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Ciclos de tempo
e indicadores de tempos
na história da Amazônia

JÜRGEN HAFFER

A natureza da história tem sido encarada, tradicionalmente, como
um composto de dois pontos de vista contrários, mas comple-
mentares. Em primeiro lugar a historia refere-se a seqüências

direcionais de eventos lineares não repetíveis, como por exemplo a for-
mação de uma cadeia de montanhas ou a amplitude da vida de uma
pessoa, do nascimento à morte — contingências complexas de séries de
eventos ligados através do tempo. Em segundo lugar, as leis da natureza,
imanentes e eternas, permitem uma compreensão daqueles aspectos da
história que são produtos de ciclos continuamente repetidos. Mares es-
tão em incessante vaivém, florestas expandem-se e se retraem, médias de
temperatura e de umidade aumentam e diminuem. O tempo não tem
direção. Muitos estudiosos têm empregado as metáforas "indicadores de
tempos" e "ciclos de tempo" a esses aspectos complementares, ambos
necessários a uma compreensão abrangente da nossa própria história, da
história da Terra e de seus animais e vegetais (Gould 1987).

Organismos e espécies seguem o indicador de tempo da genealo-
gia ao longo de vias evolucionárias contingentes sem coalescência e se-
guem o ciclo de tempo quando linhagens de espécies separadas desen-
volvem, independentemente, formas similares (análogas) de extremi-
dades ou formas corpóreas para usos similares ou modos de vida basea-
dos em princípios imanentes de função (tais como, por exemplo, formas
corpóreas semelhantes de peixes e mamíferos nadadores oceânicos).

Examinarei, aqui, diversos aspectos da história da Amazônia e sua
biota, aplicando a dicotomia de ciclo do tempo e indicador de tempo.
Argumento, em particular, que a hierarquia dos ciclos ambientais per-
pétuos caracteriza a natureza da Amazônia, a partir de ciclos de curto
prazo de queda de árvores e ciclos fluviais até ciclos paleoclimáticos de
longo prazo. Esses ciclos contribuem para a heterogeneidade ambiental
necessária para a manutenção da elevada diversidade de espécies da
Amazônia. Além disso, os ciclos paleoclimáticos funcionaram como efi-



ciente "máquina de especiação" ou "bomba de espécies" durante o curso
da história geológica.

Acompanhando a seta indicadora de evolução através do tempo,
esses últimos ciclos ajudam a explicar a origem da riqueza em espécies
na Amazônia. Quando examino a fauna amazônica,não tenho em mente
apenas insetos e outros grupos de invertebrados mas, principalmente,
vertebrados como mamíferos, pássaros, répteis e anfíbios.

2. Ciclos de Tempo

Os ecólogos estudam cada vez mais as combinações hierárquicas
distintivas dos ciclos de perturbação ambiental, respostas bióticas e pa-
drões de vegetação em relação a micro, macro e megaescalas (Delcourt
et al. 1983,Urban et al. 1987, Di Castri & Hadley 1988, Pickett et al.
1989). Paisagens são mosaicos gerados por processos de perturbação
que variam em escala, extensão, intervalo e intensidade de recorrência
(Fig. 1). Processos bióticos também variam, de pequena escala, como o
crescimento de um indivíduo animal ou vegetal até a reorganização de
grupos de espécies. Fatores limitantes podem estar relacionados a con-
dições do solo e regimes climáticos. Ciclos diários de claro e escuro, bem



como ciclos anuais de estações secas a
úmidas conduzindo, por exemplo, à ele-
vação e abaixamento cíclicos do nível dos
rios são eventos de alta freqüência e, co-
mo tais, parte dos ambientes abióticos de
animais e vegetais.

Ciclos de perturbação afetando a
vegetação da floresta pluvial compreen-
dem, no extremo inferior da escala, à di-
nâmica da fase lacunar devida à queda de
árvores ou deslizamentos locais, a níveis
intermediários de dinâmica fluvial e, no
extremo superior da escala, a ciclos cli-
mático-vegetacionais de baixa freqüência
e ciclos tectônicos afetando a cobertura
vegetal e os padrões de distribuição de
animais numa escala regional (Haffer
1991). A duração do ciclo a cada nível
nessa hierarquia varia, e ciclos individuais
não são, necessariamente, de mesma du-
ração. Cada processo em níveis superiores
nessa hierarquia de perturbação sobre-
põe-se a vários processos de níveis inferio-
res: a dinâmica da fase lacunar ocorre
dentro de uma região florestada afetada
pela dinâmica fluvial; a própria região
geral pode estar sujeita a efeitos climáti-
cos. As dinâmicas paleoclimática e tectô-
nica conduzem a mudanças na distribui-
ção de vários tipos de vegetação de flores-
ta e não-floresta em regiões onde, numa
escala geográfica menor, a dinâmica flu-
vial e a de fase lacunar regeneram conti-
nuamente a floresta. Os ciclos de pertur-
bação hierárquica geram mosaicos cujas
peças variam de tamanho e novas peças se
sobrepõe continuamente às peças existen-
tes.

Os processos locais de reposição
causados por ciclos de perturbação repre-
sentam ciclos de regeneração da floresta
pluvial de curso livre. Eles são cíclicos no
sentido de uma seqüência repetitiva de
mudanças.

Teoria dos refúgios

Estudos Avançados tem a honra de
publicar dois trabalhos de elevada
interdisciplinaridade de autoria dos
fundadores da chamada "Teoria dos
refúgios". Uma rápida explicação
sobre eles torna-se necessária. Desde
os fins da década de 50, já se conhe-
cia alguns fatos essenciais sobre as
flutuações climáticas quaternárias
que teriam afetado a dinâmica fito-
geográfica do Brasil tropical atlân-
tico. As descobertas fundamentais
nessa direção ficam contabilizadas,
em termos de história das ciências
no País, aos trabalhos de André
Cailleux e Jean Tricart.

