Prefacio

A América do Sul sempre representou um problema para
os biogedgrafos, principalmente em relagao a sua fauna.
Don Félix de Azara, por exemplo, em 1809, em sua obra
Voyages dans I’Amérique Méridionale, ap6s descrever
as espécies de mamiferos do Paraguai, comentava':
“Considera-se em geral como uma verdade incontestavel
que todos os quadripedes t€ém sua origem no velho
continente, de onde passaram para a América. Procura-
-se, em consequéncia, o lugar por onde essa passagem
pode efetuar-se; e como os continentes se aproximam
ao norte mais do que em qualquer outro lugar, cré-se que
foi por 14 que eles passaram. Nio parece dificil aplicar
essa ideia aqueles quadrupedes que povoaram toda
a América ou a maior parte desse continente, tais como a
anta, os veados, os porcos-do-mato, a onga, a suguarana,
as jaguatiricas e muitos outros, que perfazem uma série
ininterrupta desde o norte da América até o sul, e que
parecem indicar o caminho que seguiram; embora seja-
mos levados a crer que jamais tenham existido no antigo
continente, pois ali hoje ndo mais se acham, pode-se
presumir que o homem os tenha exterminado”.

O naturalista espanhol referia-se a primeira e mais
longeva teoria biogeografica formulada — a do centro de
origem e dispersdo da biota, que aparece duas vezes no
livro do Génesis da Biblia. Como foi admitido durante
mais de um milénio, Deus teria criado originalmente
todas as espécies (entidades imutdveis, por sairem per-
feitas das maos do Criador) de animais num unico
ponto da face da Terra — o Jardim do Eden, de onde se
dispersaram, ap6s o pecado original do primeiro casal
de humanos, para ocupar o resto do planeta. Apds o
Dildvio, o Monte Ararat, onde parou a arca de Noé,
funcionou como um segundo centro de origem e disper-
sdo dos animais salvos pelo patriarca, que tornaram a
povoar toda a superficie de nosso planeta.

Como toda teoria, esta também logo encontrou obs-
taculos epistemoldgicos. Como os animais oriundos do
Ararat, sem utilidade para o homem, nem capacidade de
nadar ou voar, chegaram as ilhas oceanicas, depois de
terem repovoado o Velho Mundo? Santo Agostinho (em
seu livro De civitate Dei) imunizou a teoria contra esse
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teste, admitindo haverem eles sido transportados por
anjos para as ilhas do Atlantico Norte?.

O problema agravou-se com o descobrimento da
América e sua estranha biota — existiam animais muito
semelhantes aos do Velho Mundo (como os veados),
outros bastante diferentes (porcos, macacos) e um ter-
ceiro grupo (como os marsupiais, por exemplo) que eram
entdo apenas conhecidos do Novo Mundo. Isto foi cla-
ramente percebido e descrito pelo Pe. Joseph d’ Acosta
em seu livro de 1590. Por que existiam esses diferentes
grupos? Como chegaram a este lado do Atlantico?
Propos-se uma ponte intercontinental (a Atlantida) li-
gando a Europa a América, hipotese derrubada por
d’Acosta, ao postular uma passagem pelo estreito de
Bering, através do qual os animais provindos do Ararat
puderam chegar 2 América’.

Mas por que alguns permaneceram muito parecidos
com seus ancestrais, outros se diferenciaram um tanto e
outros ainda ficaram t3o diferentes que nio podiam ser
relacionados a qualquer espécie da Eurdsia? Por que
certas espécies existiam apenas na América? Buffon, em
1778, apds vdrias tentativas prévias de elucidar o pro-
blema, terminou postulando, em seu cldssico “Epocas
da Natureza”, uma criacio separada para os mamiferos
da América do Sul*.

Azara! também se ocupou desta questio:

“Tao natural quanto pareca esse modo de pensar, po-
dem-se-lhe fazer vdrias objegoes, e eis aqui a primeira:
1° — Parece impossivel que o tamandud-bandeira, o
tamandud-colete, o ouri¢o-cacheiro, assim como as
vdrias espécies de marsupiais e de tatus que se acham
nas duas Américas possam ter feito uma tdo longa via-
gem, dadas sua preguica e poltronice excessivas; e ndo
se concebe que causa té-los-ia determinado a viajar.
[...]. 2°— A transmigracdo de algumas espécies parece
impossivel. Por exemplo, minha capivara e minha lontra
nunca entram na dgua do mar; e nunca vi nem ouvi
dizer que esses animais se afastem mais de trinta passos
do rio ou do lago onde vivem [...]. 3° — O tuco-tuco
nunca sai de sua habitagdo subterrdnea [...]; 4°— Trés
espécies de gatos (...), o cangambd, o ourigo-cacheiro,
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aviscacha, a lebre da Patagonia, os tatus (...) acham-se
ao sul dos 26° 30° de latitude (...) e nenhum ao norte
desse paralelo. Como concordar este fato com a passa-
gem desses animais de um continente a outro? [...]. Se,
para responder a esta dificuldade, supde-se que os con-
tinentes estavam unidos do lado do sul, e que foi por ld
que se efetuou a passagem [uma das hipoteses levanta-
da previamente publicada e depois abandonada por
Buffon], caimos nos mesmos inconvenientes, pois ne-
nhum desses quadriipedes existe na Africa”.

O autor s6 viu uma solucio — “cada espécie de inse-
tos e de quadripedes ndo provém de um tnico casal
primordial, mas de vérios casais idénticos criados nos
diferentes lugares onde os vemos hoje”. Pois, acrescen-
tou, “se a criagcdo que concerne a zoologia tivesse sido
instantanea e de um sé casal de cada espécie, quem
teria podido fornecer a alimentacdo daquelas que vivem
as expensas das outras? Elas morreriam de fome ou
teriam exterminado a raga daquelas que lhes serviram
de alimento...” [Objecdo ja publicada por Eberhardt
Zimmermann em seu Specimen Zoologiae geographicae
Quadrupedum]’.

