush (1994) também afirmou que o resfriamento climatico, ao contrario
da aridez, foi o fator que dirigiu um rearranjo da vegetagdo na Amazonia durante
o Pleistoceno. Contudo, ele aceitou o dessecamento climatico (de cerca de 20%)
através da Amazonia durante os periodos glaciais, o que levou a expansio de
tipos de vegetagdo adaptados a seca nos cinturdes climaticos transversais, cruzan-
do a Amazdnia Inferior (central) de sudeste a noroeste e cruzando também o su-
doeste da Amazodnia, ao longo da regiio limitrofe entre o Peru e o Brasil (fig. 3).
Dessa maneira, ele aceitou a separa¢ao de blocos da floresta pluvial tmida nas
Guianas e na desembocadura do Rio Amazonas, das florestas da Amazonia Supe-
rior, bem como a separagao de florestas de terra baixa (“refigios”) ao longo da
base dos Andes peruanos, das extensas florestas da Amazonia Superior. Aparen-
temente, Bush tinha em mente refagios de espécies caracteristicas, quando asse-
verou: “Se as espécies individuais vivendo sob condi¢oes de resfriamento e des-
secamento, se estressaram a ponto de extingdo em par-tes de seus centros de ori-
gem ¢ apenas sobreviveram em dreas que lhes foram 6timas, surge ai um meca-
nismo para especiagao alopatrica”. Essa ¢ uma extensao da hipdtese de Colinvaux
de perturbac¢io da vicaridncia, que se baseia na premissa de que a floresta da
Amazonia Central provavelmente nao era marcadamente fragmentada (Colinvaux
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1993, 1996). Ambos, Colinvaux (l.c.) e Bush (l.c.) sugeriram que areas do mais
elevado endemismo especifico em regioes periféricas da Amazonia sdo locais de
perturbagdo maxima (ao invés de estabilidade florestal maxima em refagios flo-
restais); essa conjetura ¢ improvavel e requer reexame (Morley 2000: 129, 279).

Colinvaux et al. (2000) revisaram os registros palinolégicos em trés dreas
na Amazoénia e em um local de amostragem na costa e concluiram que nenhuma
por¢io da Amazodnia jamais experimentara climas secos durante certos periodos
do Quaternadrio. Seu banco de dados dessa vasta regiao é claramente insuficiente
para chegar a tdo arrojada conclusio. Além disso, esses autores ndo levaram em
considera¢ao muitos dados geomorfoldgicos indicando climas secos e vegetagao
aberta, como foi dito acima, nem os remanescentes (refugios atuais) de plantas
de savana. Com relagdo aos resultados de analises de polens de testemunhos de
sedimentos marinhos vindos de fora da desembocadura do Rio Amazonas (Haberle
& Maslin, 1999), ha diversas razoes para pér em davida o valor da evidéncia
polinica como foi examinada por Hooghiemstra & Van der Hammen (1998): 1
graos de pélen de gramineas podem ser derivados de vegetagao tipo savana ou de
campinas (campestres) flutuantes, ricas em gramoéneas; 2 mistura e redeposigao
de sedimentos durante stands glaciais do nivel do mar, os quais estavam a cerca
de 120 metros mais baixos do que hoje; 3 as grandes florestas de galeria ao longo
dos cursos dos rios na Amazonia provavelmente evitaram que grios de polen da
vegetagao de savana atingissem o sistema fluvial. Admite-se que a vegetagao de
savana esteja pobremente representada no espectro de poélen transportado pelo
rio. Segundo Hooghiemstra & Van der Hammen (1998) ¢ Van der Hammen &
Hooghiemstra (2000), as conclusoes de Colinvaux et al. (1996, 2000) com res-
peito a cobertura de floresta pluvial estavel da Amazoénia desde o tltimo periodo
interglacial sdo injustificadas.

Hipotese do Musen. Fjeldsa et al. (1999: 63, 76) associaram a origem de no-
vas espécies com areas muito restritas e ecologicamente bastante estaveis nos pie-
montes de regioes montanhosas, ao redor da Amazoénia, de onde novas espécies
supostamente se espalharam nos niveis de base das planicies ¢ af se “acumularam”
ao longo do tempo. Os tltimos autores sao da opiniao que “a especiagio em pas-
saros florestais pode nao requerer necessariamente o desenvolvimento de grandes
“barreiras” de habitats nao-florestais (como ¢ admitido pela teoria dos Reftigios).
Um passaro adaptado poderia também desaparecer ao longo de grandes dreas em
razao do aumento da reposi¢ao de espécies resultante da alta heterogeneidade
funcional de habitats. Tais modelos, mesmo plausiveis do ponto de vista tedrico,
sdo contestados pela evidéncia geocientifica de ampla ocorréncia de mudangas na
vegetagdo em toda a Amazonia durante os periodos climaticos alternados entre
secos ¢ imidos do Quaternario e, provavelmente, nos periodos anteriores.

