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RESUMO
A alta diversidade biológica observada nas florestas tropicais úmidas é um fato que intriga pesquisadores ao redor de todo
o mundo, principalmente em relação aos processos históricos responsáveis por sua origem e manutenção. Para as florestas
úmidas neotropicais não é diferente. Aqui, nós revisitamos as principais hipóteses que explicam os processos responsáveis
por gerar o padrão de diversidade atual, assim como aquelas que inferem possíveis modificações geográficas sofridas
pelas florestas úmidas neotropicais ao longo do tempo. Nós consideramos diferentes fontes como estudos paleoclimáticos,
de pólen fóssil, filogeográficos, modelos ecológicos e evolutivos, com o objetivo de sintetizar a história biogeográfica e
avançar com o debate acerca de suas conexões e fragmentações pretéritas. As evidências apontam que não existe uma
causa única que tenha sido capaz de moldar a biodiversidade desses ambientes. Na realidade, a complexidade parece ser
a regra nessa região, com hipóteses contrastantes entre si em termos de mecanismos causais, ou mesmo duração no tempo
geológico, enquanto outras hipóteses são exclusivas para explicar a diversificação de grupos taxonômicos restritos.
Palavras-chave: Amazônia; biodiversidade; biogeografia; Mata Atlântica; neotrópico.

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 rainforests is 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
synthesize its 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 seems to
be the rule in this region, inferred by several hypotheses and many particularities for each studied taxonomic group.
Keywords: Amazon; Atlantic Forest; biodiversity; biogeography; Neotropic.

CONSIDERAÇÕES INICIAIS

A Amazônia e a Mata Atlântica são conhecidas
globalmente pelos altos índices de diversidade. Para se
ter dimensão da diversidade das florestas neotropicais,
um acre (cerca de 4046 m2) possui aproximadamente
15 mil espécies de animais e plantas (Whitmore 1998).
Cerca de 8711espécies de angiospermas já foram
catalogadas ao longo das florestas neotropicais (Thomas
1999). Além disso, a Mata Atlântica configura como
um dos 34 hotspots globais de biodiversidade, sendo
considerado um bioma prioritário para conservação

(Mittermeier et al. 2004). Contudo, embora sejam
detentoras de uma importante parcela da biodiversidade
global e estejam altamente ameaçadas pelos impactos
antrópicos, ainda não se sabe as condições históricas
reais em que a biodiversidade das florestas neotropicais
evoluiu. Ao contrário, existem diferentes hipóteses
debatidas na literatura capazes de explicar os possíveis
processos responsáveis por gerar tal padrão de
diversidade no passado geológico (Gaston & Blackburn
2000). Nesse sentido, nós revisitamos as hipóteses
acerca da origem e manutenção da biodiversidade das
florestas neotropicais, baseando em diferentes fontes
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como estudos paleoclimáticos, de pólen fóssil,
filogeográficos, biogeográficos.

AS FLORESTAS TROPICAIS: UM
CINTURÃO VERDE AO REDOR DO MUNDO

Atualmente as florestas tropicais possuem clima
quente e úmido e estão globalmente distribuídas ao
longo da linha do Equador, entre os Trópicos de Câncer
e Capricórnio (latitudes aproximadas de 25°N e 25°S,
respectivamente; Figura 1). A umidade dessas florestas
é controlada diretamente pelos movimentos sazonais
da Zona de Convergência 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
temperatura elevada das florestas tropicais é resultante
da incidência perpendicular (90º) dos raios solares que
ocasiona altas temperaturas sem sazonalidade marcada
ao longo do ano (Walsh & Newbery 1999).  Entretanto,
outros fatores climáticos como correntes de vento,
presença de maciços montanhosos (p.ex. cordilheira)
e variação na superfície do mar fazem com que alguns
locais englobados dentro dessa região não sejam
classificados como florestas, como áreas da África
oriental e da região central da América do Sul (Primack
& Corlett 2005).

Nos dias atuais, as florestas tropicais são
encontradas em três cinturões verdes desconectados
entre si: Amazônia e Mata Atlântica, na América do
Sul, bacia do Rio Congo, na África e, nas ilhas do
sudeste asiático. Outras duas áreas florestais menores
são encontradas também nas ilhas de Madagascar e
Nova Guiné (Primack & Corlett 2005) (Figura 1a).
Em área (km²), as florestas úmidas tropicais cobrem
aproximadamente 7% da superfície terrestre e
abarcam cerca de 50% da diversidade de espécies
globalmente descritas (Myers et al.  2003).

Embora apresentem tais características
atualmente, as florestas tropicais possuíam delimitações
geográficas diferentes no passado. Estima-se que a
origem das florestas tropicais esteja associada ao
supercontinente Gondwana (400 milhões de anos atrás
- Ma), em um período que se formava uma região
florestal única e interconectada. Entre 400 e 180 Ma,
com a fragmentação do Gondwana, deu-se início à

separação dos cinturões florestais e sucessivos
processos vicariantes ocorreram ao longo do tempo.
Entretanto, foi somente entre 160 e 50 Ma, ao longo
do Jurássico, Cretáceo e Paleógeno, que a Austrália,
a América do Sul, a Índia, Madagascar e a África se
separaram totalmente, seguindo o processo de deriva
continental, fazendo com que florestas tropicais
ficassem desconectadas entre si com padrão de
distribuição geográfica similar ao atual (Metcalfe
1998). A América do Sul, por exemplo, ficou isolada
dos demais continentes por mais de 50 Ma,
conectando-se com a América do Norte somente há
cerca de 3 milhões de anos atrás (mas veja Hoorn &
Flatua 2015, Montes et al. 2015, que dizem que essa
conexão aconteceu há 11 Ma), quando se deu o
fechamento total do Istmo do Panamá. O
estabelecimento dessa conexão finalizou o “isolamento
esplêndido” do continente sul americano (Simpson
1980) e proporcionou um fenômeno biogeográfico
conhecido como o Grande Intercâmbio Biótico
Americano (Marshal et al. 1982, Webb 1991, 1997).
Nesse contato, a fauna e a flora da América do Norte
invadiram a região sul-americana e vice-versa, embora
a dispersão no sentido inverso (América do Sul -
América do Norte) tenha sido menos intensa (Leigh
et al. 2014), e irradiaram-se rapidamente na nova
região (Primack & Collet 2005).