Na década seguinte, trabalhando na
Amazônia, Jürgen Haffer dedicou
parte de seu tempo a observações
sobre os padrões de distribuição de
pássaros em diferentes quadrantes
da região. E, através da publicação
de seu estudo "Speciation in Ama-
zonian forest birds" (1969), detec-
tou anomalias distributivas que so-
mente poderiam ser explicadas por
mudanças climáticas, suficientemen-
te amplas para provocar retrações e
re-expansões de florestas no espaço
total da Amazônia.

Ao mesmo tempo e convergente-
mente, Paulo Emílio Vanzolini atin-
giu depois de anos de estudos sobre
distribuição de lagartos na América
Tropical a conclusões que envolve-
ram plenamente a idéia de refúgios,
por ocasião de climas secos, no en-



Todos os estágios dos ciclos de perturbação são transitórios, isto e, ne-
nhum representa urna fase inicial ou final. Portanto, esses processos
cíclicos são exemplos de "ciclos de tempo" sem componente de uma
direção abrangente. Os vários processos de perturbação cíclica são
examinados brevemente a seguir:

2.1. Dinâmica da fase lacunar

A regeneração cíclica da floresta pluvial devida à queda de árvores
conduz a lacunas na floresta que podem ser causadas pela queda de uma
única árvore ou de várias, em razão de senescência, parasitas ou doenças.
Lacunas são também freqüentemente causadas por deslizamentos locais
em regiões montanhosas, como por exemplo em seguida a um terre-
moto. De a 5% da floresta pluvial de terra firme são estimados como
estando em estágios sucessivos seguindo quedas de árvores em lacunas
(Hartshorne 1980). Quedas múltiplas de árvores, devidas, por exemplo,
a ventanias, podem afetar grande porção de uma floresta. Taxas de re-
posição de florestas pluviais de terras baixas, devidas à dinâmica de fase
lacunar, em diferentes localidades da Costa Rica, variam de 80 a 140
anos (Hartshorne 1978), indicando uma regeneração muito rápida da
floresta pluvial.

A dinâmica de fase lacunar gera mosaicos móveis de pequena es-
cala de segmentos de habitats diferentes nas florestas tropicais de terras
baixas, como por exemplo, clareiras devidas a queda de árvores, invasão
de ervas nas margens da floresta, vegetação pioneira densa e crescente
vegetação florestal perfeitamente desenvolvida próxima às clareiras.

2.2 Dinâmica fluvial

A dinâmica fluvial afeta uma porção razoavelmente grande
(20-40%) da paisagem na Amazônia ocidental e também conduz à rá-
pida alteração da floresta nessa região. As terras baixas amazônicas do
leste peruano, por exemplo, consistem de um mosaico de habitats regio-
nais de: (1) floresta de terra firme crescendo sobre velhas formações
fluviais (cerca de 70% da região), (2) florestas complexas, sobre antigas
planícies de inundação não mais trabalhadas pelos rios (cerca de 15%),
e (3) floresta em planícies de inundação ativa de rios modernos (cerca
de 15%), de acordo com estudos de Salo & Kalliola (1989) e Salo &
Räsänen (1989). Os agentes da dinâmica fluvial são: migração de leito,
desvio de leito e desvio de várzea, que são influenciados por atividades
tectônicas frontais (foreland) ao longo da base da faixa da dobra dos
Andes orientais (Räsänen et al 1987). Migração de leito é causada por
erosão fluvial lateral e conduz à sucessão primária sobre



depósitos de restingas e coroas
fluviais; desvio de leito devido à brusca
mudança de setores do rio no interior da
várzea (deriva de leitos) conduz à suces-
são primária e secundária sobre vários ti-
pos de depósitos de várzea; a planície de
inundação inteira pode ser desviada devi-
do a contínuos processos de assoreamen-
to ou a movimentos tectônicos que con-
duzem a mudanças laterais graduais ou
mais bruscas do rio junto com sua várzea,
o tempo, durante o qual um ciclo se com-
pleta e o mesmo sítio dentro de uma vár-
zea é novamente erodido por alteração no
curso de rios, pode ser de algumas cente-
nas de anos. Isso se deve à rápida erosão
lateral de rios sinuosos próximos aos
Andes, onde foram observados casos de
20m e mesmo 250m de erosão de mar-
gens laterais em um ano (Salo et al.
1986). Reposições de sítios florestais na
Amazônia devidas à dinâmica fluvial, fora
de várzeas ativas, podem ser da ordem de
1.000 a 2.000 anos. Em contraste com a
Amazônia superior, os leitos dos rios na
Amazônia central são relativamente mais
estáveis e as matas de várzea são contro-
ladas pelas inundações anuais.

2.3 Dinâmica climática

Em regiões úmidas, com clima sa-
zonal nítido, a floresta pode tornar-se
muito seca próximo ao fim de uma esta-
ção anormalmente seca.

Grandes segmentos de floresta ou
uma certa parte das espécies vegetais po-
dem morrer ou secar em tal grau que che-
gam a queimar quando raios incendeiam
a floresta (ou um veio de carvão, xisto
betuminoso, etc. é exposto à superfície).
O fogo pode ser considerado como um

tremeio dos espaços intertropicais.
Nesse sentido, sua monografia
"Zoologia sistemática, geografia e a
origem das espécies" (1970) repre-

senta um marco de interdisciplinari-
dade.

Os trabalhos de Haffcr c Vanzolini
publicados nesta edição tem o valor
de um duplo reconhecimento: a for-
ça da interdisciplinaridade cruzada
com a persistência no aperfeiçoa-
mento de uma teoria que há muito
tempo já saiu do campo das hipóte-
ses. Em seu novo estudo, Haffer
demonstra o grau de atualização al-
cançado sobre a bibliografia corren-
te de geociências e biociências da
Amazônia. Constitui, ainda, uma
primeira e sutil resposta às críticas
epidérmicas endereçadas à "Teoria
dos refúgios". Atinge, por fim, uma
série de considerações sobre as res-
ponsabilidades de nossa geração cm
relação à preservação da biodiversi-
dade, para todo o futuro do planeta
Terra. Idéias que os cientistas brasi-
leiros de há muito comungam. É
confortável saber que por veredas
entrecruzadas atingem-se conheci-
mentos de ponta, dotados de inusi-
tada c estimulantes potencialidades.
O sensível e bem estudado "Ai de ti,
Amazônia", de Gerôncio Albuquer-
que Rocha, completa o quadro das
contribuições que precederam, hon-
ram e perpassaram a Conferência do
Rio de Janeiro.

