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RESUMO

A altadiversidade biol 6gica observada nasflorestas tropicai s imidas é um fato que i ntriga pesquisadores ao redor de todo
0 mundo, principa mente em rel agdo aos processos histéricos responsavei s por suaorigem e manutencdo. Paraasflorestas
Umidas neotropi cais ndo é diferente. Aqui, nés revisitamos as principai s hipéteses que explicam 0S processos responsaveis
por gerar o padréo de diversidade atual, assim como aquelas que inferem possiveis modificagdes geogréficas sofridas
pelasflorestas imidas neotropicais ao longo do tempo. Nos consi deramos diferentes fontes como estudos pal eocliméti cos,
de pdlen fossil, filogeograficos, model os ecol 6gicos e evol utivos, com o objetivo de sintetizar a histéria biogeogréficae
avancar com o debate acerca de suas conexdes e fragmentacles pretéritas. As evidéncias apontam que ndo existe uma
causa Unica que tenha sido capaz de moldar a biodiversidade desses ambientes. Na realidade, a complexidade parece ser
aregranessaregido, com hipéteses contrastantes entre si em termos de mecani smos causai s, ou mesmo duragcdo no tempo
geol dgico, enquanto outras hipoteses sdo exclusivas para explicar a diversificagdo de grupos taxondmicos restritos.
Palavr as-chave: Amazonia; biodiversidade; biogeografia; M ataAtlantica; neotrdpico.

ABSTRACT - BACK TO THE PAST: REVISITING THE BIOGEOGRAPHIC HISTORY OF NEOTROPICAL
RAINFORESTS

The high biological diversity observed in the tropical rainforests is a fact that intrigues researchers around the world,
especially regarding historical processes responsible for their origin and maintenance. For Neotropical rainforestsis not
different. Here, we revisited the main hypotheses about the origins and changes in Neotropical rainforests over time,
based on different studies as paleoclimatic, fossil pollen, phylogeographic, ecological models and evolution, in order to
synthesizeits biogeographical history and advancing in debate about its connections and preterit fragmentations. Evidence
suggests that there is no single cause shaping the biodiversity of these environments. In reality, the complexity seemsto
betheruleinthisregion, inferred by several hypotheses and many particularities for each studied taxonomic group.

K eywords: Amazon; Atlantic Forest; biodiversity; biogeography; Neotropic.

CONSIDERACOES INICIAIS

A Amazbnia e a Mata Atlantica sGo conhecidas
globalmente pelos altos indices de diversidade. Parase
ter dimensdo da diversidade das florestas neotropicais,
um acre (cerca de 4046 m?) possui aproximadamente
15 mil espéciesde animais e plantas (Whitmore 1998).
Cerca de 871lespécies de angiospermas ja foram
catal ogadas ao longo dasflorestas neotropicais (Thomas
1999). Além disso, a Mata Atlantica configura como
um dos 34 hotspots globais de biodiversidade, sendo
considerado um bioma prioritério para conservagao

(Mittermeier et al. 2004). Contudo, embora sejam
detentorasde umaimportante parceladabiodiversidade
global e estejam altamente ameacadas pel os impactos
antrépicos, ainda ndo se sabe as condi¢des historicas
reaisem queabiodiversidade dasflorestas neotropicais
evoluiu. Ao contrario, existem diferentes hipéteses
debatidas naliteratura capazes de explicar os possiveis
processos responsaveis por gerar tal padrdo de
diversidade no passado geol 6gico (Gaston & Blackburn
2000). Nesse sentido, nés revisitamos as hipéteses
acerca da origem e manutencdo da biodiversidade das
florestas neotropicais, baseando em diferentes fontes
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como estudos paleocliméticos, de polen féssil,
filogeograficos, biogeogréficos.

AS FLORESTAS TROPICAIS: UM
CINTURAO VERDE AO REDOR DO MUNDO

Atualmente asflorestastropicais possuem clima
guente e Umido e estdo globalmente distribuidas ao
longo dalinhado Equador, entre os Trépicos de Cancer
e Capricornio (latitudes aproximadas de 25°N e 25°S,
respectivamente; Figural). A umidade dessasflorestas
€ controlada diretamente pelos movimentos sazonais
da Zona de Convergéncia Intertropical (ITCZ) que,
devido ao encontro dos ventos oriundos do hemisfério
norte e sul, garantem a alta pluviosidade local
(McGregor & Nieuwolt 1998). Por sua vez, a
temperaturaelevadadasflorestastropicaiséresultante
daincidénciaperpendicular (90°) dosraios solaresque
ocas onaaltastemperaturas sem sazonalidade marcada
aolongo do ano (Walsh & Newbery 1999). Entretanto,
outros fatores climaticos como correntes de vento,
presenca de macicos montanhosos (p.ex. cordilheira)
evariacdo nasuperficie do mar fazem com que alguns
locais englobados dentro dessa regido ndo sejam
classificados como florestas, como éareas da Africa
oriental edaregido central daAméricado Sul (Primack
& Corlett 2005).

Nos dias atuais, as florestas tropicais séo
encontradas em trés cinturdes verdes desconectados
entre si: Amazonia e Mata Atlantica, na América do
Sul, bacia do Rio Congo, na Africa e, nas ilhas do
sudeste asiético. Outras duas areas florestais menores
sd0 encontradas também nas ilhas de Madagascar e
Nova Guiné (Primack & Corlett 2005) (Figura 1a).
Em &rea (km?), as florestas Umidas tropicais cobrem
aproximadamente 7% da superficie terrestre e
abarcam cerca de 50% da diversidade de espécies
globalmente descritas (Myers et al. 2003).