Hipotese Paleogeogrifica. O cendrio paleogeogrifico comparativamente sim-
ples da bacia amazonica, entre o Escudo da Guiana para o norte ¢ o Escudo Bra-
sileiro para o sul, durante o periodo Cenozoico (de 60 milhoes de anos de dura-
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¢30), ndo parece ter proporcionado um teatro geoldgico suficientemente com-
plexo e de rapidas mudangas para causar as intensas evolugao, diferencia¢ao eco-
logica e especiagdo na flora e fauna de terras baixas, e que certamente ocorreram
la durante aqueles tempos. Essa situagao paleogeografica, como foi tratada e ilus-
trada por Harrington (1962) e Petri & Fulfaro (1983), pode ter proporcionado
niao mais do que uma armagao basica para que a evolugao se efetivasse. Lembra
bem as flutuagoes climatico-vegetacionais causadas pelos ciclos de Milankovitch,
levando a frequientes vicariancias ecoldgicas com as mudangas da vegetagdo nes-
sas regioes terrestres (Escudo da Guiana, Escudo do Brasil, piemontes das mon-
tanhas andinas), e causando mais uma pronunciada especiagao e evolugiao do que
por meio de variagdes costeiras de terra e mar. Nos anos recentes tém sido publi-
cados muitos cladogramas para espécies de géneros ¢ familias de animais e plan-
tas sul-americanos, ilustrando numerosos ramos de linhagens evolucionarias du-
rante o curso do Tercidrio, geralmente sem analises da provavel natureza dos
eventos de vicaridncia que apoiaram tais eventos cladogenéticos (que em muitos
casos podem ter sido causados por vicaridncia ecologica). Nores (1999) ¢ Bates
(2001) sao de opiniao que o desenvolvimento paleogeografico da maior regiao
amazonica incluiu suficientes eventos de vicariancia para explicar a complexa di-
ferenciagao da fauna neotropical (basicamente sem mecanismos adicionais re-
queridos para vicariancia de populagdes). Desse modo, esses autores relaciona-
ram a origem de espécies e subespécies de passaros que ainda existem com a
separacao dos frontais andinos, o Escudo da Guiana e o Escudo do Brasil, por
incursoes marinhas ha cerca de 2 a 4 milhoes de anos (hipotese “insular”).

Deveria ser advertido que a elevagao das montanhas dos Andes nos tempos
do Oligoceno e do Mioceno criou uma importante barreira entre as terras baixas
trans ¢ cis-andinas, embora muitos elementos amazonicos fossem capazes de
invadir as florestas pluviais colombianas do Pacifico e da América Central via pla-
nicies do norte da Colémbia, durante os periodos geoldgicos posteriores.

Outros modelos de especiagdo alopatrica que tém sido propostos para a
Amazdnia nos ultimos anos incluem a hipétese dos “Refugios do Rio”, a hipotese
do “Lago” e a hipdtese do “Arco”. Todavia, pouco suporte geoldgico pode ser
aduzido a qualquer desses modelos. Segundo a hipotese dos Refugios do Rio, as
populagoes de plantas e animais foram presumivelmente isoladas por uma com-
bina¢do dos amplos cursos de rios amazonicos inferiores e extensas dreas nao-
florestadas ou pobremente florestadas nas regioes de cabeceiras do norte e do sul
da Amazoénia durante periodos climaticos secos, quando a zona de florestas tro-
picais supostamente se contraiu em dire¢io ao Equador em extensas frentes
latitudinais, deixando a Amazonia Central intocada (Ayres & Clutton-Brock,
1992). Contudo, ¢ provavel que também por¢des da Amazodnia Central tenham
sido influenciadas por flutuagoes climaticas.