* Aziz Ab'Sáber é professor visitante da
Área de Ciências Ambientais do IEA e
co-autor do Projeto Floram.



distúrbio intermediário para florestas pluviais sazonais, nas quais incên-
dios limitados ocorrem de maneira repetida mas não freqüente e com
baixa intensidade (Sanford et al. 1985, Goldammer & Seibert 1989).
Quando for encontrado carvão vegetal em associação com artefatos de
cerâmica, sua presença é comumente atribuída à ocupação humana.
Todavia, carvão vegetal também ocorre freqüentemente nos solos de
florestas pluviais primárias que nunca foram queimadas pelo homem. A
idade, em carbono radioativo, do carvão vegetal, existente sob vários ti-
pos de floresta na região de San Carlos, no sul da Venezuela, varia de
250 ± 50 anos A.P. a 6.260 ± 110 anos A.P. (Sanford et al. 1985;
Saldarriaga & West 1986) e sob unia floresta no Kalimantan oriental
(Bornéu), de 350 a 17.510 anos A.P.(Goldammer & Seibert 1989).

2.4 Dinâmica paleoclimática

Muitas áreas na região neotropical têm sido afetadas por mudan-
ças cíclicas na vegetação durante o curso da história geológica. Durante
os ciclos climáticos dos últimos 60 milhões de anos (períodos Terciário
e Quaternário; era Cenozóica), a floresta pluvial úmida em muitas re-
giões foi, provavelmente,substituída, repetidamente, por floresta aberta

de palmeiras e floresta de lianas e, em algumas regiões até mesmo por
savanas, antes que o ciclo da vegetação voltasse via floresta aberta à
floresta pluvial úmida. Todavia, os dados básicos em apoio a essas as-
sertivas são ainda escassos. Certas áreas da região neotropical foram,
provavelmente, afetadas mais intensivamente do que outras, por essas
mudanças vegetacionais, ou, por ocasião de ciclos particulares, onde a
floresta pluvial foi mantida mais ou menos imutável durante uma fase
seca particular ("refúgios florestais"). Em outras palavras, os ciclos ve-
getacionais paleoclimáticos seguiram vários "atalhos" em áreas diferen-
tes e foram completos somente naquelas regiões onde a floresta pluvial
foi substituída por vegetação não-florestal durante uma fase seca. Para
ser exato, a floresta neotropical e a vegetação não-florestal são antigas,
tendo se originado durante o Cretáceo e no início do Terciário. Em áreas
de sua ocorrência ininterrupta, florestas e savanas ofereceram, continua-
mente, condições ecologicamente estáveis e uniformes às espécies de
animais tropicais. É a distribuição geográfica abrangente desses tipos de
vegetação que têm variado impressionantemente em resposta às mudan-
ças climáticas mundiais da era Cenozóica. Os estudos geocientíficos re-
vistos brevemente a seguir destruíram completamente a antiga noção
dos trópicos como ambientalmente estáveis durante os tempos geoló-
gicos.



Evidencias obtidas de muitas regiões da América tropical indicam
que alterações climático-vegetacionais extensivas ocorreram durante os
últimos milhões de anos (revisões recentes incluem as de Ab'Saber
1982, Tricart 1985, Bigarella & Ferreira 1985, Haffer 1987a, Schubert
1988, Hoppe & Schobbinghaus 1991). Dentre os dados examinados
nessas revisões há os seguintes: os sedimentos no Lago Valência, no
norte da Venezuela, registram pelo menos quatro ciclos de enchimento
e dessecação do lago; campos de dunas nos lhanos do leste da Colômbia
e sudoeste da Venezuela, ao norte da Amazônia, foram ativos durante o
fim do Pleistoceno; flutuações vegetacionais nessas regiões têm sido
documentadas através de estudos de paleopolén. Observações geomor-
fológicas extensivas indicam uma alteração de períodos climáticos úmi-
dos e áridos também para as regiões norte, leste e central do Brasil,
incluindo porções da Amazônia inferior, durante o Pleistoceno. Na úl-
tima região, Tricart (1974/1975), examinou a área geral de Santarém,
na foz do Rio Tapajós e notou intensa dissecação da superfície do solo
que teria ocorrido durante condições climáticas secas do passado geo-
lógico recente. Jornaux (1975), também concluiu que uma fase semi-

árida maior e relativamente longa, precedeu o período úmido presente.

Evidências geológicas e palinológicas adicionais, da ocorrência de
períodos climáticos secos na região tropical da América do Sul, durante
o Quaternário, e que resultaram no desaparecimento temporário de flo-
restas densas das respectivas áreas de amostragem, foram coligidas, re-
centemente, no centro, sudoeste e sudeste da Amazônia (Fig. 2).