Embora apresentem tais caracteristicas
atualmente, asflorestastropicais possuiam delimitaces
geogréficas diferentes no passado. Estima-se que a
origem das florestas tropicais esteja associada ao
supercontinente Gondwana (400 milhdes de anos atras
- Ma), em um periodo que se formava uma regido
florestal Unica e interconectada. Entre 400 e 180 M a,
com a fragmentagdo do Gondwana, deu-se inicio a
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separacdo dos cinturdes florestais e sucessivos
processos vicariantes ocorreram ao longo do tempo.
Entretanto, foi somente entre 160 e 50 Ma, ao longo
do Jurassico, Cretaceo e Paledgeno, que aAustrdlia,
aAmérica do Sul, aindia, Madagascar e a Africa se
separaram totalmente, seguindo o processo de deriva
continental, fazendo com que florestas tropicais
ficassem desconectadas entre si com padréo de
distribuicdo geogréfica similar ao atual (Metcalfe
1998). A Américado Sul, por exemplo, ficou isolada
dos demais continentes por mais de 50 Ma,
conectando-se com a América do Norte somente ha
cerca de 3 milhdes de anos atras (mas veja Hoorn &
Flatua 2015, Montes et al. 2015, que dizem que essa
conexdo aconteceu ha 11 Ma), quando se deu o
fechamento total do Istmo do Panama. O
estabel ecimento dessaconexédo finalizou o “isolamento
espléndido” do continente sul americano (Simpson
1980) e proporcionou um fendmeno hiogeografico
conhecido como o Grande Intercambio Bidtico
Americano (Marshal et al. 1982, Webb 1991, 1997).
Nesse contato, afauna e afloradaAmeéricado Norte
invadiram aregi&o sul-americanaevice-versa, embora
a dispersdo no sentido inverso (América do Sul -
América do Norte) tenha sido menos intensa (Leigh
et al. 2014), e irradiaram-se rapidamente na nova
regido (Primack & Collet 2005).

A mudangamais drasticasofridanadistribui¢éo
geografica das florestas tropicais ocorreu ha
aproximadamente 60 milhdes de anos, durante o
Eoceno. Como dito anteriormente, nessa época as
florestas Umidas estavam conectadas até |atitudes
muito mais elevadas do que as que ocorrem hoje, em
regides onde atualmente situa-se a regido temperada
(Morley 2003, Kissling et al. 2012). A explicagdo mais
plausivel paraessamudancarepentinanadistribuicdo
geogréficadasflorestastropicais é remetidaaosciclos
climéticos globais. Dados de reconstitui¢géo do o nivel
do mar (Kominz et al. 2008), da concentragéo de CO,
(Pagani et al. 2005) e da temperatura global (Zachos
et al. 2010) no passado demonstram mudancas desses
padrdes ao longo do tempo. Segundo esses estudos,
até o Eoceno as temperaturas globais eram altas, com
concentragdo de CO, atmosférico elevada, fato que
propiciavao predominio de vegetacdo constituidapor
plantas C3 - encontradas na sua vasta maioria em
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regibes com altas temperaturas e sem escassez de
agua - similar & vegetacdo florestal atual. A partir do
Eoceno/Mioceno (aproximadamente 30-20 Ma) as
temperaturas e concentracéo de CO, comecaram a
diminuir rapidamente propi ciando aexpansdo de plantas
C4, encontradas hoje em regides de savana (Beerling
& Osborn 2006). Concidentemente, dados de pdlen
fossil indicam que o inicio daexpansdo das vegetaces
savénicas ao redor do mundo ocorreu neste mesmo
periodo geol 6gico (Eoceno) (Behling & Hooghiemstra
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2001, Keeley & Rundel 2005, Retallack 2005). Sendo
assim, as mudancas climéticas globais foram capazes
de causar ciclosde expansoes e contragOes das regides
florestais ao longo do tempo (Flenley 1998, Morley
2000). Atualmente, existem evidéncias de que as
florestas se contraem durante periodos glaciais e se
expandem nos periodos interglaciais, principalmente
ao longo dos ultimos 2 Ma, durante o Quaternario
(Haffer 1969, Mayle et al. 2004; mas veja evidéncias
contrarias em Colinvaux et al. 2000).

Figural. Distribuicdo dasflorestas tropicais imidas, modificado de Olson et al. 2001. a - Distribuicdo geogréaficaglobal
atual e b - distribuicdo das florestas umidas naAméricado Sul.
Figure 1. Distribution of tropical rainforests, modified of Olson et al. 2001. a - Global current distribution and b - South

American rainforest distribution.
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Outro evento, também oriundo das mudancgas
climaticasglobais, que causou contatos e desconexdes
entre asflorestastropicais, foi aateracdo do nivel do
mar. Ha21 ka, no Ultimo Méximo Glacia (LGM, sigla
doinglésparaLast Glacial Maximum), algumasilhas
do sudeste asiético, como Borneo, Sumatra e Java,
gue hoje sdo geograficamente separadas, foram ligadas
como resultado da diminuicdo do nivel do mar e
formaram uma area florestal ampla, com fluxo livre
entre areas (Whitmore 1987). O mesmo fenémeno
ocasionou também a ligacdo entre Austrdlia e Nova
Guiné, entretanto a sugestao € de fluxo maisreduzido
entre esseslocais (Adam 1992). Sob esse olhar, mesmo
separadas atualmente, os ciclos climaticos globais
podem ter causado ligac&o das florestas neotropicais,
tépico que seradiscutido adiante.

AS FLORESTAS NEOTROPICAIS

As florestas neotropicais sdo encontradas em
trés blocos florestais distintos: o da bacia do rio
Amazonas, o da Mata Atlantica e o Ultimo que se
estende na costado Pacifico norte até o sul do México
(Figura 1b). Como as florestas da costa do Pacifico e
da América Central sdo geograficamente préximas e
sempre estiveram conectadas com a Amazonia ao
longo da histéria biogeogréfica (Primack & Corlett
2005, Hoorn & Wesselingh 2010), independente dos
ciclos glaciais (diferentemente da MataAtlantica que
une e se separa da Amazdnia de tempos em tempos,
tépico discutido adiante), nds iremos focar aqui na
histériadaAmazénia e daMataAtlantica.