A mudança mais drástica sofrida na distribuição
geográfica das florestas tropicais ocorreu há
aproximadamente 60 milhões de anos, durante o
Eoceno. Como dito anteriormente, nessa época as
florestas úmidas estavam conectadas até latitudes
muito mais elevadas do que as que ocorrem hoje, em
regiões onde atualmente situa-se a região temperada
(Morley 2003, Kissling et al. 2012). A explicação mais
plausível para essa mudança repentina na distribuição
geográfica das florestas tropicais é remetida aos ciclos
climáticos globais. Dados de reconstituição do o nível
do mar (Kominz et al. 2008), da concentração de CO2

(Pagani et al. 2005) e da temperatura global (Zachos
et al. 2010) no passado demonstram mudanças desses
padrões ao longo do tempo. Segundo esses estudos,
até o Eoceno as temperaturas globais eram altas, com
concentração de CO2 atmosférico elevada, fato que
propiciava o predomínio de vegetação constituída por
plantas C3 - encontradas na sua vasta maioria em
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regiões com altas temperaturas e sem escassez de
água - similar à vegetação florestal atual. A partir do
Eoceno/Mioceno (aproximadamente 30-20 Ma) as
temperaturas e concentração de CO2 começaram a
diminuir rapidamente propiciando a expansão de plantas
C4, encontradas hoje em regiões de savana (Beerling
& Osborn 2006). Concidentemente, dados de pólen
fóssil indicam que o início da expansão das vegetações
savânicas ao redor do mundo ocorreu neste mesmo
período geológico (Eoceno) (Behling & Hooghiemstra

2001, Keeley & Rundel 2005, Retallack 2005). Sendo
assim, as mudanças climáticas globais foram capazes
de causar ciclos de expansões e contrações das regiões
florestais ao longo do tempo (Flenley 1998, Morley
2000). Atualmente, existem evidências de que as
florestas se contraem durante períodos glaciais e se
expandem nos períodos interglaciais, principalmente
ao longo dos últimos 2 Ma, durante o Quaternário
(Haffer 1969, Mayle et al. 2004; mas veja evidências
contrárias em Colinvaux et al. 2000).

Figura 1.  Distribuição das florestas tropicais úmidas, modificado de Olson et al. 2001. a - Distribuição geográfica global
atual e b - distribuição das florestas úmidas na América do 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 mudanças
climáticas globais, que causou contatos e desconexões
entre as florestas tropicais, foi a alteração do nível do
mar. Há 21 ka, no Último Máximo Glacial (LGM, sigla
do inglês para Last Glacial Maximum), algumas ilhas
do sudeste asiático, como Borneo, Sumatra e Java,
que hoje são geograficamente separadas, foram ligadas
como resultado da diminuição do nível do mar e
formaram uma área florestal ampla, com fluxo livre
entre áreas (Whitmore 1987). O mesmo fenômeno
ocasionou também a ligação entre Austrália e Nova
Guiné, entretanto a sugestão é de fluxo mais reduzido
entre esses locais (Adam 1992). Sob esse olhar, mesmo
separadas atualmente, os ciclos climáticos globais
podem ter causado ligação das florestas neotropicais,
tópico que será discutido adiante.

AS FLORESTAS NEOTROPICAIS

As florestas neotropicais são encontradas em
três blocos florestais distintos: o da bacia do rio
Amazonas, o da Mata Atlântica e o último que se
estende na costa do Pacífico norte até o sul do México
(Figura 1b). Como as florestas da costa do Pacífico e
da América Central são geograficamente próximas e
sempre estiveram conectadas com a Amazônia ao
longo da história biogeográfica (Primack & Corlett
2005, Hoorn & Wesselingh 2010), independente dos
ciclos glaciais (diferentemente da Mata Atlântica que
une e se separa da Amazônia de tempos em tempos,
tópico discutido adiante), nós iremos focar aqui na
história da Amazônia e da Mata Atlântica.

Mata Atlântica

Ao longo da história, a Mata Atlântica recebeu
diversas denominações tais como: Floresta Estacional
Perenifólia Costeira (Andrade-Lima 1961); Floresta
Litorânea (Foury 1968); Floresta Atlântica (Rizzini
1979), dentre outras. Atualmente, segundo o Manual
Técnico de Vegetações Brasileira (IBGE 1992), a
Mata Atlântica é caracterizada como um conjunto de
diferentes fitofisionomias localizadas na região litorânea
do Brasil e tem como limites norte e sul os estados do
Rio Grande do Norte e Rio Grande do Sul,
respectivamente. Contudo, duas fitofisionomias são as

mais predominantes nesse bioma: a Mata Atlântica
Chuvosa, que se estende da planície litorânea do sul/
sudeste até o nordeste brasileiro, e a Mata Atlântica
Semi-decidual, que ocorre no planalto continental
(Morellato & Haddad 2000). A Mata Atlântica Chuvosa
possui um clima predominantemente quente e úmido,
sem estação seca, enquanto na Mata Atlântica Semi-
Decidual o clima é sazonal com ocorrência de estação
seca (Morellato et al. 2000, Morellato & Haddad 2000,
Oliveira-Filho & Fontes 2000).