Em 1820, Augustin Pyramus de Candolle®, num genial
artigo intitulado Géographie botanique, propds pela
primeira vez a divisdo dos continentes em regides fito-
geogrificas ou dreas de endemismo; em 1838 incluiu
varias ilhas ocednicas em seu sistema e propds 40 regides
fitogeograficas; o que hoje chamamos Regido Neotropi-
cal inclufa as subregides “México ou América Central”,
“Antilhas”, “Colombia”, “Guianas”, “Peru”, “Chile”,
“Brasil tropical”, “Brasil austral e Buenos Aires” e
“Terras magelanicas™. Ludwig Karl Schmarda®, em
1853, confirmou essas divisdes para os animais terres-
tres. James Dwight Dana®, no mesmo ano, ocupou-se da
distribui¢@o dos animais marinhos, separando os oceanos
em cinco “reinos”, cada qual com vdrias “zonas” biogeo-
graficas. Philip Lutley Sclater'?, em 1858, propds uma
classificag@o dos continentes em cinco grandes regides
(que incluiam as dreas de endemismo descobertas por
Candolle e Schmarda), sistema seguido até os dias de
hoje; considerou tais regides como “centros de criacdo”,
em que Deus teria criado separadamente as espécies.

O advento do paradigma evolutivo de Wallace-
-Darwin, no século XIX, representou a derrocada do
Criacionismo, por admitir a comunidade de descendén-
cia das espécies. No entanto, a biogeografia continuou
se baseando na antiga teoria do centro de origem e dis-
persdo, admitindo-se agora que a medida que se
dispersam, as espécies originam novas espécies descen-
dentes. Continuaram presentes, entretanto, os problemas
das barreiras a livre dispersao (o problema pela primei-
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ra vez levantado por Santo Agostinho) e da causa das
diferencas entre as faunas das diversas regides. Por es-
tranho que parecga, a Biogeografia, dentro da perspectiva
histdrica advinda da teoria da evolugdo, continuou me-
ramente descritiva (preocupada apenas com os padrdes
de distribuicdo), tendo seu apogeu no cldssico livro de
Wallace!! The Geographical Distribution of Animals em
1876, em que mostrou como os cinco grupos tradicionais
de vertebrados estdo repartidos nas subregides das cinco
grandes regides de Sclater. Pouco ou nada contribuiu
quanto aos processos de formacado desses padroes.

Os notdveis progressos das ciéncias geoldgicas no
século XX contribuiram para a total reformulacido das
ideias biogeogréficas. A teoria da deriva continental,
publicada por Alfred Wegener!? em 1915 (Die Ensts-
tehung der Kontinente und Ozeane), foi acatada por
muitos bi6logos — foram os continentes que se moveram,
e ndo os animais. Uma verdadeira “revolucdo copernica-
na” no campo da biologia comparada, a magnifica teoria
da Tectdnica Global veio aperfeicoar ainda mais essa
explicagdo.

Trés grandes revolucdes cientificas ocorreram no
século passado — a Sistemdtica Filogenética de Willi
Hennig, a Pan-biogeografia de Léon Croizat e a Biogeo-
grafia por Vicariancia, que afetaram profundamente a
Biologia Comparada, com extraordindria riqueza de
resultados.

Ainda resta muito a fazer em relagdo a biota da Amé-
rica do Sul — um campo promissor para novas geracoes
de pesquisadores. E a eles que se dirige esta obra,
bastante abrangente e que certamente serda de grande
importancia para incentivar novos estudos sobre esta
fascinante ciéncia — hoje uma feliz e fecunda sintese de
todos os campos da Histéria Natural.

Nelson Papavero
Museu de Zoologia
Universidade de Sao Paulo
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Capitulo 1 2

Padroes e Processos Biogeograficos na Amazonia

José Maria Cardoso da Silva

Adrian Antonio Garda

Introdugao

O trabalho da biogeografia consiste em trés etapas: (1)
documentar a distribui¢do dos organismos (vivos ou
fosseis); (2) identificar padrdes biogeogrificos; e (3)
determinar os processos biogeograficos que explicam os
padrdes observados. Assume-se, portanto, que a ocor-
réncia de um padrdo na natureza foi causada por um
processo ou um conjunto de processos gerais. Esta re-
lagdo de causalidade € elemento essencial em todo o
trabalho de um biogedgrafo.

Como em outras ciéncias, a biogeografia possui hi-
péteses sobre padrdes e hipdteses sobre processos. Um
padrdo € um enunciado sobre relagdes regulares e repe-
titivas entre varias observacdes da natureza. O padrio,
uma vez estabelecido, representa algo que deve ser
explicado. A explicacdo, por sua vez, requer a com-
preensdo do processo que causa um padrao ser o que ele
€. O processo €, portanto, sindnimo com causa, a ope-
racdo de um ou mais fatores que produzem uma relagao
particular entre observacdes.