Mata Atlantica

Ao longo dahistéria, aMata Atlanticarecebeu
diversas denominagtestais como: Floresta Estacional
Perenifdlia Costeira (Andrade-Lima 1961); Floresta
Litorénea (Foury 1968); Floresta Atlantica (Rizzini
1979), dentre outras. Atualmente, segundo o Manual
Técnico de Vegetacdes Brasileira (IBGE 1992), a
Mata Atlantica é caracterizada como um conjunto de
diferentesfitofisionomiaslocalizadas naregido litorénea
do Brasil etem como limites norte e sul os estados do
Rio Grande do Norte e Rio Grande do Sul,
respectivamente. Contudo, duasfitofisionomias sio as
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mais predominantes nesse hioma: a Mata Atlantica
Chuvosa, que se estende da planicie litoranea do sul/
sudeste até o nordeste brasileiro, e a Mata Atlantica
Semi-decidual, que ocorre no planalto continental
(Moréllato & Haddad 2000). A MataAtléanticaChuvosa
possui um clima predominantemente quente e imido,
sem estagdo seca, enquanto ha Mata Atléantica Semi-
Decidual o climaé sazonal com ocorrénciade estagdo
seca(Morellato et al. 2000, Morellato & Haddad 2000,
Oliveira-Filho & Fontes2000).

Segundo aclassificacao climaticade Kdppen, o
climaatual daMataAtlanticavariaentre o Aw (tropical)
em quase suatotal extensdo litoranea, Cwa (tropical
de atitude) em ambientes de montanha ao longo da
Serrado Mar e Mantiqueirae o Cf (subtropical) junto
aMata de Araucaria no sul do Brasil. A temperatura
médiavariaentre 14°C e 21°C, atingindo umamaxima
absolutade 35°C durante o verdo. A pluviosidade anual
oscila entre 1500 e 2000 mm. Todavia, com a grande
gama de relevos existentes na MataAtlantica, alguns
locais possuem altos indices pluviométricos (de 3500
a4000 mm anuais), como os ambientes de montanha
do estado de S&o Paulo (Franke et al. 2005). Além
dessas caracteristicas, aMataAtlantica é reconhecida
também pela el evadataxade endemismo, diversidade
e impacto antropico, caracteristicas primordiais para
listd-la como um dos hotspots mundiais para
conservacgao (Myers et al. 2003).

Embora nos dias atuais apresente as
caracteristicas descritas, assim como as florestas
tropicais, a Mata Atléantica também ja desfrutou de
diferentes conformidades ao longo da sua historia
evolutiva. Suaformacao € datada de aproximadamente
150 milhdes de anos atras, entre os periodos Juréssico
e Cretaceo (Salgado-L abouriau 1994), em um periodo
que aAmérica do Sul e a Africa estavam comegando
a se separar. Esse evento vicariante propiciou o
surgimento de bacias sedimentares e de novas bacias
hidrograficas que resultaram no surgimento de um
ambienteflorestal totalmente estabelecidojanoinicio
do Paledgeno (Andrade-Lima & Bigarella 1982).
Segundo Por (1992), acredita-se que ha
aproximadamente 60 milhdes de anosjaexistia, nessa
localidade, uma érea climaticamente adequada paraa
formac&o e expansio de uma floresta tropical.

Durante o Quaternério (Ultimos 2 Ma), aMata
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Atléantica sofreu intensas modificages geograficas
como resultado de processos climaticos globais como
a mudanca no nivel do mar e dos regimes de
temperatura e pluviosidade (Martin et al. 1980).
Acredita-se que tais mudancas foram desiguais entre
asporcdesnorte e sul do biomae que, por isso, existem
duas unidades biogeogréficas distintas, que possuem
histérias evolutivas e geol égicas diferentes (Behling
1997, Ledru et al. 2005, Carnaval & Moritz 2008).
Cheng et al. (2013) corroboram essa hipotese ao
demonstrarem modificagdes paleocliméticas desiguais
no regime de precipitacdo e temperatura da por¢do
sul e norte da Mata Atlantica ao longo do LGM. Da
mesma forma, estudos filogeogréficos e de histéria
populacional detéxons de pequenos mamiferos (Costa
2003), lagartos (Pellegrino et al. 2005), aves (Cabanne
et al. 2007), grandes mamiferos (Tchaickaet al. 2007)
e anfibios (Thomé et al. 2010, Carnaval et al. 2014)
ressaltam diferencas populacionais, taxondémicas e de
distribuicdo de espécies entre a porcdo norte-sul da
MataAtléantica, aém delancarem luz sobre aspossiveis
zonas de endemismo daMataAtlantica (topico discutido
adiante). Vale ressaltar que tais quebras norte/sul, na
maioriadas vezes, sdo atribuidas abarreirageografica
dorio Doce (Carnaval & Moritz 2008, Carnaval et al.
2009, Carnaval et al. 2014).

Amazodnia

A delimitacéo atual da Amaz6nia, enquanto
bioma, é definidapelabaciado RioAmazonaseengloba
territoria mente quatro paisesdaAméricado Sul: Brasil,
Colémbia, Equador e Peru. Estima-se que sua area
total seja proxima a 6,3 milhdes de km?, dos quais 5
milhdes sdo pertencentes ao territorio brasileiro. A
Amazobnia é delimitada a oeste pel os Andes, ao norte
pelo Planalto das Guianas, a sul e leste pelo Planalto
Centra (contato com o bioma Cerrado) e nordeste
pelo Oceano Atlantico, onde se localiza afoz do Rio
Amazonas (Fish et al. 1998). O clima é
predominantemente quente e imido com temperatura
variando pouco ao longo do ano. A temperatura anual
médiaoscilaentre 24 e 26°C, dependendo do local. Ja
a precipitacdo média € de 2300 mm/ano, embora
existam lugares que chovam mais, como a triplice
fronteira Brasil, Colémbia e Venezuela. A chuva é

distribuidaao longo do ano deformaquaseigualitéria,
nao existindo estacdo seca. Emboraaprecipitacéo sgja
constante ao longo do tempo, a origem da chuva na
Amazbnia varia geograficamente. Na regido central,
aprecipitacdo é oriunda da penetracéo de frentesfrias
da regido sul que ao se chocarem com a area Umida
(evaporagdo da agua dos rios e evapotranspiracéo das
plantas) resultam em chuva. JAnaporc¢do préximaaos
Andes, a precipitacdo € causada pela ascensao
orogréfica da umidade transportada pela Zona de
Convergéncialntertropical (Fish et al. 1998, Hoorn &
Wesselingh 2010).