Segundo a classificação climática de Köppen, o
clima atual da Mata Atlântica varia entre o Aw (tropical)
em quase sua total extensão litorânea, Cwa (tropical
de altitude) em ambientes de montanha ao longo da
Serra do Mar e Mantiqueira e o Cf (subtropical) junto
à Mata de Araucária no sul do Brasil. A temperatura
média varia entre 14°C e 21°C, atingindo uma máxima
absoluta de 35°C durante o verão. A pluviosidade anual
oscila entre 1500 e 2000 mm. Todavia, com a grande
gama de relevos existentes na Mata Atlântica, alguns
locais possuem altos índices pluviométricos (de 3500
a 4000 mm anuais), como os ambientes de montanha
do estado de São Paulo (Franke et al. 2005). Além
dessas características, a Mata Atlântica é reconhecida
também pela elevada taxa de endemismo, diversidade
e impacto antrópico, características primordiais para
listá-la como um dos hotspots mundiais para
conservação (Myers et al. 2003).

Embora nos dias atuais apresente as
características descritas, assim como as florestas
tropicais, a Mata Atlântica também já desfrutou de
diferentes conformidades ao longo da sua história
evolutiva. Sua formação é datada de aproximadamente
150 milhões de anos atrás, entre os períodos Jurássico
e Cretáceo (Salgado-Labouriau 1994), em um período
que a América do Sul e a África estavam começando
a se separar. Esse evento vicariante propiciou o
surgimento de bacias sedimentares e de novas bacias
hidrográficas que resultaram no surgimento de um
ambiente florestal totalmente estabelecido já no início
do Paleógeno (Andrade-Lima & Bigarella 1982).
Segundo Por (1992), acredita-se que há
aproximadamente 60 milhões de anos já existia, nessa
localidade, uma área climaticamente adequada para a
formação e expansão de uma floresta tropical.

Durante o Quaternário (últimos 2 Ma), a Mata
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Atlântica sofreu intensas modificações geográficas
como resultado de processos climáticos globais como
a mudança no nível do mar e dos regimes de
temperatura e pluviosidade (Martin et al. 1980).
Acredita-se que tais mudanças foram desiguais entre
as porções norte e sul do bioma e que, por isso, existem
duas unidades biogeográficas distintas, que possuem
histórias evolutivas e geológicas diferentes (Behling
1997, Ledru et al. 2005, Carnaval & Moritz 2008).
Cheng et al. (2013) corroboram essa hipótese ao
demonstrarem modificações paleoclimáticas desiguais
no regime de precipitação e temperatura da porção
sul e norte da Mata Atlântica ao longo do LGM. Da
mesma forma, estudos filogeográficos e de história
populacional de táxons de pequenos mamíferos (Costa
2003), lagartos (Pellegrino et al. 2005), aves (Cabanne
et al. 2007), grandes mamíferos (Tchaicka et al. 2007)
e anfíbios (Thomé et al. 2010, Carnaval et al. 2014)
ressaltam diferenças populacionais, taxonômicas e de
distribuição de espécies entre a porção norte-sul da
Mata Atlântica, além de lançarem luz sobre as possíveis
zonas de endemismo da Mata Atlântica (tópico discutido
adiante). Vale ressaltar que tais quebras norte/sul, na
maioria das vezes, são atribuídas à barreira geográfica
do rio Doce (Carnaval & Moritz 2008, Carnaval et al.
2009, Carnaval et al. 2014).

Amazônia

A delimitação atual da Amazônia, enquanto
bioma, é definida pela bacia do Rio Amazonas e engloba
territorialmente quatro países da América do Sul: Brasil,
Colômbia, Equador e Peru. Estima-se que sua área
total seja próxima a 6,3 milhões de km², dos quais 5
milhões são pertencentes ao território brasileiro. A
Amazônia é delimitada a oeste pelos Andes, ao norte
pelo Planalto das Guianas, a sul e leste pelo Planalto
Central (contato com o bioma Cerrado) e nordeste
pelo Oceano Atlântico, onde se localiza a foz do Rio
Amazonas (Fish et al. 1998).  O clima é
predominantemente quente e úmido com temperatura
variando pouco ao longo do ano. A temperatura anual
média oscila entre 24 e 26ºC, dependendo do local. Já
a precipitação média é de 2300 mm/ano, embora
existam lugares que chovam mais, como a tríplice
fronteira Brasil, Colômbia e Venezuela. A chuva é

distribuída ao longo do ano de forma quase igualitária,
não existindo estação seca. Embora a precipitação seja
constante ao longo do tempo, a origem da chuva na
Amazônia varia geograficamente. Na região central,
a precipitação é oriunda da penetração de frentes frias
da região sul que ao se chocarem com a área úmida
(evaporação da água dos rios e evapotranspiração das
plantas) resultam em chuva. Já na porção próxima aos
Andes, a precipitação é causada pela ascensão
orográfica da umidade transportada pela Zona de
Convergência Intertropical (Fish et al. 1998, Hoorn &
Wesselingh 2010).