A hipotese do Lago baseia-se na presungdo de que a maior parte da Amazo-
nia era coberta por um imenso lago ou lagoa no fim do Terciario (Plioceno);
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sucessivamente, presume-se, por¢oes menores da Amazoénia foram cobertas du-
rante uma série de elevados stands de nivel do mar no decurso do Quaternario,
como parece estar documentado pelos correspondentes niveis de terragos no
baixo vale do Amazonas (Klammer 1984; Marroig & Cerqueira 1997). Os pro-
ponentes desse modelo admitem que a inundagao empurrou as florestas tropicais
para regioes periféricas da bacia amazonica onde, além disso, os rios alargados
separaram populagdes de animais ¢ plantas em “ilhas” florestais. Todavia, os ni-
veis dos terragos da Amazonia inferior provavelmente foram levantados tectoni-
camente a sua altura atual e ndo devido aos altos niveis de dgua na Amazonia
(Clapperton, 1993b: 59).

A hipotese do Arco propde que certas (desconhecidas) expressoes superfi-
ciais de diversos elementos tectonicos cruzados ou “arcos” (ligeiras estruturas
domicas em profundidade que subdividiram a bacia amazonica em diversas sub-
bacias estruturais), que pretensamente separariam os centros de origem de espé-
cies de plantas e de animais, permitindo assim, sua diferenciag¢ao (Patton et al.
1997, 1998, 2000). Nos enfatizamos que os resultados dos tltimos autores na
regido do Rio Jurud, no sudoeste da Amazonia, contestam apenas as previsoes da
hipétese da Barreira Fluvial e sio mais consistentes com uma interpretagdo de
populagdes em contato secundario hoje nessa regido. Esse contato pode ser ex-
plicado com base na hipétese dos Reftigios ou na hipotese teoria do Arco (das
quais Patton et al. preferiram a tltima). O arco de Iquitos, relacionado por esses
autores, originou-se através de movimentos tectonicos durante o periodo Jurassico.
Ao contrario dos arcos geoldgicos nos frontais andinos préoximos, esse arco di-
ficilmente estava ativo durante a deposi¢ao das formagdes do Creticeo e do
Terciario (veja outra apreciagao em Haffer, 1997b). Permanece ainda desconhe-
cida se a posigao das zonas de contato entre pequenos mamiferos da regiao de
Juruad segue a extensdo norte-sul do arco de Iquitos na profundidade, como ad-
mitiram Patton ez al. (2000) ou alguma outra dire¢do. As zonas de contato entre
membros de diversos pares de taxa representativos de passaros encontrados na
mesma regido geral do Rio Jurua superior (por exemplo, Neomorphus geoffroys,
N. pucheranii e Pipra fasciicanda, P. filicanda) estenderam-se numa direcao les-
te-oeste (fig. 2), isto ¢, mais ou menos perpendicular a posi¢ao do arco de Iquitos
na profundidade (com a qual a origem desses zaxa ¢ suas zonas de contato muito
provavelmente nio tém qualquer relagio).

Nos ressaltamos que as vdrias hipoteses mencionadas acima tém significancias
(poderes explanatérios) muito diferentes como modelos de especiagao para a
Amazonia. O poder explanatorio ¢ alto nos casos da hipotese paleogeografica, da
hipotese dos Reftigios e da hipotese da Densidade do Dossel por se refirirem a
uma longa extensio de tempo (Tercidrio e Quaterndrio e antes) € 0s eventos
recorrentes da formagao de barreira (mudangas repetidas na distribui¢ao de terra
¢ mar ¢ dos tipos de vegetagdo imidos e secos sobre areas terrestres). O poder
explanatoério € baixo no caso daquelas hipoteses que se referem a eventos histori-
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cos tnicos (por exemplo, a origem do sistema fluvial amazo6nico) ou a uma curta
extensao de tempo geoldgico, como Pleistoceno somente depois que muitas ou
a maioria das espécies ainda existentes se originaram (como ¢ o caso da hipotese
da Perturbagio da Vicariancia).