Atualmente, aAmazonia é consideradaum dos
biomas mais biodiversos do planeta (Cardoso et al.
2005), englobando aproximadamente um guarto da
diversidade terrestre (Dirzo & Raven 2003). As
maiorestaxas de diversi dade biol 6gica sdo encontradas
em |localidades daregido Andina, naparte oeste, onde
sé0 evidenciadas diversas zonas de endemismo para
varios taxons diferentes, dado o efeito altitudinal
(Lamas 1982, Fjeldsd, 1995, Rahbek & Graves 2001).
Mas, ao olharmos para o padréo de diversidade da
Amazbniasurge uma pergunta. Quaisforam osfatores
responsaveis por gerar esses padrées de endemismo
e diversidade? Para tentar responder essa pergunta,
nés voltamos no tempo paraentender o surgimento da
Amazbnia como bioma e quais foram suas
conformidades no passado.

Como predito, adelimitacéo geogréficaatual e
0 regime climéatico da Amazonia, em partes, sdo
diretamente relacionados a bacia hidrogréfica do rio
Amazonas. Mas, como esses rios fluiam no passado?
Segundo Hoorn et al. (2010), antigamenteaAmazonia
englobava uma regido geograficamente mais ampla
gue se estendia até o norte do Parana, em uma area
conhecida como regido “pan-Amazénica’. Segundo
esses autores, essa regido comegou a se modificar
lentamente a partir de 100 milhGes de anos, quando
Américae Africase separaram, e a costa oeste sofria
eventos tectdnicos. Nessa época, a Bacia Amazonica
corriano sentido sul-norte e desembocava no lago de
Maracaibo, atual Venezuela, tendo a nascente situada
préximo de onde hoje encontra-se 0 Rio Xingu (Hoorn
1994). Durante o Paledgeno (65-34 Ma), aparte oeste
e norte da “pan-Amazénia’ era caracterizada por
condigdes fluviais com alguns entroncamentos
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marinhos (Roddaz et al. 2010). JA no Nedgeno, mais
especificamente no Mioceno (23 Ma), o choque entre
a Placa de Nazca e a Placa Sul-americana culminou
no soerguimento dos Andes ao longo de toda a costa
oeste daAmeéricado Sul (Moraet al. 2010). A partir
do Plioceno (aproximadamente 10 Ma), com osAndes
j& soerguidos ao nivel atitudinal como conhecemos
atualmente, houve uma mudanca drastica no regime
climatico da regido; as chuvas se intensificaram e
iniciou-se um processo de orogénese e sedimentacdo
dabaciaAmazonica, aformacio de um lago no centro
da Amazbnia e uma posterior mudanca do fluxo da
bacia para o lado leste (sentido Atlantico) como é
conhecido atualmente (Strecker et al. 2009, Shepard
et al. 2010).

PADROES DE DIVERSIDADE E ENDEMISMO
NAS FLORESTAS NEOTROPICAIS. EXISTE
UMA EXPLICACAO UNICA?

Como citado previamente, aAmazoniae Mata
Atlantica possuem histdrias geol égicas e evolutivas
distintas, embora possuam padrdes ecol gicos atuais
similaresem relacdo as elevadas taxas de diversidade
e endemismo. Entretanto, a causa histéricaprincipal
gue ocasionou 0 aumento na taxa de diversidade e
riqueza desses ambientes ndo € consenso entre
ecélogos e biogedgrafos (Jaramillo & Cardenas2013).
Diferentes hipéteses tém sido debatidas naliteratura
como formade explicar aelevadabiodiversidade das
florestas neotropicais. Atualmente séo descritas
algumas hipéteses como: a hipotese dos refugios
(refuge hypothesis), a hipotese dos rios como
barreira a dispersdo (river-barrier hyphotesis), uma
combinacdo entre ambas (river-refuge hypothesis),
a hipotese paleogeografica (paleogeography
hypothesis), a hipotese da densidade do dossel
(canopy-density hypothesis), a hipo6tese dos museus
(museum hypothesis), sendo que ambas (hipétese
dadensidade do dossel e dos museus) assumem que
ndo existiram mudancas vegetacionais importantes
ao longo do tempo (em termos de bioma, contrastando
com a hipotese dos refligios), além da hipétese de
vicariancia por distarbio (disturbance-vicariance
hypothesis) (ver revisdbes em Simpson & Haffer
1978, Haffer 1997, 2008).
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Algumas dessas explicagdes sdo contrastantes
entre si em termos de mecani Smos causais, ou Mesmo
duragdo no tempo geol 4gi co, enquanto outras hipdteses
sdo exclusivas paraexplicar adiversificacgo de grupos
taxondmicos restritos. Abaixo, nds descrevemos
mel hor as predi¢des de cada hipotese, bem como suas
evidéncias conflitantes.

Hipétese dos reflgios

A hip6tese dos Refigios é umadasteoriasmais
difundidas para explicar o padréo de diversidade e
endemismo das florestas Neotropicais (Haffer 1969,
1997, Vanzolini & Williams 1981, Carnaval & Moritz
2008, Carnaval et al. 2009). Segundo essa hipétese,
as oscilagdes climéticas (glaciaces) pleistocénicas,
ocorridas nos Ultimos 2 Ma, ocasionaram retracéo da
area de distribuicdo geogréfica das florestas em
periodos secos (fases glaciais) e expansdo florestal
em periodos umidos (fases interglaciais). Durante os
periodos secos, as florestas ficaram restritas a locais
com condic¢Bes climaticas adequadas (elevada
precipitacdo), como topos de serras, que ficaram
conhecidos como os reflgios florestais. Os refugios,
isolados geograficamente entre si, promoveram
condicdo ideal dediversificacdo nasflorestastropicais
apartir de multiplos eventosvicariantes. Além disso,
essa teoria enfatiza que os locais que atual mente
possuem elevada taxa de endemismo e riqueza de
espécies sdo considerados reflgios, que ndo foram
impactados negativamente pelo clima (mantiveram
precipitacdo adequada as florestas), e serviram,
portanto, como fonte de diversificacdo erecolonizagdo
de outros locais onde as populacbes foram extintas
durante a fase de retracéo.