H4 hipdteses sobre padrdes e hipdteses sobre proces-
sos. E importante ndo confundi-las. De modo geral, as
hipéteses sobre padrdes precisam ser rigorosamente
testadas antes de se propor uma hipdtese de processo
para explicar o padrdo detectado. Em ambos os casos,
estas hipdteses sdo testadas de forma rigorosa até que
sejam consideradas como necessarias ou suficientes para
tornarem-se amplamente aceitas. Imaginemos que de-
terminada drea possui vdrias espécies endémicas a ela.
Entdo, podemos construir uma hipétese de que esta drea
representa uma area de endemismo. Esta € uma hipote-
se de padrdo. Para testarmos esta hipétese, podemos
verificar se o nimero de espécies restritas a drea € maior
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do que seria esperado ao acaso. Se este for o caso, entdo
a hipétese de padrio € apoiada e ela passa a exigir uma
explicacdo. A explicacdo para a concentragdo de espécies
endémicas naquela drea especifica passa a ser uma hi-
potese de processo, cuja avaliacdo requer métodos
apropriados. Como é comum na ciéncia moderna, a
ampla aceitacdo de uma hipdtese ndo implica, de forma
alguma, que ela esteja protegida de questionamentos,
pois novas informagdes e novas interpretacdes podem
resultar em derrubada de hipdteses tradicionalmente
aceitas e surgimento de novas hipdteses com maior
poder explicativo.

A Amazonia ¢é a regido de maior biodiversidade do
planeta. Cobrindo mais de 6 milhdes de km? em nove
paises do norte da América do Sul, a regido abriga pelo
menos 40.000 espécies de plantas, 427 de mamiferos,
1.294 de aves, 378 de répteis, 427 de anfibios e mais de
3.000 espécies de peixes!. Em geral, estima-se que a
Amazdnia abrigue cerca de 10% das espécies do plane-
ta. Explicar a origem da extraordindria riqueza de
espécies na Amazdnia sempre foi um grande desafio para
geragdes de cientistas'2. No processo de investigacdo é
muito importante distinguir entre os processos que deram
origem a grande diversidade de espécies na regido e os
processos que atuam de forma integrada para manter
esta biodiversidade. Compreender a origem das espécies
na regido € um tema que pode ser investigado de forma
adequada com os métodos da biogeografia, enquanto
entender como a biodiversidade € mantida atualmente &
um tema que requer os métodos da ecologia.

Este capitulo trata da origem e evolucdo da moderna
biota amazonica. Iniciar-se-4 discutindo os esforgos que
foram feitos para identificar quais sdo as unidades bio-
geograficas basicas da Amazonia. Depois, serd feita uma
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sintese sobre quais as relacdes histéricas entre estas
unidades biogeograficas. Em seguida, serd analisada qual
a contribui¢@o dos diferentes processos biogeograficos
na formacdo das biotas modernas das areas de endemis-
mo amazonicas. Por fim, serd discutido o problema do
tempo de origem das espécies na Amazodnia.

Unidades Biogeograficas Basicas
da Amazonia

As unidades biogeograficas basicas para a compreensao
da historia das biotas regionais modernas sdo as dreas de
endemismo, que sdo definidas aqui como espagos geo-
graficos determinados pela congruéncia nas distribuigdes
de duas ou mais espécies que ndo ocorrem em nenhum
outro lugar (ver Cap. 3). H4 varios métodos propostos
para identificar dreas de endemismo, mas serdo contras-
tados apenas dois métodos: método tradicional e método
proposto por Morrone?. O método tradicional sobrepde
os mapas com as distribuicdes de espécies de distribuicao
restrita para identificar os lugares com altas concentra¢oes
de tais espécies. Este método € limitado porque faltam
critérios claros para determinar se uma espécie possui ou
ndo distribuicao restrita. Além disso, o método nao reve-
la a natureza hierdrquica das dreas de endemismo. O
método proposto por Morrone? analisa a distribui¢io das
espécies utilizando o critério da parcimonia para identi-
ficar subconjuntos de “unidades geograficas operacionais”
(geralmente localidades ou quadrados de 0,5° ou 1°), que
sdo definidos de forma ndo ambigua por, pelo menos, duas
espécies. O método de Morrone € considerado mais ob-
jetivo e completo que o método tradicional, pois ndo
requer nenhuma premissa sobre a extensao das distribui-
¢des das espécies e revela, de forma clara, a hierarquia
das 4reas de endemismo.

O estudo comparativo da distribui¢do das espécies na
Amazonia indica dois padrdes biogeograficos basicos.
O primeiro padrdo € que as espécies nao estdo distri-
buidas de forma homogénea na regido: a maioria das
espécies possui distribui¢do restrita, definindo vdrias
dreas de endemismo. O segundo padrdo € o da substi-
tui¢do das espécies endémicas a uma drea de endemismo
por espécies aparentadas nas dreas de endemismo adja-
centes. Em muitos casos, estas substituicdes de espécies
estdo associadas a presenca de barreiras fisicas bem
definidas, tais como rios, planaltos ou manchas de
vegetacdo aberta. Entretanto, em alguns casos, essa
substitui¢do se d4 em lugares sem nenhuma barreira
atual visivel conhecida. Os dois padrdes ndo passaram
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despercebidos pelos primeiros naturalistas que visitaram
aregido!? e todos os esforgos feitos pelos biogedgrafos
até hoje visaram basicamente identificar os processos
biogeograficos que causaram estes padrdes.

Wallace? dividiu a Amazdnia em quatro dreas de
endemismo (que ele denominou de “distritos”), com base
no estudo da distribuicdo das espécies de primatas:
Guiana, Equador, Peru e Brasil. As bordas destas dreas
de endemismo correspondiam aos rios Amazonas-Soli-
moes, Negro e Madeira. A hipdtese de Wallace foi
apoiada por varios estudos de diversos grupos de verte-
brados como também pela reandlise das informagdes
atualizadas sobre os primatas amazdnicos.

Examinando as distribui¢des das espécies de aves e
usando o método tradicional de identificar dreas de en-
demismo, Haffer* propds seis dreas de endemismo para
aves, modificando as dreas identificadas por Wallace.
Assim, a drea Guiana permaneceu como uma drea de
endemismo distinta, a &rea Equador foi dividida em duas
dreas de endemismo (Imeri e Napo), a area Peru foi
renomeada Inambari e a drea Brasil foi dividida em duas
dreas (Rondonia e Belém). Cracraft’ fez uma andlise
mais detalhada das distribui¢des das espécies e subes-
pécies de aves na América do Sul e chegou quase a
mesma conclusdo que Haffer, no que diz respeito ao
ntimero de dreas de endemismo na Amazonia. A tnica
diferenca foi que Cracraft reconheceu mais uma drea de
endemismo, que foi denominada de Pard, para toda a
regido entre os rios Tocantins e Tapajos.