As florestas pluviais em Pitinga, a cerca de 250km ao norte de
Manaus (Fig. 2, nº 4) têm camadas subjacentes de sedimentos variados,
grosseiros e extremamente pobres que incluem camadas de fanglome-
rado associadas a depósitos pláceres ricos em ouro e estanho (Veiga et
al. 1988: 166, Hoppe & Schobbinghaus 1991: 1820). Tais sedimentos

datam, provavelmente, do Pleistoceno médio e têm apreciável distri-
buição lateral ao longo de um extensivo padrão de paleodrenagem. A
natureza desses sedimentos elásticos indica que foram depositados sob
condições climáticas semi-áridas e na ausência de floresta pluvial densa
na maior parte dessa região. A mesma interpretação se aplica para a
origem de outros depósitos pláceres na Amazônia brasileira tais como,
por exemplo, na região do Xingu, Teles Pires-Juruena, médio Tapajós e
norte de Rondônia (Veiga et al. 1988, Bettencourt et al. 1988). Bibus
(1983), também, relatou a ampla ocorrência na região do médio Rio
Tapajós (Fig. 2, nº 3) e nas baixadas ao redor da Serra do Cachimbo
(Fig. 2, nº 2) de detritos grosseiros na superfície de depressões, acu-
mulados durante um período de forte erosão quando o clima do fim do



Quaternário era semi-árido e a vegetação da floresta pluvial tinha desa-
parecido largamente dessas regiões. Depois dessa fase, camadas arenosas
cobriram a região toda sob um clima ainda mais seco (Bibus 1983).
Observações geomorfológicas de Emmerich (1988) em Rondônia (re-
giões de Porto Velho e Humaitá; Fig. 2, n° 5), também indicam um
clima semi-árido e vegetação aberta nessa parte sul da Amazônia durante
o fim do Terciário e fases climáticas áridas do Pleistoceno. Florestas
voltaram a cobrir essas últimas regiões seguindo bacias e vales de rios.



Através da sub-bacia do Acre (região superior do Rio Purús e in-
ferior do Rio Acre; Fig.2, nº 6), precipitados de gesso e aragonita, as-
sociados com sedimentos superficiais de granulação fina, indicam a des-
secação de um extenso sistema fluvial-lacustre, devida a condições cli-
máticas áridas, há cerca de 53.000 anos, isto é, durante o último ciclo
glacial (Kronberg et al. 1991).

As cimeiras relativamente planas e limitadas da Serra dos Carajás,
no Pará (Fig. 2, nº 1), são cobertas por vegetação aberta sobre canga e

circundadas por todos os lados por florestas pluviais densas sob condi-
ções climáticas vigentes.

Análises geológicas e de paleopolens de uma área nuclear coleta-
dos num brejo, existente num desses platôs, revelaram quatro períodos
de regressão de floresta pluvial dessa região geral durante os últimos
60.000 anos (Absy et al. 1991). O conteúdo de pólen na superfície da
área nuclear (representativa da situação presente) indica uma ampla flo-
resta pluvial a despeito da ocorrência da vegetação de canga ao redor do
sítio de amostragem, mostrando, assim, a importância do perfil do pó-
len do core relativamente à vegetação da região geral e não apenas para
a vegetação local do próprio platô examinado. Na Amazônia superior
ocorrem cascalhos em sedimentos de terraços no curso do Rio Caqueta,
no sudeste da Colômbia (Fig. 2, nº 7), os quais indicam condições de
assoreamento temporárias, mais torrenciais do que aquelas predominan-
tes ao longo desse rio (Eden et al 1982).

Tais cascalhos podem ser interpretados como indicadores de fases
periódicas de condições áridas, ou, pelo menos, fortemente sazonais, na
região de mananciais andinos. Isso não quer dizer, é claro, que todos os
vales e várzeas dos maiores rios ou de muitos tributários menores da
Amazônia, bem como de outras regiões da América tropical afetadas por
fases climáticas áridas do passado tenham provavelmente permanecido
úmidos e extensivamente florestados, mesmo durante o pico de perío-
dos secos. Tais habitats ribeirinhos podem, também, ter servido como
refúgios florestais para certos elementos da mata, apesar de sua estrei-
teza e depleção geral de fauna (Meave et al. 1991).

Esses novos dados geocientíficos, resumidos acima, junto com os
indícios de que já se dispunha, comprovam as amplas flutuações climá-
tico-vegetacionais na Amazônia durante o Quaternário. Os dados vêm
principalmente das regiões periféricas ao norte, sul e baixa Amazônia,
embora a forte evidência de Pitinga e da região do baixo Tapajós refi-
ra-se igualmente a porções da Amazônia central. Até o presente não se
dispõe de indicações de fragmentação de floresta pluvial para a Ama-



zônia superior; a acidentada região fronteiriça entre o Brasil e o Peru
(alto Purús e Rio Juruá) parece ser uma área particularmente promis-
sora para estudos detalhados de campo a esse respeito.

Os dados geocientífícos disponíveis até agora são insuficientes
para permitir o mapeamento das mudanças na distribuição da vegetação
da floresta e não-floresta durante os vários períodos climáticos e, em
particular, para o traçado da história e da exata localização de áreas de
florestas e savanas residuais que, presumivelmente, serviram como re-
fúgio para a flora e a fauna da Amazônia durante períodos climáticos
adversos (veja Prance 1982, Prance & Lovejoy 1985 e Whitmore &
Prance 1987, para análises sumárias acerca da possível localização dos
refúgios de floresta e não-floresta na Amazônia durante o fim do Pleis-
toceno).

2.5 Ciclos de Milankovitch

A base astronômica das oscilações climáticas tratadas acima são os
ciclos de Milankovitch, assim chamados em homenagem ao astrônomo
e matemático Milankovitch que primeiro se ocupou do assunto em
1930. Esses ciclos têm operado continuamente durante pelo menos uma
porção principal da história da Terra (na medida em que se tornou co-
nhecida nos últimos anos) e não apenas durante a Época Glacial dos
últimos dois milhões de anos (Quaternário). Foram os causadores das
oscilações no nível do mar, alterações rítmicas de facies dos estratos
sedimentares do Mesozoico e Cenozoico e mudanças climático-vegeta-
cionais nos continentes (Fischer 1981, Herbert & Fischer 1986, Olsen
1986, Levinton 1988: 453, Bartlein & Prentice 1989, Berger et al.
1989, Bennett 1990). Os ciclos de Milankovitch são devidos a processos
celestiais com periodicidades de aproximadamente 20.000, 44.000,
100.000 e 400.000 anos e resultam de: (1) a variação da distância Ter-
ra-Sol devida a interações gravitacionais da Terra com outros planetas e
o Sol (ciclos de precessão; 23.000 e 19.000 anos), (2) o aumento e
decréscimo da inclinação do equador na órbita da Terra ao redor do Sol
(ciclos de obliqüidade; 41.000 e 54.000 anos) e (3) a variação na forma
da órbita da Terra ao redor do Sol (ciclos de excentricidade; 95.000,
123.000 e 413.000 anos). Essas oscilações de curto prazo (alta freqüên-
cia) em termos geológicos, foram sobrepostas a uma tendência de res-
friamento gradual do clima da Terra desde o início do Cenozóico, há
cerca de 60 milhões de anos, marcada por acentuados declínios ocasio-
nais, como por exemplo, 37 milhões e 2,5milhões de anos atrás. O gra-
diente térmico latitudinal tornou-se alcantilado durante o curso do final
do Terciário, quando as médias anuais de temperatura aumentaram nos