A hipétese dos refagios ficou globalmente
conhecida com o estudo de Jirgen Haffer na
Amazonia (Haffer 1969) e Paulo Vanzolini na Mata
Atlantica (Vanzolini & Williams 1970, 1981).
Entretanto, essa hipotese, de maneirageral, comegou
a ser amplamente contestada e debatida na literatura
em meados da década de 1990, umavez que estudos
pal eoecol 6gi cos demonstram evidéncias antagbnicas
(p-ex., ndo houve retragéo das florestas; Colinvaux et
al. 2000, Bush & Oliveira 2006), e ressaltam que
eventos geol 0gi cos anteriores ao Pleistoceno também
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podem ser igualmente importantes na explicacéo da
diversidade e endemismo das florestas neotropicais
(Rull 2008, 2011, Turchetto-Zolet et al. 2013).

Para a Mata Atlantica, foram propostas trés
zonas de reflgios que sdo geograficamente isoladas
umas das outras (Carnaval & Moritz 2008, Carnaval
et al. 2009). O primeiro refgio, de Pernambuco, esta
localizado naregido norte daMataAtlantica, ao norte
do Rio S0 Francisco. O segundo reflgio, e o maior
em area, localiza-se na Bahia e engloba toda a regido
central da Mata Atlantica entre o rio Sdo Francisco e
o rio Doce. O ultimo é o refugio de Sao Paulo, uma
pequena area localizada ao sul do rio Doce. Vae a
pena ressaltar que esses refugios foram inferidos
baseados em simul agBes pal eocliméticas que levaram
em consideracdo todo o Ultimo ciclo glacia (LGM), ou
sgja, diferentes periodos queiam desde o LGM até os
dias de hoje. Outro fato importante, é que 0s mesmos
refugiosforam levantadosindependente dadelimitagdo
geografica considerada para a Mata Atlantica; seja
apenas a Mata Atlantica chuvosa (delimitagdo mais
restrita) ou Mata Atlantica chuvosa e semi-decidual
juntas (delimitagcdo mais abrangente). Desde entéo, a
discussdo sobre os reflgios da Mata Atlantica esta
acalorada. Alguns trabalhos demonstram que os
refugios podem ndo explicar adiversidade de espécies
daMataAtlantica e levantam outras possiveis causas
para tal explicacdo, como as mudancgas no nivel do
mar (Leiteet al. 2016) e o tectonismo local (Thomé et
al. 2010, DaSilva et al. 2015), hipoteses que serdo
mel hores explanadas abaixo, enquanto outrostrabal hos
relinem diversas evidénciasafavor dosreflgios como
explicacdo doselevadosindicesdediversidadedaMata
Atlantica (Carnaval et al. 2014, Carvalho & Del-
Lama, 2015, Amaral et al. 2016). Dessaforma, parece
ndo existir uma causa Unica que explica o padréo de
diversidade de espécie da Mata Atlantica e o
conhecimento adquirido até hoje ressaltao fato de que
existiram diversas causas, especificas, que em conjunto
foram capazes de gerar os padrbes ecol bgicos atuais.

Na Amazbnia, por sua vez, o debate sobre os
refagios como causa de diversidade foi muito mais
acalorado no passado (Haffer 1969, Prance 1982,
Brown 1987) e atualmente tem perdido forca. A
diminuicado do interesse sobre osreflugiosdaAmazonia
se deu principalmente pela inferéncia de multiplos

refligios que eram especificos e desconexos paracada
grupo taxondmico estudado como: aves (Haffer 1969),
vertebrados (Miller 1973), plantas (Prance 1973) e
borboletas (Brown et al. 1974, Brown 1987), ou até
mesmo em debates tedricos e de revisio como Simpson
& Haffer (1978), Haffer (1997, 2008) e Haffer &
Prance (2001). Assim, ndo existe um consenso sobre
onde e quais foram os refligios, sobre averacidade da
existéncia dos mesmos, sobre os padrdes de riqueza,
de diversidade e de endemismo da Amazonia. Dessa
forma, assim como para a Mata Atlantica, também
ndo parecem existir uma explicacdo Unica para a
diversidade amazbnica (veja Colinvaux et al. 2000,
Bush & Oliveira 2006). Tanto € verdade, que a
complexidade ambiental e geografica em ambas as
florestas neotropicais, incluindo os eventos historicos
mais antigos que o Quaternério, também pode ser
especulada como fator responsavel pelo padréo de
biodiversidade atual, vejamos abaixo.

Hipotese paleogeogr éfica

A hipoétese paleogeografica propdem que
mudancas temporais no padrdo de distribuicéo
geogréfica das éreas terrestres e marinhas (p.ex.,
tecténicade placas e derivacontinental) eou mudancgas
ciclicas das condigoesfisicas da superficie do planeta
(p.ex., ateragbes no nivel do mar) podem ter causado
eventos de separacéo e posterior especiacdo das
populacdes locais (Haffer 2008).

Segundo Hoorn (1993, 2006), os efeitos das
alteragdes do nivel do mar, ao longo do Mioceno (23-
5,3 Ma), foram evidentes na Amazénia e resultaram
em incursdes marinhas, oriundas de ciclos marinhos
globais que podem ter sido capazes de gerar elevagédo
erebai xamento no nivel do mar, que ocasionaram ciclos
de expansoes e retracOes florestais e mudanca na
drenagem fluvial que afetaram diretamente a
diversidadelocal.

Para a Mata Atlantica, a variagdo do nivel do
mar também pode ser elencada como uma explicacdo
plausivel para os padres de diversidade de espécies.
Leiteet al. (2016), baseados em dados de modelagem
de nicho e de simulagBes de coalescéncia, inferiram
gue ao longo do LGM houve expansdo popul acional
de algumas espécies de pequenos mamiferos. Os
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autores afirmam que tal expansdo ocorreu devido a
modificacdo no nivel do mar e sugerem que esse
fendmeno pode ser um fator crucial na histéria
biogeogréficae naexplicacéo do padréo de diversidade
da Mata Atlantica. Da mesma forma, DaSilva et al.
(2015) afirmam que al ém das mudancgas marinhas, os
maci¢os montanhosos e as atividades tectonicas
antigas também explicam as zonas de endemismos de
opilides nesse bioma. Thomé et al. (2010) também
afirmam que a atividade tectdnica na Mata Atlantica
explica as quebras biogeograficas existentes entre as
populacdes de Rhinella crucifer, uma espécie de
anuro. Dessa forma, segundo a hipotese
pal eogeografica, as modificacbes geol bgicas ocorridas
ao longo da histéria biogeogréafica das florestas
Neotropicais, e maisantigas que o Pleistoceno, também
devem ser levadas em consideragcdo para explicar o
padrdo de diversidade atual.