A partir da publicagdo do trabalho de Morrone?, varios
estudos foram feitos para avaliar a proposta destas sete
dreas de endemismo utilizando a nova metodologia. Em
todos os estudos, a divisdo da Amazonia em sete areas
de endemismo foi apoiada. Mais recentemente, Silva et
al. analisaram novas informacdes sobre a distribui¢do e
taxonomia de aves e sugeriram que a drea de endemismo
Pard €, de fato, composta por duas dreas bem distintas,
cada qual com o seu préprio conjunto de espécies endé-
micas, que foram nomeadas como Xingu e Tapajos. Além
disso, eles redefiniram os limites da area de endemismo
Imeri, fazendo-a concordar com o interflivio Negro-
-Japurd/Solimdes e estendendo-a até o baixo Rio Negro.

Desta forma, oito grandes dreas de endemismo podem
ser reconhecidas para vertebrados terrestres na Amazo-
nia (Fig. 12.1). As dreas de endemismo reconhecidas
para subespécies de borboletas florestais e para espécies
de plantas vasculares sdo geralmente coincidentes ou
estdo contidas dentro das oito dreas de endemismo de
vertebrados terrestres, indicando, assim, uma boa con-
gruéncia espacial entre os padrdes de endemismo de
diferentes grupos taxondmicos’.
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Figura 12.1 - Areas de endemismo identificadas para vertebrados terrestres na Amazénia. Ver Prancha Colorida.

As areas de endemismo na Amazodnia variam consi-
deravelmente em extensdo, desde a pequena Belém
(201.541km?) até a enorme Guiana (1.700.532km?2). As
outras possuem as seguintes extensodes: Imeri
(679.867km?), Napo (508.104km?), Inambari
(1.326.684km?), Rondonia (675.454km?2), Tapajos
(648.862km?) e Xingu (392.468km?).

O numero e os limites das areas de endemismo na
Amazonia devem ser vistos como hipéteses de trabalho,
exigindo constante reavaliagdo quando novos dados
taxondmicos e biogeogrificos de diferentes grupos de
organismos tornarem-se formalmente disponiveis. E
possivel predizer, por exemplo, que algumas dreas de
endemismo, como Guiana, Imeri e Inambari, serdo sub-
divididas em uma ou mais areas de acordo com o
aumento do conhecimento sobre suas biotas.

Relacoes Historicas entre as Areas
de Endemismo Amazonicas

Para determinar os padrdes de relagdes histdricas entre
dreas de endemismo € necessario reconstruir primeiro as
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relacdes histdricas entre as espécies que caracterizam as
dreas de endemismo. Para estabelecer as relagdes histo-
ricas entre as espécies, utilizam-se métodos de andlise
filogenética. Esses métodos usam caracteres morfologi-
cos, comportamentais ou moleculares para produzir um
diagrama no formato de drvore, que agrupa as espécies
somente com base nas sinapomorfias. Este diagrama de
rela¢des € denominado cladograma. Em um cladograma,
cada ramo representa uma linhagem. A linhagem se
divide, dando origem a duas ou mais espécies descen-
dentes. Espécies que se originaram de um ancestral
comum imediato sdo denominadas de espécies irmas.
Quando o pesquisador utiliza dados moleculares € pos-
sivel também estimar a idade dos eventos que deram
origem a cada uma das espécies. Isso € feito a partir da
calibragdo das distancias genéticas entre as espécies
irmas e a idade de fésseis ou barreiras geoldgicas de
datas conhecidas. Apesar das criticas a este procedimen-
to, estas estimativas sobre a origem das espécies sdo
bastante tteis para estudos biogeograficos.

Os cladogramas de grupos de espécies podem ser
combinados para reconstruir a histéria das dreas de
endemismo na Amazonia. Os métodos da biogeografia
cladistica (ver Cap. 6) geram o que se denomina

22/11/10 17:38 ‘



" NEEEm

192 - Evolugdo Espacial da Regido

“cladograma de drea ou areagrama”, ou seja, uma repre-
sentacdo grafica das relagdes histdricas entre as dreas de
endemismo estimadas a partir das relagdes de parentes-
co das espécies endémicas.

Prum3 foi o primeiro a realizar um estudo para avaliar
as relagdes historicas entre as dreas de endemismo da
Amazdnia empregando a biogeografia cladistica. Ele
comparou os cladogramas de 13 grupos de aves que
ocorrem nas vdrias dreas de endemismo reconhecidas
para as florestas tropicais de terras baixas sul-americanas.
Em vez de um diagrama simples de relagdes entre as
areas de endemismo, este autor propds um areagrama
complexo, no qual algumas dreas de endemismo apare-
cem mais de uma vez (Guiana ¢ Rondonia), indicando
que estas dreas foram separadas e reagrupadas com
outras dreas de endemismo vérias vezes durante a for-
macao de suas biotas (Fig. 12.2). De grande interesse €
a sugestdo de que as dreas de endemismo amazonicas
ndo formam uma unidade biogeografica natural, pois
partes da Floresta Atlantica s3o mais préximas do con-
junto formado pelas dreas de endemismo Belém, Xingu,

Tapajos e Rondodnia, do que de outros setores da Flores-
ta Amazonica.