Conclusio

Parece provavel que na Amazonia e em outras regides tropicais do mundo,
a distribui¢ao e a composigao de espécies das florestas imidas e secas, bem como
de biomas nio-florestais, mudaram continuamente durante o Cenozoéico ¢ no
periodo anterior. A floresta imida foi fragmentada em blocos isolados que depois
coalesceram sob variadas condi¢oes climdticas. Devido ao efeito dos ciclos de
Milankovitch, florestas imidas e rettigios nao-florestais formados provavelmente
durantes os picos (frio-) seco e (quente-) imido de fases climaticas levaram a
“reposi¢ao por pulsa¢oes” na evolugao de floras e faunas durante o Quaterndrio-
Terciario e periodos anteriores (Vrba, 1992, 1993).
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Adenda

Neste artigo, baseamos nossas analises acerca da histéria climatico-vegetacional da
Amazodnia em dados de campo e interpretagdes de especialistas em varios ramos das cién-
cias, indicando o efeito de fases climdticas secas em partes da Amazonia durante periodos
geologicos diferentes. Esses cientistas sdo: os palinologistas T. van der Hammen, H. Hoo-
ghiemstra ¢ M. Absy; os geomorfologistas A. N. Ab’Saber, E. Bibus, J. J. Bigarella, A.
Journaux, M. Iriondo, J. S. Bettencourt, B. I. Kronberg, E. M. Latrubesse, M.-P Ledru,
J. Bertaux, J. O. S. Santos, K. Suguio, J. Tricart e A. T. C. Veiga; ¢ os paleontélogos A.
Rancy e S.D. Webb.

Em seus comentarios criticos sobre a teoria dos Reftagios, Colinvaux et a/. (2001)
sustentam que as interpretagoes de todos os cientistas mencionados acima sio espurias,
porque supostamente distorceram e, em geral, interpretaram erroneamente seus dados
de campo em favor da idéia preconcebida de aridez no periodo glacial. Com certeza
essas alegagoes um tanto simplistas levardo a intensas discussoes entre os cientistas da
Terra nos anos futuros.

Segundo Colinvaux et al. (l.c.), climas tropicais tmidos com condigdes atmosféricas
umidas prevaleceram na Amazonia, desde pelo menos o Mioceno, com nenhuma fase
seca interrompendo a histéria climatica continuamente tmida dessa regido (exceto para
pequenas flutuagdes vegetacionais em partes periféricas da Amazodnia). Esses autores nio
comentaram especificamente os dados de campo de Bibus (1983), Veiga (1991) e Veiga
et al. (1988), que apéiam nossas interpretagdes. Bibus (l.c.) descreveu perfis complexos
de solo ¢ a ocorréncia muito difundida de fragmentos grosseiros na Amazdnia Sub-
Central e chamou a atengdo para a existéncia de espessas camadas de sedimentos grossei-
ros nos terra¢os do Pleistoceno encontrados na Amazonia Inferior (e cuja origem requer
uma explica¢do). Ele estudou os cortes nos terrenos ao longo da constru¢io da
Transamazodnica, ao sul de Santarém e, entre outros fendmenos, descreveu uma “linha
de seixos consistindo de fragmentos angulares de quartzo. A forma e a textura desses
pedagos de quartzo indicam que eles ndo se originaram através de precipitagdao secunda-
ria de silica, mas sem davida sio cascalhos residuais derivados de veios de quartzo no
interior do afloramento de granito. Portanto, essa linha de seixos pode ser tomada,
inequivocamente, como prova de uma fase erosional anterior” nessa regido (Bibus, l.c.,
p. 83). Mencionamos esta observagdo aqui como uma lembran¢a de que, além das
“pseudolinhas de seixos” consistindo de concre¢oes (tratadas em extensdo por Colinvaux
et al., l.c.), verdadeiras linhas de seixos também existem na Amazonia. Veiga ez. al (l.c.)
descreveram sedimentos grosseiros ¢ pobremente sortidos subjacentes a vegetagdo de
floresta pluvial ao norte de Manaus e nas bacias dos Rios Tapajos e Xingu, e analisaram
as implica¢des paleoecoldgicas desses depésitos. E claro que estudos de campo adicio-
nais nessas regioes sio altamente desejaveis.

As asser¢oes de Colinvaux et a/. (2001) ilustram duas das nog¢des erradas acerca da
teoria dos Refaigios que mencionamos em nosso texto: 1 a proposta do modelo ao longo
desses 30 anos baseou-se, supostamente, apenas nos padroes bidticos atuais, quando na
verdade também os resultados previamente publicados de estudos geomorfoldgicos e
palinolégicos tém sido usados; 2 mudangas vegetacionais que ocorreram na Amazodnia
supostamente alternadas entre floresta pluvial e savana de gramineas, quando de fato fo-
ram consideradas mudangas muito mais complexas de floresta timida para floresta seca,
floresta de lianas, floresta de bambus e outros tipos de vegetagdo de climas sazonalmente
quentes.
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Concluindo esta breve adenda gostariamos de chamar a aten¢io de que, ao contrario
do que Colinvaux ¢t al. (l.c) afirmam, nés nio tentamos desacreditar todas as alternati-
vas de modelos de especiagdo propostas para a Amazdnia mas, ao contrario, declaramos
que alguns aspectos da maioria deles podem ser aplicaveis a certos periodos na evolugio
da biota. Ressaltamos, todavia, a significAncia (poder explanatério) muito diferente dos
varios modelos alternativos dependendo de se referirem a longo periodo de tempo e
efeitos recorrentes da formagao de barreira (altamente significante) ou a curto periodo
geoldgico e excepcionais eventos historicos (baixa significAncia).