Hipotese dos rios como barreiras

A hipétese dosrioscomo barreirafoi proposta
inicialmente por Wallace (1852) baseado em
observacdes taxondmicas de primatas ao longo da
Amazébnia. Segundo o autor, 0s rios amazonicos
servem como barreiras geograficas que diminuem
consideravel mente o fluxo génico entre popul agdes.
Tal isolamento, ao longo do tempo, gera especiacéo
alopétricae aumentaconsideravelmente adiversidade
local. Atualmente, a hipotese original foi modificae
subdivididaem trésvertentesdistintas: (i) origem do
sistemadosrios, (ii) modificacdes do sistemadosrios
apéssuaorigem e (iii) dispersdo através do rio como
barreira (Haffer 2008).

Alguns poucos trabalhos foram langados na
literatura como forma de testar a hipotese dos rios
como barreira. Aleixo (2004) ressaltaque adiversidade
de aves da Amazonia pode ser explicada pela
modificacdo do sistemados rios amazonicos apésasua
origem. Como detalhado no topico referente a
Amazbnia, os rios amazoOnicos sofreram intensas
modificagbes desde sua formagdo até os dias atuais.
Taismudancas histéricasno sstemadedrenagem fluvia
daAmazdnia(Hoorn 1994, Hoorn et al. 1995) serviram
como base para explicar a diversidade local de aves
umavez que os dados genéticos de diferentes espécies
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de aves remetem para divergéncias genéticas
coal escentes com o periodo no qual adrenagem dorio
estavase modificando (Aleixo 2004). Além dasaves, a
hipotese dos rios como barreira também foi levantada
como explicacdo dadiversidade de primatasamazonicos
(Ayres 1986, Ayres & Clutton-Brock 1992).

Em contrapartida, estudos genéticos de espécies
de peguenos mamiferos (DaSilva & Patton 1993),
anuros (Gascon et al. 1998) e saguis (Patton et al.
2000) feitos ao longo do rio Jurua, demonstraram
padrdes que ndo corroboram a hipétese do rio como
barreira. Os dados de diversidade desses grupos
parecem ser mais consistentes quando contrastados
com aexisténciade contatos secundérios nessaregi o,
indo de encontro com a hipétese de refgio. Embora
existam evidéncias a favor da hipétese, ela ndo é
amplamente discutida na literatura, nem testada para
um grupo taxondmico com ampla distribuicdo
geografica ou para toda a delimitacéo geogréfica da
Amazobnia (Haffer 2008). Além disso, a hipbtese dos
rios como barreira pode ser conflitante com o registro
geol 6gico, ja que muitas das espécies que possuem o
padréo de ocorréncia alopatrica sdo encontradas
atualmente em areas que eram secas com auséncia
de florestas, ou ligeiramente florestadas, durante os
periodos glaciais do passado (Haffer & Prance 2001).

Para a Mata Atlantica ndo existem trabalhos
testando diretamente o efeito dos rios como barreira.
Entretanto, indiretamente, algunstrabalhos associaram
0 Rio Doce como uma barreira geogréfica capaz de
gerar quebras e diferenciagtes entre populagdes de
espécies amplamente distribuidas ao longo da Mata
Atléntica (Carnaval & Moritz 2008, Carnaval et al.
2009, Carnaval et al. 2014). Contudo, outras fontes
demonstram que na realidade a regido do Rio Doce
ndo € uma barreira geografica e sim uma barreira
climatica. Cheng et al. (2013) comprovaram que nessa
regido existiu, aolongo do LGM, umaquebraclimética
capaz de gerar um dipolo climéatico naMataAtlantica,
o dipolo norte/sul. Como os trabalhos que lancaram
luz sobre a barreira geogréfica do Rio Doce
objetivavam, naverdade, o debate acerca da hipotese
de refugio, tais trabalhos acabaram explicando a
diversificacdo da Mata Atlantica por unir a hipotese
dosreflgios climaticos e do rio como barreira (river-
refuge hyphotesis).
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Outras hipoteses

Outras hipéteses que explicam adiversidade da
MataAtlanticae daAmazodniatambém foram lancadas
naliteratura nos Ultimos anos. Contudo, muitas delas
ndo tiveram expressividade académica como as que
foram melhor detal hadas anteriormente. Podemoslistar
aqui ahipétese de densidade de dossel (canopy-density
hypothesis), a hipétese de isolamento de popul agdes
animais (museum hypothesis) e a hipétese de
vicariancia por disturbio (disturbance-vicariance
hypothesis).

A hipotese da densidade do dossel (canopy-
density hypothesis) foi levantadaexclusivamente para
Amazobnia, ndo existindo estudos que a utilize como
explicagdo paraadiversificagdo daMataAtlantica. A
hipotese afirma que a vegetacdo amazobnica se
modificou como resultado direto das mudancas
climéticasdo LGM (Cowling et al. 2001). Segundo a
hipdtese, aproximadamente 20% dafloresta Umidada
regido sul da Amazénia se reduziu e aregido centra
da Amazbnia foi modificada por vegetacdo florestal
seca. Além disso, a hip6tese diz que houveram
reducdes e aumentos dadensidade dacopadafloresta
amazbnica durante esses ciclos climéticos
pleistocénicos. Embora essa hipodtese tenha cunhado
um novo termo, €la é bastante similar com a hip6tese
do reflgio uma vez que assume que as mudancas
climéticas ocorridas ao longo dos periodos glaciais/
interglaciaisforam capazes de moldar abiodiversidade
local. Contudo, a diferenca entre as duas € sutil. A
hipotese do refugio assume necessariamente a
fragmentac&o e recolonizagdo do ambiente florestal,
enguanto a hipoétese do dossel assume que houveram
mudangas no microclimado dossdl florestal, ou sgja, 0
climavariou de Umido para seco, e vice-versa, sem a
necessi dade de modificacéo florestal.