Amorim® combinou varios cladogramas de distintos
grupos de insetos e primatas e indicou também que a
AmazoOnia ndao € uma unidade natural, mas, sim, com-
posta por dois grupos de dreas. O primeiro grupo €
composto pelas dreas de endemismo Belém, Xingu,
Guiana, Imeri, Napo e Inambari e estd mais associado
ao Escudo das Guianas, ao norte da América do Sul e a
América Central. O segundo grupo € composto pelas
areas de endemismo Rondonia e Tapajds e € mais rela-
cionado ao Escudo Brasileiro, incluindo ai a Floresta
Atlantica (Fig. 12.3). O unico resultado em comum
entre os estudos de Prum e Amorin € a evidéncia de que
a Amazonia nao forma uma unidade biogeogréfica, pois
as sequéncias de divisdo das dreas amazoOnicas entre as
duas propostas sao completamente discordantes.

Cracraft!0 usou filogenias de espécies de aves amazo-
nicas para demonstrar que os métodos da biogeografia
cladistica nio funcionam adequadamente quando empre-
gados em biotas continentais marcadas por histérias
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América Central Caribenha
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Xingu-Tapajos
Rondoénia
Floresta Atlantica
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Imeri
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Inambari

Figura 12.2 - Rela¢bes historicas entre areas de endemismo nas florestas Neotropicais conforme Prum8. Note que algumas
areas de endemismo aparecem no cladograma de area mais de uma vez, indicando complexas relagdes historicas entre as areas.
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Figura 12.3 - Relacdes historicas entre areas de endemismo nas florestas Neotropicais conforme Amorim?.

geoldgicas muito complexas. Ele argumentou que pro-
cessos como juncdo de areas em consequéncia de
desaparecimento de barreiras, extingdes e eventos vica-
riantes de diferentes idades localizados nas mesmas
areas tendem a apagar os resultados dos eventos vica-
riantes anteriores, limitando a possibilidade de reconstruir
a historia das relacdes entre as areas de endemismo, de
forma adequada, utilizando métodos reducionistas.

Bates'! reconheceu que a histéria das dreas de ende-
mismo da Amazoénia €, de fato, muito complexa, dada a
enorme variedade de fatores geoldgicos que afetaram
aregido nos ultimos 20 milhdes de anos. Entretanto, ele
sugeriu uma divergéncia primdria e instantanea, do
ponto de vista evolutivo da Amazodnia, em trés grupos
basais de areas de endemismo: Nordeste (area de ende-
mismo Guiana), Oeste (dreas de endemismo Napo e
Inambari) e Sudeste (incluindo as areas de endemismo
Tapajos, Xingu e Belém). Ele também sugeriu que as
duas outras areas de endemismo (Ronddnia e Imeri)
possuem uma biota derivada a partir de espécies ances-
trais que colonizaram estas regides a partir das trés
dreas basais. Bates!! testou as predi¢des deste modelo
utilizando todas as filogenias de grupos de aves amazo-
nicas existentes e encontrou um grande apoio.
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Camargo e Pedro!? sumarizaram o conhecimento sobre
sistemadtica, taxonomia e biogeografia de abelhas sem
ferrao (Meliponini) neotropicais. A filogenia produzida
para o género Partamona permitiu a delimitacdo de
dreas de endemismo para o grupo nas Américas e o cla-
dograma de dreas resultante corroborou a divisdo
proposta por Bates!!. Trés componentes amazonicos sio
claramente distinguiveis nas porcdes oeste, nordeste e
sudeste do bioma. Algumas espécies de Partamona mais
relacionadas aos tixons de um componente biogeografico
podem ocorrer em outros componentes ou mesmo estar
restritas a dreas onde suas espécies irmas nao acontecem.
Esses resultados sugerem um padrio biogeografico com-
plexo, no qual as concordancias gerais entre tdxons s3o
permeadas por casos especificos. Essas exce¢des podem
contribuir para o entendimento de eventos de menor es-
cala que certamente influenciaram na distribuicdo das
espécies e subespécies de animais e plantas na regiao.

Em resumo, os estudos recentes indicam dois resultados
interessantes e provocativos. Primeiro, a Amazonia, tal
como definida de forma ecoldgica, possivelmente ndo é
uma unidade biogeogréfica natural, pois hd evidéncias de
que algumas de suas dreas de endemismo sdo historica-
mente mais relacionadas as dreas de endemismo de outras
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regides sul-americanas do que as demais dreas de ende-
mismo amazonicas. Segundo, os métodos tradicionais de
biogeografia cladistica tém muitas limitacdes praticas
quando sdo aplicados a biotas continentais complexas e
dinAmicas!. Isto indica que o uso de relagdes dicotomicas,
que podem ou ndo ser congruentes temporalmente, talvez
ndo seja a melhor forma de representar as complexas re-
lacdes existentes entre dreas de endemismo continentais.
Forcar uma histéria complexa em um aerograma dico-
tomico € estratégia reducionista e acarreta perda de
informagdes importantes para a compreensao da evolugio
de biotas regionais. Talvez o uso de redes de relacdes para
representar relacdes biogeogrificas, tendo como base
tedrica a teoria dos grafos, seja um caminho metodolégico
a ser mais explorado pelos biogedgrafos histdricos.

Contribuicdo dos Processos
Biogeograficos para a Formagio
das Biotas das Areas de
Endemismo Amazonicas

Quais os processos que determinaram os padrdes atuais
de riqueza e endemismo das biotas das dreas de ende-
mismo que compdem a Amazonia? Para responder esta
pergunta € necessario primeiro reconhecer que nem
sempre diversidade de espécies e a porcentagem do
numero de espécies endémicas a uma biota sdo relacio-
nadas. Ha varios casos em que areas ricas em espécies
s@o pobres em espécies endémicas e dreas ricas em es-
pécies endémicas que s@o pobres de espécies. Esta
relacdo precisa ser mais estudada por biogedgrafos.