COLINVAUX, PA., IRION, G., RASANEN, M.E., BUSH, M.B. & J.A.S. NUNES
DE MELLO. “A paradigm to be discarded: geological and paleoecological data falsify
the HAFFER & PRANCE refuge hypothesis of Amazonian speciation”. Amazoniana,
16 (3/4), p. 609-46, 2001.

RESUMO— AS FLUTUACOES climdtico-vegetacionais causadas pelos ciclos astrondmicos de Milan-
kovitch provocaram mudangas globais na distribui¢do de florestas tropicais ¢ demais vegeta-
¢oes ndo-florestais antes e durante o Cenozoéico (Terciario-Quaterndrio). Os biomas conti-
nentais de florestas ¢ vegetagdes nao-florestais mudaram continuamente sua distribui¢io
durante o seu passado geolédgico, fragmentando-se em blocos isolados, expandindo-se ¢ jun-
tando-se novamente sob condi¢oes climdticas alternadas entre secas ¢ imidas. Entretanto,
durante as diversas fases climaticas, comunidades de plantas ¢ animais fragmentaram-se ¢ as
espécies mudaram suas distribui¢oes de maneira individual. Existem, para o Quaterndrio,
dados de campo indicando mudangas na vegeta¢io da AmazoOnia.

A teoria dos Refagios postula a persisténcia de grandes manchas de florestas tropicais
umidas durante os periodos secos do Tercidrio e do Quaternario, especialmente aquelas loca-
lizadas préximo de superficies rebaixadas, sobretudo nas porgdes periféricas da Amazonia.
Essas dreas sdo, provavelmente, a origem de muitas espécies ¢ subespécies de plantas ¢ ani-
mais existentes hoje em dia. Os “refigios” imidos podem ter sido separados por vérios tipos
de savana e florestas secas, como também por outros tipos de vegetagio intermediaria de
climas sazonalmente secos. A quantidade e o tamanho dos refagios durante os diferentes
periodos de seca continuam desconhecidos. Indicios biogeograficos da existéncia de refgios
florestais anteriores incluem dreas de endemismo ¢ zonas de contato entre espécies e subespécies
de péssaros ¢ outros animais da floresta amazoénica nitidamente definidos. Essas dreas repre-
sentam zonas de distinta descontinuidade biogeografica num ambiente florestal continuo.

Modelos alternativos para a formagio de barreiras na Amazonia que conduzem a especiagio
alopdtrica incluem as seguintes hipdteses: do Rio, dos Refaigios do Rio, da Densidade do
Dossel, da Perturba¢io da Vicariania, do Museu e vérias hipéteses paleogeograficas, das quais
alguns aspectos poderiam ser apliciveis a certos periodos na evolucdo da biota.

Jiirgen Haffer estudou geologia, paleontologia e biologia na Universidade de Gottingen,
onde obteve PhD em 1957.

Ghillan T. Prance é pesquisador do National Tropical Botanic Garden, Havai, EUA.
Os autores dedicam o artigo ao professor Harald Sioli, por ocasidao de seu 90° aniversario.
Os autores sio gratos a Ernst Mayr (Cambridge, Massachusetts) pelas consideragoes a
respeito da matéria de que trata este artigo, a John Bates (Chicago), Erhard Bibus (Tiibingen)
¢ a diversos criticos an6nimos por chamarem a ateng¢io para publicagdes relevantes.
Artigo publicado originalmente em Amazoniana, XV1, (3 /4): 579-607. Kiel, dez. 2001.
Tradu¢io de Antdénio Lamberti. O original em inglés encontra-se a disposi¢do do leitor
no IEA-USP para eventual consulta.

206 ESTUDOS AVANCADOS 16 (46), 2002