A hipotese de vicariancia por disturbio
(disturbance-vicariance hypothesis) foi proposta por
Colinvaux (1998), também para a regido amazonica.
Segundo essa hipétese, as dreas mais elevadas nas
regides periféricas da Amazonia eram mais frias que
0 restante da regido amazénica ao longo do LGM.
Sendo assim, Colinvaux (1998) assume que essas
areasmaisatasformavamilhasfriasisoladasno meio
de florestas Umidas continuas. Tal fato contrapbe a
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ideia de que os reflgios formavam ilhas isoladas no
meio de vegetacdo savanica no LGM (hipotese dos
reflgios). Contudo, essa hipétese é controversa e
sofreu com alguns contrapontos na literatura como:
ser improvével que as diferencas de 100 a 200 metros
naaltitude desses supostos reflgi os periféricos, quando
comparados com as planicies que margeiam 0s rios,
tenham efeito significativo sobreadiversidadelocal; e
existir inimeros registros pal eontol égicos e de pdlen
fossil, como dito anteriormente, queindicam condicdes
climéticas secas na Amazonia durante os periodos
glaciais do Pleistoceno (Haffer & Prance 2001).

Outra hipétese que explica a diversidade de
espécies da Amazbnia € a hipdtese dos museus
(museum hyphotesis), proposta por Fjeldsa et al.
(1999). Segundo 0s autores, novas especies surgiram
em é&reas climaticamente e ecologicamente estaveis,
em localidades montanhosas restritas ao redor da
Amazébnia (Andes). ApOs surgirem nesses “ museus’
(areas estaveis), as espécies, por dispersao,
colonizaram asregi6es de planiciesamazonicaseforam
aumentando a diversidade local ao longo do tempo.
Essa hipétese é extremamente plausivel no campo
tedrico, contudo, € bastante contestada pelaocorréncia
de mudangas vegetacionais da Amazénia durante os
ciclosglaciais, fazendo assim com quelongasbarreiras
a dispersdo (vegetacOes secas) tornassem inviavel a
chegada de espécies em toda a planicie amazdnica
em diferentes periodos. Da mesma forma que outras
hipéteses elencadas aqui, a hipétese dos museus ndo
possui evidéncias favoraveis ou contrarias e nem foi
testada no contexto da Mata Atlantica (Haffer &
Prance 2001, Haffer 2008).

Ao analisar as inlmeras hipoteses lancadas na
literatura para explicar a diversidade das florestas
Neotropicais, torna-se claro a inexisténcia de um
mecanismo causal Unico. Pelo contréario, tanto os
eventos geoldgicos antigos quanto as mudancas
climati cas mai s recentes parecem se complementarem
na explicagcdo da origem e da manutencdo da
biodiversidade dasflorestas neotropicais. De maneira
semelhante, processos que ocorrem em diferentes
escalas espaciais (p.ex., deriva continental global vs.
distarbios locais) também sdo complementares entre
si. Assim, adiversidade de espécies dessas florestas é
explicada por uma diversidade de hipoteses.
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LIGACOES ENTRE AMAZONIA E MATA
ATLANTICA NO PASSADO

Embora estejam desconectadas atualmente, a
Amazbnia e Mata Atlantica eram continuas e
formavam uma regido florestal Unica durante o
Paleogeno (65-24 Ma). Ao longo do Nedgeno (24-2
Ma), eventos tectbnicos, como o soerguimento dos
Andes, causaram mudancas no clima da América do
Sul e, consequentemente, na sua vegetacéo (Morley
2000). Durante esse periodo, o clima se tornou mais
seco e asflorestas deram lugar asvegetacBesde clima
seco, principalmente savana, na regido central da
América do Sul. Ao final do Mioceno (11-5 Ma), a
vegetacdo savanicaexpandiu-se rapidamente einiciou
a separacdo das florestas, outrora continuas, em duas
regides diguntas, aAmazoniaaoeste e MataAtlantica
aleste (Bigarellaet al. 1975, Costa2003, Hoorn et al.
2010). Mas foi somente no inicio do Pleistoceno (2
Ma) que a diagonal de vegetacdo seca, formada
atualmente pelo Chaco, Cerrado e Caatinga, foi
totalmente formada e separou completamente as duas
florestas neotropicais (Ab’ Saber 1977; embora hagja
contradic¢des quanto aidade de formag&o dadiagonal
seca, vegja Prado & Gibbs 1993).

Alguns estudos enfatizam a possibilidade da
vicarianciadasflorestas neotropicais ser recente, uma
vez que dados palinologicos, geolégicos e
filogeograficos mostram, por exemplo, que a por¢éo
norte daMataAtlanticaé mais similar, em composi ¢ao
faunistica, floristica e genética, ao leste daAmazbnia
do que com aparte sul daMataAtlantica(Willis1992,
De Oliveiraet al. 1999, Behling et al. 2000, Auler &
Smart 2001, Costa 2003, Auler et al. 2004, Wang et
al. 2004, Vilela et al. 2009, Pellegrino et al. 2011,
Fouquet et al. 2012a,b). Da mesma forma, a parte
sudoeste da Amazénia é mais similar a parte sul da
Mata Atlantica do que a parte leste da Amazonia
(Morley 2000). Tais evidéncias sugerem a existéncia
de conex0es recentes entre Amazbnia e Mata
Atlanticaque devem ter ocorrido depois do surgimento
da diagonal seca, no final do Mioceno / inicio do
Pleistoceno (2 Ma).

Estudos referentes a composicdo floristica e
faunistica de localidades do Cerrado e da Caatinga
reforcam aideia de conexdo recentes entre Amazénia
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eMataAtlantica. A similaridade dafloradasflorestas
de galeria do Cerrado e dos enclaves Umidos da
Caatinga, por exempl o, sugerem possivei scontato entre
aregido leste daAmazoniae norte da MataAtlantica,
uma vez que suas composi¢oes relinem espécies
referentesasduas|ocalidades (Rizzini 1963, Bigarella
et al. 1975, Mori 1989, Oliveira-Filho & Ratter 1995,
Coimbra-Filho & Camara1996). Resultadosdo estudo
deMéioet al. (2003) demonstram similaridade daflora
do Cerrado sensu stricto com a Amazonia e com a
MataAtlantica, embora os autoresrelatem que aflora
do cerrado tenha sido mais influenciada pela Mata
Atlantica. A evidéncia de contato entre essas duas
florestas e a existéncia de relicto florestais atuais na
Caatingafoi demonstrado também por De Oliveiraet
al. (1999) que sugeriram que o contato entreAmazonia
e MataAtlantica ocorreu naregido da Caatinga como
resultado direto das mudancas climaticas que
ocorreram na ultima glaciacéo.