Atualmente, a Amazônia é considerada um dos
biomas mais biodiversos do planeta (Cardoso et al.
2005), englobando aproximadamente um quarto da
diversidade terrestre (Dirzo & Raven 2003). As
maiores taxas de diversidade biológica são encontradas
em localidades da região Andina, na parte oeste, onde
são evidenciadas diversas zonas de endemismo para
vários táxons diferentes, dado o efeito altitudinal
(Lamas 1982, Fjeldså, 1995, Rahbek & Graves 2001).
Mas, ao olharmos para o padrão de diversidade da
Amazônia surge uma pergunta. Quais foram os fatores
responsáveis por gerar esses padrões de endemismo
e diversidade? Para tentar responder essa pergunta,
nós voltamos no tempo para entender o surgimento da
Amazônia como bioma e quais foram suas
conformidades no passado.

Como predito, a delimitação geográfica atual e
o regime climático da Amazônia, em partes, são
diretamente relacionados à bacia hidrográfica do rio
Amazonas. Mas, como esses rios fluíam no passado?
Segundo Hoorn et al. (2010), antigamente a Amazônia
englobava uma região geograficamente mais ampla
que se estendia até o norte do Paraná, em uma área
conhecida como região “pan-Amazônica”. Segundo
esses autores, essa região começou a se modificar
lentamente a partir de 100 milhões de anos, quando
América e África se separaram, e a costa oeste sofria
eventos tectônicos. Nessa época, a Bacia Amazônica
corria no sentido sul-norte e desembocava no lago de
Maracaibo, atual Venezuela, tendo a nascente situada
próximo de onde hoje encontra-se o Rio Xingú (Hoorn
1994). Durante o Paleógeno (65-34 Ma), a parte oeste
e norte da “pan-Amazônia” era caracterizada por
condições fluviais com alguns entroncamentos
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marinhos (Roddaz et al. 2010). Já no Neógeno, 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 da América do Sul (Mora et al. 2010). A partir
do Plioceno (aproximadamente 10 Ma), com os Andes
já soerguidos ao nível altitudinal como conhecemos
atualmente, houve uma mudança drástica no regime
climático da região; as chuvas se intensificaram e
iniciou-se um processo de orogênese e sedimentação
da bacia Amazônica, a formação de um lago no centro
da Amazônia e uma posterior mudança do fluxo da
bacia para o lado leste (sentido Atlântico) como é
conhecido atualmente (Strecker et al. 2009, Shepard
et al. 2010).

PADRÕES DE DIVERSIDADE E ENDEMISMO
NAS FLORESTAS NEOTROPICAIS. EXISTE
UMA EXPLICAÇÃO ÚNICA?

Como citado previamente, a Amazônia e Mata
Atlântica possuem histórias geológicas e evolutivas
distintas, embora possuam padrões ecológicos atuais
similares em relação às elevadas taxas de diversidade
e endemismo. Entretanto, a causa histórica principal
que ocasionou o aumento na taxa de diversidade e
riqueza desses ambientes não é consenso entre
ecólogos e biogeógrafos (Jaramillo & Cardenas 2013).
Diferentes hipóteses têm sido debatidas na literatura
como forma de explicar a elevada biodiversidade das
florestas neotropicais. Atualmente são descritas
algumas hipóteses como: a hipótese dos refúgios
(refuge hypothesis), a hipótese dos rios como
barreira à dispersão (river-barrier hyphotesis), uma
combinação entre ambas (river-refuge hypothesis),
a hipótese paleogeográfica (paleogeography
hypothesis), a hipótese da densidade do dossel
(canopy-density hypothesis), a hipótese dos museus
(museum hypothesis), sendo que ambas  (hipótese
da densidade do dossel e dos museus) assumem que
não existiram mudanças vegetacionais importantes
ao longo do tempo (em termos de bioma, contrastando
com a hipótese dos refúgios), além da hipótese de
vicariância por distúrbio (disturbance-vicariance
hypothesis) (ver revisões em Simpson & Haffer
1978, Haffer 1997, 2008).

Algumas dessas explicações são contrastantes
entre si em termos de mecanismos causais, ou mesmo
duração no tempo geológico, enquanto outras hipóteses
são exclusivas para explicar a diversificação de grupos
taxonômicos restritos. Abaixo, nós descrevemos
melhor as predições de cada hipótese, bem como suas
evidências conflitantes.

Hipótese dos refúgios

A hipótese dos Refúgios é uma das teorias mais
difundidas para explicar o padrão de diversidade e
endemismo das florestas Neotropicais (Haffer 1969,
1997, Vanzolini & Williams 1981, Carnaval & Moritz
2008, Carnaval et al. 2009). Segundo essa hipótese,
as oscilações climáticas (glaciações) pleistocênicas,
ocorridas nos últimos 2 Ma, ocasionaram retração da
área de distribuição geográfica das florestas em
períodos secos (fases glaciais) e expansão florestal
em períodos úmidos (fases interglaciais). Durante os
períodos secos, as florestas ficaram restritas a locais
com condições climáticas adequadas (elevada
precipitação), como topos de serras, que ficaram
conhecidos como os refúgios florestais. Os refúgios,
isolados geograficamente entre si, promoveram
condição ideal de diversificação nas florestas tropicais
a partir de múltiplos eventos vicariantes.  Além disso,
essa teoria enfatiza que os locais que atualmente
possuem elevada taxa de endemismo e riqueza de
espécies são considerados refúgios, que não foram
impactados negativamente pelo clima (mantiveram
precipitação adequada às florestas), e serviram,
portanto, como fonte de diversificação e recolonização
de outros locais onde as populações foram extintas
durante a fase de retração.