Ricklefs e Schluter!3 discutiram as relagdes entre
diversidade regional e diversidade local de espécies e
propuseram que a diversidade regional (nimero de
espécies em determinada regido) ¢ um produto basi-
camente de trés processos biogeogrificos basicos:
producdo de espécies, intercadmbio bidtico e extingdo em
massa. O grande desafio tedrico da biogeografia moderna
€ o de desenvolver métodos para estimar a contribui¢ao
relativa de cada um desses processos na formagao das
modernas biotas regionais.

As espécies sdo produzidas quando uma espécie an-
cestral dd origem a duas ou mais espécies descendentes
via um processo denominado de especiacdo. Ha vérios
modelos de especiacdo. Entretanto, em vertebrados
terrestres, o modelo mais comumente aceito € da espe-
ciac@o alopétrica por vicariancia. Neste modelo, uma
espécie ancestral tem sua distribuicdo fragmentada por
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fatores geoldgicos ou ecoldgicos. Assim, as populacdes
tornam-se isoladas e passam por processo de diferencia-
¢do, dando origem a duas ou mais espécies descendentes.
A produgdo de espécies quase sempre aumenta a diver-
sidade de espécies em uma regido, mas nem sempre este
€ o caso. Dessa forma, torna-se necessario fazer a dis-
tingdo entre producdo intrarregional de espécies (a
divisdo de uma espécie ancestral em duas ou mais espé-
cies descendentes dentro de uma regido biogeografica)
da producio inter-regional de espécies (a divisdo de uma
espécie ancestral em duas ou mais espécies descen-
dentes ao longo dos limites de duas ou mais regides
biogeogrificas). Esta separacdo € importante, pois ape-
nas a primeira aumenta a diversidade regional, mas os
dois tipos, desde que ndo sejam seguidos imediatamen-
te por eventos de dispersdo, aumentam o nimero de
espécies endémicas em dada regido.

O intercambio bidtico € o fluxo natural de espécies
entre regides adjacentes. A diversidade de espécies au-
menta quando uma drea € colonizada via dispersao, mas
aporcentagem de espécies endémicas reduz-se. Enquan-
to a dispers@o por saltos pode ser importante para
explicar a formacdo de biotas em ilhas ocednicas, a di-
fusdo e a dispersdo secular sdo os tipos mais provaveis
de dispersdo responsaveis pela formagdo de biotas re-
gionais dentro de continentes.

Os eventos de extingdo em massa diminuem tanto a
diversidade regional como a porcentagem de espécies
endémicas e podem ser causados tanto por fatores
bidticos como por fatores abidticos. No entanto, eles
costumam estar associados as mudangas ambientais
drésticas. Seus efeitos quantitativos sobre as biotas mo-
dernas nao podem ser facilmente estimados pelos
métodos de andlise tradicionais, pois isso requer fosseis
abundantes e bem preservados.

Silva'* comparou as biotas dos cinco grandes biomas
brasileiros e sugeriu que a produgdo de espécies (espe-
ciacdo intrarregional) contribuiu mais para a formagao
da moderna biota na Amazonia e da Floresta Atlantica
do que o intercambio bidtico. Em contraste, o intercaim-
bio bidtico € mais importante do que a produgdo de
espécies no Pantanal. A Caatinga e o Cerrado localizam-
-se entre estes dois extremos, com posi¢des dependendo
do grupo estudado. Para aves, o intercAmbio bidtico
parece ter desempenhado o papel mais fundamental,
enquanto para plantas a produgao de espécies €, de lon-
ge, 0 processo biogeografico mais relevante. Silva'4
sugeriu que a formacao de dreas de endemismo na Ama-
zOnia e na Floresta Atlantica poderia ser consequéncia
de um ou vérios eventos de especiagdo, que atingiram,
ao mesmo tempo, um conjunto grande de linhagens
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ancestrais que possuiam ampla distribui¢do na regido.
Esta conclusao geral ndo € nova. Na verdade, ela apenas
sintetiza a principal conclusdo de todos os principais
estudos ja produzidos sobre a biogeografia neotropical.
Neste momento, ndo € possivel avaliar, com as informa-
¢oes atualmente disponiveis, a contribui¢do do processo
de exting@o em massa para explicar a atual diversidade de
espécies das dreas de endemismo amazdnicas; contudo,
este processo pode ter sido muito mais importante na
determinacio de alguns padrdes biogeograficos atuais
do que se imagina, pois hd fortes evidéncias indicando
que a diversidade de plantas na regido, por exemplo, foi
mais alta no Mioceno do que € atualmente!>.