trópicos e a temperatura de verão decresceu nas altas latitudes. O sur-
gimento de camadas de gelo continentais no Quaternário está relacio-
nado à configuração dos continentes e/ou formação de montanhas e
acompanhou o crescimento das calotas de gelo nos pólos sul e norte, que
se iniciou durante o Mioceno, há 15 e 6 milhões de anos respectiva-
mente.

Durante as oscilações climáticas do Cenozóico (Terciário e Qua-
ternário) causadas pelos ciclos de Milankovitch, as florestas nas latitudes
temperadas e tropicais sobreviveram a fases secas em áreas remanes-
centes (fragmentos florestais ou "refúgios") e reexpandiram-se durante
períodos úmidos, quando, reciprocamente, a vegetação não-florestal
aberta era mais limitada em extensão. E provável que tenha ocorrido
uma redução de 50% na massa de árvores florestais durante os períodos
frio-secos do Pleistoceno (Livingstone 1980). Os remanescentes de uma
zona de vegetação tropical durante um período climático adverso repre-
sentaram, provavelmente, todas situações intermediárias, desde grandes
e extensos blocos a pequenos e dispersos sítios em "mini-refúgios" loca-
lizados onde condições favoráveis permitiram a existência continuada
das respectivas biotas ou porções de biotas. Pormenores permanecem
desconhecidos.

3. Indicadores de Tempos

3.1 História e evolução geológica

A continuada sedimentação diferencial da bacia da Amazônia cen-
tral durante as eras Mesozoica e Cenozoica seguiu o indicador de tem-
pos. As regiões de velhas terras do escudo guianense ao norte do rio
Amazonas e do escudo brasileiro ao sul foram gradualmente levantadas
durante esses períodos. Do fim do Mioceno (final do Terciário) pro-
gressivamente, e em resposta aos primórdios da elevação dos Andes no
oeste, o rio Amazonas começou a construir um grande delta no oceano
Atlântico, por sobre e além de uma antiga plataforma de carbonato. A
elevação andina continuou através do Plioceno (e ainda continua na
época atual) conduzindo à emergência das terras baixas da Amazônia
superior e ao estabelecimento do padrão de drenagem dirigido para o
leste na Amazônia. As chapadas residuais (tepuis) da região fronteiriça
ao sul da Venezuela e extremo norte do Brasil, formavam, originalmen-
te, um contínuo platô elevado de arenito, o qual, crescentemente, foi
dissecado pela erosão durante os últimos 60 milhões de anos (período
Terciário). Estudos geomorfológicos podem eventualmente permitir a



determinação da seqüência hierárquica da dissecação dessa páleo-chapa-
da, hoje desfeita em remanescentes de erosão, muito limitados. De
modo geral, os processos geológicos acima, aqui interpretados direcio-
nalmente, também podem ser vistos como parte de um ciclo principal
de elevação e intemperismo gradual e eventual desaparecimento de todo
um continente.

Processos geológicos direcionais e as conseqüências dos ciclos de
Milankovitch determinaram um efeito extremamente importante dos
indicadores de tempos (Fig. 3): diferenciação orgânica e evolução, isto
é, especiação e divergência. Os eventos razoavelmente bem conhecidos
para a escala de 20.000 a 100.000 anos durante o Quaternário, espe-
cialmente com respeito à ruptura das comunidades animais e vegetais,
têm sido um fator permanente durante a história da Terra (veja acima),
embora, possivelmente, de amplitude inferior durante o período pré-
Quaternário e geralmente não reconhecido por causa da análise gros-
seira da maior parte dos registros paleontológicos (Bennett 1990, Ter-
borgh 1992). Na medida em que o clima mudou, em resposta aos ciclos
de Milankovitch, as comunidades dispersaram-se e novas comunidades
desenvolveram-se sob condições ambientais alteradas. Ditribuição de
espécies, composição de comunidades locais e situações competitivas
mudaram à medida que espécies se ajustaram a condições diferentes;
novas adaptações acumularam-se sob um novo regime. Os ciclos de
Milankovitch levaram à alternância cíclica entre continuidade de habitat
(quando as distâncias distribucionais da espécie animal respectiva eram
mais ou menos extensivas) e descontinuidade de habitat (quando as dis-
tâncias de espécies estreitamente adaptadas eram fragmentadas). Dessa
maneira, variações cíclicas orbitais supriram as condições necessárias
para que ocorressem a especiação geográfica (Mayr 1942, 1963) e a
rápida divergência evolucionaria em populações comparativamente res-
tritas de animais e vegetais durante períodos de fragmentação dos ha-
bitats. Esses processos evolutivos são efeitos dos indicadores de tempos
que colocam os processos ambientais abióticos cíclicos (analisados aci-
ma) num contexto direcional. Espécies animais e vegetais, uma vez di-
ferenciadas em um dos fragmentos de habitat (refúgios), podem ter
seguido a movimentação dos habitats durante os ciclos vegetacionais
subseqüentes, uma vez que as durações de espécies são usualmente mais
longas do que os ciclos individuais de Milankovitch.