A hipótese dos refúgios ficou globalmente
conhecida com o estudo de Jürgen Haffer na
Amazônia (Haffer 1969) e Paulo Vanzolini na Mata
Atlântica (Vanzolini & Williams 1970, 1981).
Entretanto, essa hipótese, de maneira geral, começou
a ser amplamente contestada e debatida na literatura
em meados da década de 1990, uma vez que estudos
paleoecológicos demonstram evidências antagônicas
(p.ex., não houve retração das florestas; Colinvaux et
al. 2000, Bush & Oliveira 2006), e ressaltam que
eventos geológicos anteriores ao Pleistoceno também
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podem ser igualmente importantes na explicação da
diversidade e endemismo das florestas neotropicais
(Rull 2008, 2011, Turchetto-Zolet et al. 2013).

Para a Mata Atlântica, foram propostas três
zonas de refúgios que são geograficamente isoladas
umas das outras (Carnaval & Moritz 2008, Carnaval
et al. 2009). O primeiro refúgio, de Pernambuco, está
localizado na região norte da Mata Atlântica, ao norte
do Rio São Francisco. O segundo refúgio, e o maior
em área, localiza-se na Bahia e engloba toda a região
central da Mata Atlântica entre o rio São Francisco e
o rio Doce. O último é o refúgio de São Paulo, uma
pequena área localizada ao sul do rio Doce. Vale a
pena ressaltar que esses refúgios foram inferidos
baseados em simulações paleoclimáticas que levaram
em consideração todo o último ciclo glacial (LGM), ou
seja, diferentes períodos que iam desde o LGM até os
dias de hoje. Outro fato importante, é que os mesmos
refúgios foram levantados independente da delimitação
geográfica considerada para a Mata Atlântica; seja
apenas a Mata Atlântica chuvosa (delimitação mais
restrita) ou Mata Atlântica chuvosa e semi-decidual
juntas (delimitação mais abrangente). Desde então, a
discussão sobre os refúgios da Mata Atlântica está
acalorada. Alguns trabalhos demonstram que os
refúgios podem não explicar a diversidade de espécies
da Mata Atlântica e levantam outras possíveis causas
para tal explicação, como as mudanças no nível do
mar (Leite et al. 2016) e o tectonismo local (Thomé et
al. 2010, DaSilva et al. 2015), hipóteses que serão
melhores explanadas abaixo, enquanto outros trabalhos
reúnem diversas evidências a favor dos refúgios como
explicação dos elevados índices de diversidade da Mata
Atlântica (Carnaval et al. 2014, Carvalho & Del-
Lama, 2015, Amaral et al. 2016). Dessa forma, parece
não existir uma causa única que explica o padrão de
diversidade de espécie da Mata Atlântica e o
conhecimento adquirido até hoje ressalta o fato de que
existiram diversas causas, específicas, que em conjunto
foram capazes de gerar os padrões ecológicos atuais.

Na Amazônia, por sua vez, o debate sobre os
refúgios como causa de diversidade foi muito mais
acalorado no passado (Haffer 1969, Prance 1982,
Brown 1987) e atualmente tem perdido força. A
diminuição do interesse sobre os refúgios da Amazônia
se deu principalmente pela inferência de múltiplos

refúgios que eram específicos e desconexos para cada
grupo taxonômico estudado como: aves (Haffer 1969),
vertebrados (Müller 1973), plantas (Prance 1973) e
borboletas (Brown et al. 1974, Brown 1987), ou até
mesmo em debates teóricos e de revisão como Simpson
& Haffer (1978), Haffer (1997, 2008) e Haffer &
Prance (2001). Assim, não existe um consenso sobre
onde e quais foram os refúgios, sobre a veracidade da
existência dos mesmos, sobre os padrões de riqueza,
de diversidade e de endemismo da Amazônia. Dessa
forma, assim como para a Mata Atlântica, também
não parecem existir uma explicação única para a
diversidade amazônica (veja Colinvaux et al. 2000,
Bush & Oliveira 2006). Tanto é verdade, que a
complexidade ambiental e geográfica em ambas as
florestas neotropicais, incluindo os eventos históricos
mais antigos que o Quaternário, também pode ser
especulada como fator responsável pelo padrão de
biodiversidade atual, vejamos abaixo.

Hipótese paleogeográfica

A hipótese paleogeográfica propõem que
mudanças temporais no padrão de distribuição
geográfica das áreas terrestres e marinhas (p.ex.,
tectônica de placas e deriva continental) e/ou mudanças
cíclicas das condições físicas da superfície do planeta
(p.ex., alterações no nível do mar) podem ter causado
eventos de separação e posterior especiação das
populações locais (Haffer 2008).

Segundo Hoorn (1993, 2006), os efeitos das
alterações do nível do mar, ao longo do Mioceno (23-
5,3 Ma), foram evidentes na Amazônia e resultaram
em incursões marinhas, oriundas de ciclos marinhos
globais que podem ter sido capazes de gerar elevação
e rebaixamento no nível do mar, que ocasionaram ciclos
de expansões e retrações florestais e mudança na
drenagem fluvial que afetaram diretamente a
diversidade local.

Para a Mata Atlântica, a variação do nível do
mar também pode ser elencada como uma explicação
plausível para os padrões de diversidade de espécies.
Leite et al. (2016), baseados em dados de modelagem
de nicho e de simulações de coalescência, inferiram
que ao longo do LGM houve expansão populacional
de algumas espécies de pequenos mamíferos. Os
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autores afirmam que tal expansão ocorreu devido à
modificação no nível do mar e sugerem que esse
fenômeno pode ser um fator crucial na história
biogeográfica e na explicação do padrão de diversidade
da Mata Atlântica. Da mesma forma, DaSilva et al.
(2015) afirmam que além das mudanças marinhas, os
maciços montanhosos e as atividades tectônicas
antigas também explicam as zonas de endemismos de
opiliões nesse bioma. Thomé et al. (2010) também
afirmam que a atividade tectônica na Mata Atlântica
explica as quebras biogeográficas existentes entre as
populações de Rhinella crucifer, uma espécie de
anuro.  Dessa forma, segundo a hipótese
paleogeográfica, as modificações geológicas ocorridas
ao longo da história biogeográfica das florestas
Neotropicais, e mais antigas que o Pleistoceno, também
devem ser levadas em consideração para explicar o
padrão de diversidade atual.