Idade das Espécies Amazonicas

Nos ultimos 30 anos, tem-se discutido bastante o papel
das flutuacdes climdticas do Quaterndrio — os ultimos
dois milhdes e meio de anos — como a principal causa da
origem das espécies na Amazdnia e, por consequéncia,
da formacdo das dreas de endemismo na Amazonia. Esta
ideia compde o nucleo da “teoria dos refugios” e foi
proposta inicialmente por Haffer*. A hipétese de Haffer
é simples e elegante, apesar de gerar poucas predicdes
testdveis. Ele sugeriu que durante os varios periodos
glaciais do Quaternadrio, a floresta amazonica foi dividi-
da em vdrios pequenos pedacos de florestas que foram
isolados uns dos outros por extensas dreas de vegetaciao
aberta, ndo florestal. Os remanescentes de floresta servi-
ram como ‘“refugios” para numerosas populagdes de
animais e plantas florestais, que se diferenciaram umas
das outras via sele¢do natural e oportunidade durante
periodos de isolamento. Os pequenos blocos de floresta
foram novamente reunidos nos periodos interglaciais,
quando as dreas antes recobertas por vegetacdes abertas
foram outra vez dominadas por florestas, permitindo que
as populagdes dos “reftigios” expandissem de novo as
suas distribui¢des. Durante este processo de expansao,
as populacdes entraram novamente em contato com suas
populacdes irmas que tinham ficado isoladas em outros
“refigios”. O resultado deste encontro pode ter sido
varidvel, dependendo de quanto estas populacdes tinham
se diferenciado em isolamento e desenvolvido ou ndo
incompatibilidade reprodutiva e/ou ecoldgica. Se as
populacdes isoladas desenvolveram tanto incompati-
bilidade reprodutiva como ecoldgica, elas tinham se
transformado em espécies distintas e tenderiam a se ex-
cluir geograficamente ao longo de uma zona de contato.
Se as populagdes desenvolveram incompatibilidade re-
produtiva, mas ndo incompatibilidade ecoldgica, entdo
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as espécies resultantes poderiam estabelecer dreas de
sobreposic¢do (ou simpatria) ao longo das zonas de contato.
Se as populacdes ndo desenvolveram nem incompatibi-
lidade reprodutiva e nem incompatibilidade ecolégica,
entdo as populagdes poderiam estabelecer faixas de hi-
bridizagdo, cujas larguras poderiam variar bastante, ou
mesmo se fundirem completamente e, assim, eliminar
toda a diferenciacdo acumulada durante o periodo de
diferenciag@o. Este processo de separacdo e contato de
vérios blocos de floresta na Amazonia foi provavelmen-
te repetido vdrias vezes durante o Quaterndrio e resultou
em diferenciacdo da biota florestal da regido em tempo
geoldgico relativamente recente. Esta hipotese teve gran-
de aceitacio durante as décadas de 1970 e 1980, mas foi
lentamente abandonada nas dltimas duas décadas. Algu-
mas razdes para isso sao:

* Os estudos geoldgicos recentes na regido indicam que a
Amazodnia foi muito mais dindmica do que anteriormen-
te tinha sido imaginado. Mesmo o proponente da “teoria
dos reftigios”, um gedlogo por profissdo, imaginava que
a Amazonia tinha sido relativamente estavel durante o
Tercirio*. Entretanto, os dados atuais!>-!® demonstram
a importancia de eventos ocorridos durante o Tercidrio,
como as transgressdes marinhas, mudangas no nivel do
mar, neotectonismo e dinamica fluvial para o processo
de formagdo da paisagem amazodnica moderna.

* Asevidéncias paleoecoldgicas coletadas até 0o momen-
to!” ndo demonstram, de forma inequivoca, que
grande parte da floresta amazonica tenha sido, em
algum momento, substituida tdo extensamente por
formacgdes abertas e ndo florestais, tal como cerrados
e caatingas abertas, como foi sugerido pelos propo-
nentes da teoria dos refigios. Os poucos estudos
paleopalinoldgicos existentes que apdiam a substituicio
da floresta por vegetacdes abertas!s estdo localizadas
na periferia da Amazonia (Katira e Georgetown) ou em
regides dominadas por mosaicos formados por savanas
e florestas no interior da Amazonia (Carajas).

* Os estudos moleculares sobre espécies de vertebrados
amazOnicos continuam a indicar que estas sdo, em
grande parte, muito mais antigas que o Quaterna-
rio!' L1820, Um estudo molecular envolvendo virios
grupos de plantas®! concluiu que mudangas climaticas
do Quaterndrio nio foram a maior for¢a responsavel
pelas taxas de especiacdo de plantas sul-americanas.

A conclusio de que a “teoria dos refligios™ no pode
ser testada por métodos filogenéticos, pois ela ndo
especifica qualquer sequéncia de fragmentagdo dos
refliigios para ser avaliada pela sequéncia de eventos
de separagio de tdxons's. Ainda assim, o papel das
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flutuagdes climdticas durante o Pleistoceno sobre
distribui¢do e diversidade de alguns elementos da
fauna Amazodnica néo pode ser descartado.

A descoberta de que a paisagem da Amazonia foi muito
mais dindmica no passado do que se imaginava e que as
espécies sao mais antigas do que se previa serviu de pano de
fundo para que outras questdes interessantes pudessem ser
abordadas. Isso implicou em reestruturar as velhas hipéteses
em bases mais sdlidas e gerar predicdes quantitativas que
possam ser testadas no campo com o uso de novas ferramen-
tas da moderna biologia evolutiva (ver Cap. 8).

Uma das abordagens mais promissoras € a da filogeo-
grafia. Diferentemente das andlises filogenéticas tradicio-
nais, que enfocam relagdes no nivel de espécies para cima,
as andlises filogeograficas estdo centradas nas relagdes
histdricas entre populagdes de uma mesma espécie. Para
tanto, sequéncias de 4cido desoxirribonucleico (DNA,
desoxyribonucleic acid) de individuos de diversas popu-
lagdes sdo analisadas tanto por meio de técnicas de
reconstru¢do filogenética como por métodos quantitativos
de genética de populagdes e as frequéncias génicas sdo
usadas para avaliar a existéncia ou ndo de fluxo génico
entre as populacdes em questdo. A filogeografia funciona,
portanto, como uma ponte entre disciplinas microevoluti-
vas (demografia e genética de populacdes) e disciplinas
macroevolutivas (sistemdtica filogenética, paleontologia e
biogeografia histérica)??. Assim, com amostragem ade-
quada, pode-se empregar cada uma dessas metodologias
para testar diferentes tipos de hipdteses, por exemplo:

1. Se diversas populacdes correspondem realmente a
uma mesma espécie (filogeografia).

2. Se existe fluxo génico entre elas (genética de popu-
lagdes).

3. Na auséncia de fluxo génico, hd quanto tempo esse
fluxo cessou (demografia e genética de populagdes).

4. Se existe concordancia entre o padrdo de estruturagdo
hierdrquico entre as populagdes e as barreiras geogra-
ficas que as separam (sistematica filogenética e
biogeografia).