Durante sucessivos períodos climáticos secos do fim do Cenozói-
co (fim do Terciário-Quaternário), alguns dos maiores refúgios flores-
tais da Amazônia situaram-se, provavelmente, em áreas correspondentes
em torno de relevos pré-existentes (ao longo da base oriental dos Andes,





ao redor das montanhas das Guianas — sul da Venezuela e aqueles do
Brasil central). Isso pode ter levado a uma diferenciação adicional das
populações dos refúgios, as quais, após terem iniciado o processo de
diferenciação durante um primeiro ciclo, continuaram esse processo
durante um ou mais dos períodos seguintes de isolamento geográfico
("efeito de ressonância", Vanzolini 1973) até que eventualmente atin-
giram status de espécie e foram capazes de dispersar-se através de re-
giões maiores da Amazônia. É óbvio que em muitos grupos de organis-
mos as populações que passaram por diferenciação não atingiram status
de espécie durante um ou dois dos ciclos de Milankovitch de rápida
sucessão, mas somente através do efeito adicional de vários desses ciclos
e que as espécies, uma vez formadas, sobreviveram a muitos ciclos cli-
mático-vegetacionais. O tempo necessário para o processo de especiação
varia amplamente entre animais e vegetais, não levando em consideração
fatores tais como o tamanho da população do refúgio ou a duração de
um período particular de isolamento geográfico.

A teoria dos refúgios como foi proposta para a América tropical
por Haffer (1969, 1974) e Vanzolini (1970, 1973; Vanzolini & Wil-
liams 1970) enfatiza a multiplicação, extinção e migração de espécies
animais em pulsações, em resposta às mudanças climático-vegetacionais
da Terra, antecipando, assim, diversos aspectos da hipótese de alteração
por pulsação (Vrba 1985), que também se baseia no reconhecimento de
alteração faunística por pulsações, quase simultaneamente através de
diversos grupos de animais, e em previsível sincronia com mudanças no
ambiente físico. Originalmente a teoria dos refúgios aplicada à biota das
zonas tropical e temperada foi admitida como referindo-se apenas ao
Pleistoceno. Entretanto, com o reconhecimento de que os ciclos de
Milankovitch influenciaram o clima durante a maior parte da história da
Terra, a teoria dos refúgios é aplicável à diferenciação biótica, especial-
mente no domínio terrestre, durante o Terciário e o Mesozóico.

3.2 Considerações recentes acerca da teoria dos refúgios
da Amazônia

Populações vegetais e animais, ecologicamente especializadas,
com reduzidas necessidades de habitat, que ficaram isoladas nos refúgios
florestais e não-florestais durante fases climáticas adversas, tornaram-se
extintas, sobreviveram sem muita alteração ou diferenciaram-se até nível
taxionômico de subespécies ou espécies antes de entrar em contacto
secundário, principalmente em áreas entre os refúgios, com populações
da mesma espécie de outros refúgios durante uma fase sucessiva, favo-
rável e ampla. Em vista de muitas evidências geocientíficas gerais e im-



portantes (revistas acima), diversos autores consideraram a teoria dos
refúgios favoravelmente ao interpretarem seus próprios resultados de
pesquisas sistemáticas e biogeográficas nos neotrópicos, como por exem-
plo os colaboradores de várias obras recentes de múltipla autoria (Pran-
ce 1982, Prance & Lovejoy 1985, Whitmore & Prance 1987); veja
também a discussão geral recente por Terborgh (1992) e a revisão dos
refúgios florestais da planície tropical na áfrica central por Colyn et al.
(1991).

Desconsiderando a maioria das evidências geocientíficas, outros
autores têm questionado a extensiva retração e possível fragmentação
das florestas amazônicas durante períodos climáticos secos. Além disso
eles deturparam certos aspectos do conceito de refúgio em suas revisões,
dirigindo dessa maneira seus comentários a caricaturas distorcidas dessa
teoria. Podemos citar os seguintes exemplos:

— Connor (1986) e Salo (1987) enfatizaram a "circularidade" do con-
ceito de refúgio tendo os mesmos dados sido supostamente usados tanto
na geração quanto na corroboração da hipótese. Na realidade, a sugestão
original para a possível localização dos refúgios florestais na América
tropical baseou-se no padrão de precipitação pluviométrica regional
comum e em considerações do relevo superficial junto com outras evi-
dências geocientíficas (Haffer 1969). Independentemente, os padrões
de distribuição biótica sugeriram um conjunto de áreas nucleares (áreas
de endemismo) para organismos florestais (Simpson & Haffer 1978).
Uma comparação desses dois conjuntos de áreas, derivados independen-
temente, mostrou que eles são em grande parte, coincidentes, o que
sugere que as mudanças climáticas e a formação de enclaves florestais
foram, provavelmente, a causa dos padrões de distribuição e diferen-
ciação considerados.

— Lynch (1988: 320) e Gentry (1989: 123) representaram o conceito
de refúgio como referente a um único e geologicamente recente evento
de vicariância. Na realidade, uma série de reversões climático-vegetacio-
nais e eventos vicariantes associados, ocorridos durante o Pleistocene (e
o período Terciário precedente), serviram como hipótese para a causa da
diferenciação de taxa.

— Diferenciação evolucionária complexa de faunas e eventos de especia-
ção ocorreram durante o Terciário devidos a mudanças paleográficas e
climáticas e antecederam os eventos de especiação do Pleistoceno (Sim-
pson & Haffer 1978: 512, Haffer 1985: 137, 1987b: 147). Autor al-
gum jamais afirmou (como Cracraft & Prum 1988: 603 criticaram)
"... que a diversificação da biota neotropical é principalmente o resul-



tado de ... isolamento dentro de refúgios florestais Quaternários." O
conceito de refúgios do Pleistoceno está relacionado, principalmente,
com situação taxionômica inferior e padrões de diferenciação geologi-
camente recente, e em conseqüência, refere-se principalmente, ao capí-
tulo mais recente na história da biota neotropical.