Hipótese dos rios como barreiras

A hipótese dos rios como barreira foi proposta
inicialmente por Wallace (1852) baseado em
observações taxonômicas de primatas ao longo da
Amazônia. Segundo o autor, os rios amazônicos
servem como barreiras geográficas que diminuem
consideravelmente o fluxo gênico entre populações.
Tal isolamento, ao longo do tempo, gera especiação
alopátrica e aumenta consideravelmente a diversidade
local. Atualmente, a hipótese original foi modifica e
subdividida em três vertentes distintas: (i) origem do
sistema dos rios, (ii) modificações do sistema dos rios
após sua origem e (iii) dispersão através do rio como
barreira (Haffer 2008).

Alguns poucos trabalhos foram lançados na
literatura como forma de testar a hipótese dos rios
como barreira. Aleixo (2004) ressalta que a diversidade
de aves da Amazônia pode ser explicada pela
modificação do sistema dos rios amazônicos após a sua
origem. Como detalhado no tópico referente à
Amazônia, os rios amazônicos sofreram intensas
modificações desde sua formação até os dias atuais.
Tais mudanças históricas no sistema de drenagem fluvial
da Amazônia (Hoorn 1994, Hoorn et al. 1995) serviram
como base para explicar a diversidade local de aves
uma vez que os dados genéticos de diferentes espécies

de aves remetem para divergências genéticas
coalescentes com o período no qual a drenagem do rio
estava se modificando (Aleixo 2004). Além das aves, a
hipótese dos rios como barreira também foi levantada
como explicação da diversidade de primatas amazônicos
(Ayres 1986, Ayres & Clutton-Brock 1992).

Em contrapartida, estudos genéticos de espécies
de pequenos mamíferos (DaSilva & Patton 1993),
anuros (Gascon et al. 1998) e saguis (Patton et al.
2000) feitos ao longo do rio Juruá, demonstraram
padrões que não corroboram a hipótese do rio como
barreira. Os dados de diversidade desses grupos
parecem ser mais consistentes quando contrastados
com a existência de contatos secundários nessa região,
indo de encontro com a hipótese de refúgio. Embora
existam evidências a favor da hipótese, ela não é
amplamente discutida na literatura, nem testada para
um grupo taxonômico com ampla distribuição
geográfica ou para toda a delimitação geográfica da
Amazônia (Haffer 2008). Além disso, a hipótese dos
rios como barreira pode ser conflitante com o registro
geológico, já que muitas das espécies que possuem o
padrão de ocorrência alopátrica são encontradas
atualmente em áreas que eram secas com ausência
de florestas, ou ligeiramente florestadas, durante os
períodos glaciais do passado (Haffer & Prance 2001).

Para a Mata Atlântica não existem trabalhos
testando diretamente o efeito dos rios como barreira.
Entretanto, indiretamente, alguns trabalhos associaram
o Rio Doce como uma barreira geográfica capaz de
gerar quebras e diferenciações entre populações de
espécies amplamente distribuídas ao longo da Mata
Atlântica (Carnaval & Moritz 2008, Carnaval et al.
2009, Carnaval et al. 2014). Contudo, outras fontes
demonstram que na realidade a região do Rio Doce
não é uma barreira geográfica e sim uma barreira
climática. Cheng et al. (2013) comprovaram que nessa
região existiu, ao longo do LGM, uma quebra climática
capaz de gerar um dipolo climático na Mata Atlântica,
o dipolo norte/sul. Como os trabalhos que lançaram
luz sobre a barreira geográfica do Rio Doce
objetivavam, na verdade, o debate acerca da hipótese
de refúgio, tais trabalhos acabaram explicando a
diversificação da Mata Atlântica por unir a hipótese
dos refúgios climáticos e do rio como barreira (river-
refuge hyphotesis).
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Outras hipóteses

Outras hipóteses que explicam a diversidade da
Mata Atlântica e da Amazônia também foram lançadas
na literatura nos últimos anos. Contudo, muitas delas
não tiveram expressividade acadêmica como as que
foram melhor detalhadas anteriormente. Podemos listar
aqui a hipótese de densidade de dossel (canopy-density
hypothesis), a hipótese de isolamento de populações
animais (museum hypothesis) e a hipótese de
vicariância por distúrbio (disturbance-vicariance
hypothesis).

A hipótese da densidade do dossel (canopy-
density hypothesis) foi levantada exclusivamente para
Amazônia, não existindo estudos que a utilize como
explicação para a diversificação da Mata Atlântica. A
hipótese afirma que a vegetação amazônica se
modificou como resultado direto das mudanças
climáticas do LGM (Cowling et al. 2001). Segundo a
hipótese, aproximadamente 20% da floresta úmida da
região sul da Amazônia se reduziu e a região central
da Amazônia foi modificada por vegetação florestal
seca. Além disso, a hipótese diz que houveram
reduções e aumentos da densidade da copa da floresta
amazônica durante esses ciclos climáticos
pleistocênicos. Embora essa hipótese tenha cunhado
um novo termo, ela é bastante similar com a hipótese
do refúgio uma vez que assume que as mudanças
climáticas ocorridas ao longo dos períodos glaciais/
interglaciais foram capazes de moldar a biodiversidade
local. Contudo, a diferença entre as duas é sutil. A
hipótese do refúgio assume necessariamente a
fragmentação e recolonização do ambiente florestal,
enquanto a hipótese do dossel assume que houveram
mudanças no microclima do dossel florestal, ou seja, o
clima variou de úmido para seco, e vice-versa, sem a
necessidade de modificação florestal.