5. Se existem evidéncias para expansdes populacionais
ou contragdes recentes (genética de populagdes).

Expansdes e contragdes populacionais, concordancia
entre a estruturacdo hierdrquica e filogenética de popu-
lagdes e o tempo de separacdo entre elas podem rigoro-
samente testar predi¢des de hipdteses que visem explicar
os padrdes biogeograficos atuais na Amazonia.

Aleixo?? reformulou trés hipéteses principais utiliza-
das geralmente para explicar a diversifica¢do de aves na
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Amazonia, extraindo delas predi¢des testdveis. Entdo,
ele estudou a filogeografia de um grupo de espécies de
aves (Xiphorhynchus) que habitam as florestas de terra
firme para testar estas predi¢des. Ele encontrou que a
hipétese dos rios como barreiras, que sugere que a for-
macao dos rios foi o evento principal para formagdo das
areas de endemismo, foi apoiada apenas para os rios de
dgua escura. A hipdtese dos reftigios foi refutada em
todas as ocasides, pois as populagdes de dreas instdveis
durante o Pleistoceno ndo apresentaram sinais de redu-
¢do populacional seguido de expansdo, conforme seria
esperado. A hipdtese de que as incursdes marinhas do
Mioceno provocaram muitos eventos de especiagdo
quando o aumento do nivel do mar causou a entrada da
dgua do mar ao longo da planicie do Rio Amazonas,
inundando vastas dreas na regido, foi comprovada, em
parte, pois a data desse evento coincide bem com a se-
paragdo de algumas populagdes de Xiphorhynchus.

Santos et al.?° utilizaram uma andlise filogeogréfica
de 406 individuos pertencentes a 137 espécies descritas
e 34-89 espécies (estimativa de minimo e maximo) nao
descritas de ras venenosas (familia Dendrobatidae)
amazoOnicas e andinas para testar, com um relégio mo-
lecular calibrado, as origens e a diversificagdo dos tdxons
amazonicos. Os autores encontraram uma histéria com-
plexa. Primeiro, as espécies amazonicas destas ras foram
formadas a partir de 14 linhagens que se dispersaram
para a regido a partir dos Andes, principalmente ap6s o
término das incursdes marinhas do Mioceno (cerca de
10 milhdes de anos atrds). Segundo, essas linhagens
passaram por um processo de rapida diversificagdo in
situ dentro da Amazonia durante a transi¢do Mioceno-
-Plioceno, dando origem ao atual conjunto de espécies
endémicas existentes atualmente na Amazonia.

A crescente evidéncia de que eventos vicariantes mais
antigos foram os mais importantes no processo de forma-
¢do das espécies que vivem hoje na Amazonia nao
implica que as mudangas climdticas globais que ocorreram
no Quaterndrio néo tiveram importancia alguma em todas
as regides do planeta. Na Amazonia, com topografia re-
lativamente mais suave, as espécies possuem dreas de
distribui¢do grandes quando comparadas com espécies
vivendo em outras regides tropicais. Como consequéncia,
as populacdes sdo também grandes e, portanto, menos
propensas a se diferenciarem em resposta a barreiras re-
lativamente instdveis e de curta duracdo, tal como as
associadas as mudancas climdticas do Quaterndrio. Em
contraste, as espécies que habitam regides biogeograficas
com topografia complexa e gradientes altitudinais mar-
cantes quase sempre possuem distribui¢do geografica
restrita e populacdes pequenas. Nestas regides de topo-
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grafia complexa, como os Andes, as espécies sao muito
mais propensas a se diferenciarem como consequéncia
das mudancas climdtico-vegetacionais que ocorreram no
Quaterndrio. Um estudo recente por Weir?* apoia essa
ideia. Ele apresentou uma das poucas andlises compara-
tivas entre taxas de diversificagdo de um grupo de
organismos (aves) entre terras baixas e terras altas na
regido neotropical. Weir?* encontrou que hd importantes
diferencas no acimulo de espécies ao longo do tempo.
Nas terras altas, a taxa de diversificagdo aumentou no
Plioceno e no Pleistoceno e culminou com uma taxa de
diversificacdo no final do Pleistoceno duas vezes mais alta
do que nos periodos anteriores. Este padrdo € consistente
com a ideia de que mudancas climdticas no Quaternario
tiveram um impacto na diversifica¢@o das espécies andi-
nas. Em contraste, as taxas de diversificacdo nas terras
baixas atingiram o seu dpice no Mioceno e foram redu-
zindo ao longo do tempo até taxas muito baixas durante
o final do Pleistoceno?*. Entretanto, essa abordagem tem
sido muito criticada, em particular pela amostragem de-
ficiente e pela adocdo da taxonomia vigente, que se vale
de grande ntimero de subespécies e muito provavelmente
subestima a diversidade de aves na Amazonia®.

As espécies que vivem na Amazdnia possuem com-
plexa histéria evolutiva. As suas linhagens ancestrais
foram influenciadas por vdarios eventos de vicariancia
associados aos grandes processos de reorganizacdo da
paisagem regional como consequéncia dos varios perio-
dos de tectonismo intenso dos Andes. Todas as evidéncias
atuais indicam papel limitado das mudancas climatico-
-vegetacionais do Quaterndrio para explicar a origem das
espécies amazonicas. Dada a intensa dindmica geomor-
folégica da Amazdnia, nenhuma hipétese fundamentada
em um unico processo geoldgico ou paleoecoldgico serd
suficiente para explicar a origem dos padrdes biogeogra-
ficos observados atualmente na Amazodnia.
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