— Connor (1988: 1027) assegurou que eu havia proposto: "... os li-
mites das distribuições de espécies existentes hoje na Amazônia estariam
fora de áreas admitidas como tendo sido refúgios florestais durante o
Pleistoceno". Entretanto, o que eu havia proposto era que zonas de
contacto secundário entre subespécies bem diferenciadas e espécies pa-
rapátricas estão agrupadas, principalmente, em áreas entre os centros de
endemismo (refúgios presumidos).

— A descoberta de Colinvaux (1987) de que a floresta na escarpa orien-
tal dos Andes equatorianos, a uma altitude de l.l00m, durante o último
período glacial era uma floresta úmida com elementos andinos é inte-
ressante, mas em vista da altitude da localização do exemplo, próximo a
Mera, e de dados anteriores da Colômbia, deixa de ser surpreendente.
Em virtude do elevado gradiente de temperatura vertical nas montanhas
tropicais durante períodos glaciais, pode ter sido possível para os ele-
mentos da floresta andina subtropical existir em altitudes mesmo infe-
riores a l.l00m, durante períodos frios, quando, ao mesmo tempo, a
floresta amazônica de terras baixas estava espalhada ao longo da base
adjacente dos Andes, abaixo de 500m de altitude (onde se admite ter
existido o refúgio da floresta Napo). Parece que as conclusões de Mera
não podem ser tomadas diretamente como desmentindo (como afirmou
Colinvaux) a previsão da hipótese de refúgios, de que uma extensiva
floresta amazônica existiu na base oriental dos Andes equatorianos
durante períodos climáticos áridos do Pleistoceno. Colinvaux (I.c.) su-
geriu resfriamento ao invés de aridez, como sendo a resposta geral do
clima na bacia amazônica à glaciação setentrional.

Cracraft & Prum (1988) enfatizaram o efeito das mudanças pa-
leogeográficas do Terciário na explicação da origem de muitas espécies
de pássaros neotropicais viventes e seus padrões de distribuição, embora
tenham admitido (1988: 617): "A hipótese de refúgios permanece co-
mo explicação viável para os padrões de vicariância documentados" (em
muitos grupos de pássaros florestais). Em vista de discussões anteriores
(e.g. Simpson & Haffer 1978: 512) e de evidencia mais recente para as
oscilações climático-vegetacionais do pré-Pleistoceno (veja acima), con-
sidero-me incapaz de compreender a assertiva feita por Cracraft & Prum
(1988: 616) de que "uma idade do Pleistoceno para a maioria dos taxa,



em nível de espécie, na biota amazônica ... é uma conseqüência lógica e
componente crítico da hipótese dos refúgios." Visto que os ciclos de
Milankovitch são agora admitidos como tendo operado igualmente
(conduzindo à formação de refúgios) durante períodos do pré-Pleisto-
ceno, tal argumento é inaceitável. A teoria dos refúgios refere-se a pos-
tulada origem de espécies em refúgios ecológicos independente da fase
do período. Atualmente, técnicas moleculares, não são suficientemente
refinadas para determinar a idade das linhagens de espécies viventes e
distinguir entre a diferenciação do Pleistoceno e pré-Pleistoceno. Rä-
sänen et al. (1987) sugeriram inundação regional temporária das por-
ções centrais das bacias sub-andinas na Amazônia superior, que presu-
mivelmente isolou populações animais nas áreas intercalares de terras
altas (arcos geológicos), na parte oriental do Equador e do Peru, du-
rante vários períodos geológicos.

Entre os autores recentes, partidários da teoria fluvial como uma
interpretação da diferenciação regional da biota amazônica, estão
Hershkovitz (1969, 1977), Saio (1987) e Capparella (1988). Segundo
essa interpretação, populações animais e vegetais na Amazônia separa-
ram-se pelo desenvolvimento do sistema fluvial, os leitos dos rios e suas
várzeas atuando como barreiras à dispersão. O efeito das alterações flu-
viodinâmicas sobre o processo de especiação em vertebrados ainda não
está resolvido. Muitas populações separadas por rios largos são, na-
turalmente, bem diferenciadas. Entretanto essas diferenças genético-
morfológicas conspícuas de populações de pássaros e mamíferos, fre-
qüentemente desaparecem de forma clinal próximo às regiões das nas-
centes, onde as populações respectivas são largamente contínuas, uma
vez que os rios são estreitos e deixam de ser barreiras. Os autores que
dão ênfase ao modelo de especiação fluvial usualmente não discutem
diversas dificuldades com esse modelo, tais como, por exemplo, a falta
de isolamento geográfico de populações nas regiões de nascentes de
rios; a transferência freqüente de uma extensiva porção de terra para o
lado oposto de um rio cada vez que uma alça de meandro é interrompida
(dessa maneira, mesmo organismos de dispersão reduzidas são rotinei-
ramente "transportados" passivamente, inclusive através de rios cauda-
losos); a ocorrência de numerosas zonas de contacto entre subespécies e
espécies de pássaros na Amazônia, em regiões florestais de terra firme
ecologicamente uniformes (seus sítios, em muitos casos, não estão re-
lacionados com rios grandes); o problema de especiação em pássaros de
dossel de vôo vigoroso que facilmente atravessam rios largos; e a dife-
renciação de espécies que habitam zonas de vegetação criadas por rios.
Em geral, parece que os rios são superestimados como barreiras à dis-



persão de animais sedentários (os quais podem ultrapassar uma barreira
fluvial na região da cabeceira, atravessar o rio em algum tipo de balsa,
ou ser transportados passivamente ao outro lado do rio quando uma alça
de meandro for interrompida).