A hipótese de vicariância por distúrbio
(disturbance-vicariance hypothesis) foi proposta por
Colinvaux (1998), também para a região amazônica.
Segundo essa hipótese, as áreas mais elevadas nas
regiões periféricas da Amazônia eram mais frias que
o restante da região amazônica ao longo do LGM.
Sendo assim, Colinvaux (1998) assume que essas
áreas mais altas formavam ilhas frias isoladas no meio
de florestas úmidas contínuas. Tal fato contrapõe a

ideia de que os refúgios formavam ilhas isoladas no
meio de vegetação savânica no LGM (hipótese dos
refúgios). Contudo, essa hipótese é controversa e
sofreu com alguns contrapontos na literatura como:
ser improvável que as diferenças de 100 a 200 metros
na altitude desses supostos refúgios periféricos, quando
comparados com as planícies que margeiam os rios,
tenham efeito significativo sobre a diversidade local; e
existir inúmeros registros paleontológicos e de pólen
fóssil, como dito anteriormente, que indicam condições
climáticas secas na Amazônia durante os períodos
glaciais do Pleistoceno (Haffer & Prance 2001).

Outra hipótese que explica a diversidade de
espécies da Amazônia é a hipótese dos museus
(museum hyphotesis), proposta por Fjeldså et al.
(1999). Segundo os autores, novas espécies surgiram
em áreas climaticamente e ecologicamente estáveis,
em localidades montanhosas restritas ao redor da
Amazônia (Andes). Após surgirem nesses “museus”
(áreas estáveis), as espécies, por dispersão,
colonizaram as regiões de planícies amazônicas e foram
aumentando a diversidade local ao longo do tempo.
Essa hipótese é extremamente plausível no campo
teórico, contudo, é bastante contestada pela ocorrência
de mudanças vegetacionais da Amazônia durante os
ciclos glaciais, fazendo assim com que longas barreiras
à dispersão (vegetações secas) tornassem inviável a
chegada de espécies em toda a planície amazônica
em diferentes períodos. Da mesma forma que outras
hipóteses elencadas aqui, a hipótese dos museus não
possui evidências favoráveis ou contrárias e nem foi
testada no contexto da Mata Atlântica (Haffer &
Prance 2001, Haffer 2008).

Ao analisar as inúmeras hipóteses lançadas na
literatura para explicar a diversidade das florestas
Neotropicais, torna-se claro a inexistência de um
mecanismo causal único. Pelo contrário, tanto os
eventos geológicos antigos quanto as mudanças
climáticas mais recentes parecem se complementarem
na explicação da origem e da manutenção da
biodiversidade das florestas neotropicais. De maneira
semelhante, processos que ocorrem em diferentes
escalas espaciais (p.ex., deriva continental global vs.
distúrbios locais) também são complementares entre
si. Assim, a diversidade de espécies dessas florestas é
explicada por uma diversidade de hipóteses.
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LIGAÇÕES ENTRE AMAZÔNIA E MATA
ATLÂNTICA NO PASSADO

Embora estejam desconectadas atualmente, a
Amazônia e Mata Atlântica eram contínuas e
formavam uma região florestal única durante o
Paleogeno (65-24 Ma). Ao longo do Neógeno (24-2
Ma), eventos tectônicos, como o soerguimento dos
Andes, causaram mudanças no clima da América do
Sul e, consequentemente, na sua vegetação (Morley
2000). Durante esse período, o clima se tornou mais
seco e as florestas deram lugar às vegetações de clima
seco, principalmente savana, na região central da
América do Sul. Ao final do Mioceno (11-5 Ma), a
vegetação savânica expandiu-se rapidamente e iniciou
a separação das florestas, outrora contínuas, em duas
regiões disjuntas, a Amazônia a oeste e Mata Atlântica
a leste (Bigarella et al. 1975, Costa 2003, Hoorn et al.
2010). Mas foi somente no início do Pleistoceno (2
Ma) que a diagonal de vegetação seca, formada
atualmente pelo Chaco, Cerrado e Caatinga, foi
totalmente formada e separou completamente as duas
florestas neotropicais (Ab’Saber 1977; embora haja
contradições quanto à idade de formação da diagonal
seca, veja Prado & Gibbs 1993).

Alguns estudos enfatizam a possibilidade da
vicariância das florestas neotropicais ser recente, uma
vez que dados palinológicos, geológicos e
filogeográficos mostram, por exemplo, que a porção
norte da Mata Atlântica é mais similar, em composição
faunística, florística e genética, ao leste da Amazônia
do que com a parte sul da Mata Atlântica (Willis 1992,
De Oliveira et 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 Amazônia é mais similar à parte sul da
Mata Atlântica do que a parte leste da Amazônia
(Morley 2000). Tais evidências sugerem a existência
de conexões recentes entre Amazônia e Mata
Atlântica que devem ter ocorrido depois do surgimento
da diagonal seca, no final do Mioceno / início do
Pleistoceno (2 Ma).