Algunstrabal hos também relatam a existéncia
de ligagOes recentes entre Amazbénia e Mata
Atléntica baseadas na similaridade da fauna ou até
mesmo em evidéncias evolutivas relacionadas a
téxons especificos de animais. Por (1992) lancou a
hipétese da existéncia de trés possiveis rotas de
conex0des entre Amazdnia e Mata Atlantica. A
primeirapelaregido daCaatinga, asegundapel o centro
do Cerrado e aterceira pelo sul do Cerrado (Figura
24). Costa (2003), baseada em dadosfilogeograficos
de peguenos mamiferos, demonstrou a possibilidade
daexisténciadastrésrotas sugeridas por Por (1992).
Batalha-Filho et al. (2013), baseado em dados
filogeogréficos de aves, sugerem a existéncia das
mesmas trés rotas propostas por Por (1992) e
corroborada por Costa (2003). Segundo Batalha-Filho
et al. (2013), a rota sul € mais antiga e pode ter
ocorrido ao longo do Mioceno enquanto as outras
duas sdo consideradas mais recentes e podem ter
surgido ao longo do Pleistoceno (Figura 2b).

Como citado, diferentes fontes demonstram a
possibilidade da ligagdo entre Amazonia e Mata
Atléntica no passado recente. Contudo, ainda ndo se
sabia ao certo quais condic¢des climéticas e/ou
vegetacionai s proporcionaram essas conexdes. Nesse
sentido, Sobral-Souza et al. (2015) realizaram um
estudo paratestar apossivel origem detais conexdes.
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Os autores basearam-se em modelos de nicho
ecol 6gico e subdividiram asflorestas neotropicaisem
subgrupos biogeogréficos distintos: sul e norte da
MataAtléantica, tendo como divisdo orio Docee, leste
eoeste daAmazonia, com o Rio MadeiraeAmazonas
com barreira. Os autores projetaram a distribuicdo
das florestas para 0 LGM e inferiram a existéncia
das mesmas trés rotas potenciais que ligavam as
florestas neotropicais durante periodos glaciais no
passado. A primeira ocorreu ao longo da regiéo
costeirada Caatinga, asegundanaregiao do ecétono
entre Caatinga e Cerrado e a terceira na regiéao sul
do Cerrado, similar aostraba hos de Por (1992), Costa
(2002) e Batalha-Filho et al. (2013). Adicional mente,
os autores evidenciaram que arotaao longo dacosta
da Caatinga surgiu pela expansdo e deslocamento
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das condi¢des climéticas daregido leste daAmazbnia
e norte da Mata Atléantica. Por outro lado, a rota
central, que ligou o norte e o sul da Mata Atlantica
com o leste da Amazbnia, resultou da expansdo
generalizada do climadaMataAtlantica, enquanto a
rotasul ligou o sul da MataAtléantica ao sudoeste da
Amazbniacomo respostaaexpansao principal mente
das condic¢es climaticas da regido sul da Mata
Atlantica (Figura 2C). Outro fato interessante é que
0s autores concluiram a existéncia dessas trés rotas
durante o mesmo periodo de tempo (L GM) enquanto
os estudos filogeogréficos sugeriam apenas a
existéncia de algumas dessas rotas, nunca as trés
juntas. Tal fato pode ser explicado pelas toleréncias
fisiol 6gicas das espécies que ndo permitam o contato
por todas as rotas existentes na época.

B Amazonia

Mata Atlantica

Kilometers
2.000 1.000 ] 2.000

Figura 2. Distribuic8o geogréfica das florestas neotropicais imidas. a - Ligagdes entre Amazonia e Mata Atlantica ha
21.000 anos (Ultimo Mé&ximo Glacial - LGM) propostas por Por (1992) e Costa(2003). b - Ligagdes propostas por Batal ha-
Filhoet al. (2013). c - LigagBesinferidas por Sobral-Souzaet al. (2015). A distribuicdo atual dasflorestasemaeb segueas
ecoregides propostas por Olson et al. 2001. A distribuicdo passada (LGM) em cfoi inferida por Sobral-Souzaet al. (2015)
usando model os de nicho ecol égico. As setas mais finas representam rotas restritas (com menos evidéncia) no LGM. As
setas grossas demonstram rotas de ligac&o mais comuns (maiores evidéncias) no LGM.

Figure 2. Geographical distribution of tropical rainforests. a - link between Amazon and Atlantic forest in 21.000 years
ago (Last Glacial Maximum - LGM) proposed by Por (1992) and Costa (2003). b - link proposed by Batalha-Filho et
al. 2013. ¢ - link suggested by Sobral-Souza et al. (2015). The current forest distributions in a and b were modified of
Olson et al. (2001). The past distribution (LGM) in ¢ was inferred by Sobral-Souza et al. (2015) based on ecological
niche models. The thin arrow represente restricted (sustained by less evidence) link in the LGM. The thick arrow shows
the most common link (sustained by more evidence) in the LGM.
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CONSIDERACOES FINAIS

As evidéncias cientificas mostram histérias
biogeogréficas complexas para as florestas Umidas
neotropicais e inferem diferentes explicagdes
evolutivas e histéricas paraosaltosindicesderiqueza,
diversidade e endemismo encontrados atualmente
nessas florestas. Perante todas as explanacdes
revisitadas, nds podemos concluir que ndo existe uma
causa Unica que tenha sido capaz de moldar e
direcionar o aumento da biodiversidade desses
ambientes. Na realidade, a complexidade parece ser
aregra nessa regido, visto que vérias explicagdes ja
foram inferidas e muitas delas sdo especificas para
cada téxon estudado.
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