Estudos referentes a composição florística e
faunística de localidades do Cerrado e da Caatinga
reforçam a ideia de conexão recentes entre Amazônia

e Mata Atlântica. A similaridade da flora das florestas
de galeria do Cerrado e dos enclaves úmidos da
Caatinga, por exemplo, sugerem possíveis contato entre
a região leste da Amazônia e norte da Mata Atlântica,
uma vez que suas composições reúnem espécies
referentes as duas localidades (Rizzini 1963, Bigarella
et al. 1975, Mori 1989, Oliveira-Filho & Ratter 1995,
Coimbra-Filho & Câmara 1996). Resultados do estudo
de Méio et al. (2003) demonstram similaridade da flora
do Cerrado sensu stricto com a Amazônia e com a
Mata Atlântica, embora os autores relatem que a flora
do cerrado tenha sido mais influenciada pela Mata
Atlântica. A evidência de contato entre essas duas
florestas e a existência de relicto florestais atuais na
Caatinga foi demonstrado também por De Oliveira et
al. (1999) que sugeriram que o contato entre Amazônia
e Mata Atlântica ocorreu na região da Caatinga como
resultado direto das mudanças climáticas que
ocorreram na última glaciação.

Alguns trabalhos também relatam a existência
de ligações recentes entre Amazônia e Mata
Atlântica baseadas na similaridade da fauna ou até
mesmo em evidências evolutivas relacionadas a
táxons específicos de animais. Por (1992) lançou a
hipótese da existência de três possíveis rotas de
conexões entre Amazônia e Mata Atlântica. A
primeira pela região da Caatinga, a segunda pelo centro
do Cerrado e a terceira pelo sul do Cerrado (Figura
2a). Costa (2003), baseada em dados filogeográficos
de pequenos mamíferos, demonstrou a possibilidade
da existência das três rotas sugeridas por Por (1992).
Batalha-Filho et al. (2013), baseado em dados
filogeográficos de aves, sugerem a existência das
mesmas três rotas propostas por Por (1992) e
corroborada por Costa (2003). Segundo Batalha-Filho
et al. (2013), a rota sul é mais antiga e pode ter
ocorrido ao longo do Mioceno enquanto as outras
duas são consideradas mais recentes e podem ter
surgido ao longo do Pleistoceno (Figura 2b).

Como citado, diferentes fontes demonstram a
possibilidade da ligação entre Amazônia e Mata
Atlântica no passado recente. Contudo, ainda não se
sabia ao certo quais condições climáticas e/ou
vegetacionais proporcionaram essas conexões. Nesse
sentido, Sobral-Souza et al. (2015) realizaram um
estudo para testar a possível origem de tais conexões.
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Os autores basearam-se em modelos de nicho
ecológico e subdividiram as florestas neotropicais em
subgrupos biogeográficos distintos: sul e norte da
Mata Atlântica, tendo como divisão o rio Doce e, leste
e oeste da Amazônia, com o Rio Madeira e Amazonas
com barreira. Os autores projetaram a distribuição
das florestas para o LGM e inferiram a existência
das mesmas três rotas potenciais que ligavam as
florestas neotropicais durante períodos glaciais no
passado. A primeira ocorreu ao longo da região
costeira da Caatinga, a segunda na região do ecótono
entre Caatinga e Cerrado e a terceira na região sul
do Cerrado, similar aos trabalhos de Por (1992), Costa
(2002) e Batalha-Filho et al. (2013). Adicionalmente,
os autores evidenciaram que a rota ao longo da costa
da Caatinga surgiu pela expansão e deslocamento

das condições climáticas da região leste da Amazônia
e norte da Mata Atlântica. Por outro lado, a rota
central, que ligou o norte e o sul da Mata Atlântica
com o leste da Amazônia, resultou da expansão
generalizada do clima da Mata Atlântica, enquanto a
rota sul ligou o sul da Mata Atlântica ao sudoeste da
Amazônia como resposta à expansão principalmente
das condições climáticas da região sul da Mata
Atlântica (Figura 2C). Outro fato interessante é que
os autores concluíram a existência dessas três rotas
durante o mesmo período de tempo (LGM) enquanto
os estudos filogeográficos sugeriam apenas a
existência de algumas dessas rotas, nunca as três
juntas. Tal fato pode ser explicado pelas tolerâncias
fisiológicas das espécies que não permitam o contato
por todas as rotas existentes na época.

Figura 2. Distribuição geográfica das florestas neotropicais úmidas. a - Ligações entre Amazônia e Mata Atlântica há
21.000 anos (Último Máximo Glacial - LGM) propostas por Por (1992) e Costa (2003). b - Ligações propostas por Batalha-
Filho et al. (2013). c - Ligações inferidas por Sobral-Souza et al. (2015). A distribuição atual das florestas em a e b segue as
ecoregiões propostas por Olson et al. 2001. A distribuição passada (LGM) em c foi inferida por Sobral-Souza et al. (2015)
usando modelos de nicho ecológico. As setas mais finas representam rotas restritas (com menos evidência) no LGM. As
setas grossas demonstram rotas de ligação mais comuns (maiores evidências) 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. c - 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 c 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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CONSIDERAÇÕES FINAIS

As evidências científicas mostram histórias
biogeográficas complexas para as florestas úmidas
neotropicais e inferem diferentes explicações
evolutivas e históricas para os altos índices de riqueza,
diversidade e endemismo encontrados atualmente
nessas florestas. Perante todas as explanações
revisitadas, nós podemos concluir que não existe uma
causa única que tenha sido capaz de moldar e
direcionar o aumento da biodiversidade desses
ambientes. Na realidade, a complexidade parece ser
a regra nessa região, visto que várias explicações já
foram inferidas e muitas delas são específicas para
cada táxon estudado.
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