A teoria do refúgio fluvial combina aspectos da teoria fluvial com
a de refúgios de diferenciação faunística. Populações animais têm sido
presumivelmente isoladas em "semi-refúgios" separados por uma com-
binação de rios amplos (acrescidos de suas várzeas) e por extenso
terreno ecologicamente impróprio nas regiões das cabeceiras que per-
deram as florestas em períodos climáticos secos. Se essa interpretação
fosse examinada segundo a teoria fluvial, para cujo modelo as mudanças
climático-vegetacionais da Amazônia não são decisivas, o argumento
ficaria confuso.

A parte central do vale amazônico foi convertida numa região de
extensivas lagoas e lagos, quando o nível do mar elevou-se a 50m acima
do nível oceânico corrente durante os períodos interglaciais do Pleisto-
ceno. A sugestão recente de que toda a Amazônia central foi ocupada
por um grande lago, cujo nível elevou-se a cerca de 200m acima do nível
oceânico atual, durante o fim do Quaternário (Frailey et al. 1988), per-
manece especulativa até que diversas dificuldades desse modelo sejam
resolvidas: o mesmo estrato sedimentário no sudoeste da Amazônia,
que Frailey et al. (I.c.) interpretaram como depósitos lacustres, são con-
siderados indicativos de um ambiente fluvial por Räsänen et al. (1987).
Ademais, a natureza da suposta zona de barreira, próxima à desembo-
cadura do rio Amazonas, capaz de reter o "Lago Amazonas" a um nível
de superfície cerca de 200m acima do nível oceânico presente é inteira-
mente desconhecida.

3.3 Conceituação da teoria dos refúgios na Amazônia

Durante a primeira metade deste século não havia modelos unifi-
cados para o estudo da paisagem amazônica e sua biota. Presume-se que
a vasta bacia sedimentaria da Amazônia tenha sido preenchida gradual-
mente, durante os últimos estágios de sua longa história geológica, com
sedimentos límnicos, fluviais e continentais dos períodos Terciário e
Quaternário (Harrington 1962). Supõe-se que a região toda tenha sido
pouco afetada por flutuações climático-vegetacionais que influenciaram
latitudes superiores do mundo durante os últimos dez milhões de anos
(Terciário e Quaternário). Implicitamente, a idade, os padrões de adap-
tações e distribuição de organismos da Amazônia e da biota tropical
foram admitidos geralmente como tendo se originado durante o curso



do período Terciário e, em qualquer caso, foram imaginados como sen-
do muito mais velhos do que aqueles das floras e faunas das zonas tem-
peradas do norte e do sul. Agentes de diferenciação biótica sugeridos
foram mudanças paleogeográficas na distribuição de terra e mar, bem
como o desenvolvimento do sistema fluvial amazônico.

A proposta da teoria dos refúgios para a América tropical (Haffer
1967a, 1969, 1974; Vanzolini 1970, 1973; Vanzolini & Williams
1970; Müller 1973) desafiou varias posições anteriores defendidas por
muitos pesquisadores a respeito de uma admitida estabilidade ambiental
dos trópicos e uma supostamente velha idade geológica da maioria ou
de todas as espécies da fauna amazônica. Em atenção a pedidos, incluo
aqui alguns comentários acerca das considerações que me levaram a pro-
por o conceito de refúgio 25 anos atrás. Comecei a aplicar esse modelo
à biota tropical americana durante meados da década de 60, baseado nos
resultados de pesquisas geológicas e ornitológicas de campo em viagens
que fiz na Colômbia, Venezuela, Peru e Bolívia entre 1957 e 1967.
Minha formação como geólogo e paleontólogo foi obtida na Alemanha.
Ao mesmo tempo, tornei-me um ornintólogo amador. Acompanhara a
literatura sobre a história do Pleistoceno da biota Paleártica e de diversas
zonas de contacto de taxa intimamente relacionados de pássaros no
norte da Alemanha, onde se hibridam como subespécies (e.g. Corvus c.
corone/ C. c. cornix) ou se excluem geograficamente como espécies sem
hibridação, na estreita zona de sobreposição (e.g. Luscinia luscinia/ L.
megarhynchos). Em 1957 aceitei o oferecimento de uma companhia in-
ternacional de petróleo para conduzir pesquisas geológicas de campo na
Colômbia, o que me daria a oportunidade de tornar-me familiarizado
com uma fauna tropical. Durante diversos anos de pesquisas geológicas
de campo, em lombo de mula e em canoas nas florestas e savanas das
terras baixas tropicais da Colômbia, estudei os estratos geológicos e sua
história estrutural durante o período Terciário, quando se originaram os
Andes setentrionais. Ao mesmo tempo coletei espécimes de pássaros
numa base seletiva, concentrando-me naquelas espécies que apresenta-
vam certos problemas taxionômicos ou biogeográficos, como ficou de-
terminado através de estudos em literatura relevante.

De maneira geral, esperava encontrar certa congruência de direção
e extensão das estruturas geológicas (e.g. zonas de elevação e sedimen-
tação) com as características biogeográficas mapeadas nessa região, por-
que admiti uma idade comparável das estruturas geológicas e dos pa-
drões biogeográficos. Em outras palavras, esperava ser capaz de corre-

lacionar, de maneira aproximada, as séries de distribuição de espécies de
pássaros florestais e a localização das zonas de contacto entre subespé-



cies e espécies representativas no noroeste da Colômbia com certas ca-
racterísticas geológicas naquela região. Entretanto, isso era apenas parte
do problema. Como exemplo, as estruturas geológicas levantadas no
Terciário, ao longo de ambos os lados do Vale Atrato inferior, no no-
roeste da Colômbia, continuam sem qualquer interrupção geológica até
o leste do Panamá; tais estruturas são cobertas em ambas regiões com
um manto de florestas tropicais. Por outro lado, certo número de taxa
de pássaros intimamente relacionados, mas com diferenças pronuncia-
das, habitam as florestas ao longo das partes panamenhas e colombianas
dessas cadeias de montanhas. A noroeste da Colômbia e próximo à
fronteira do Panamá, esses pássaros diferentes excluem-se mutuamente,
de maneira abrupta, ao longo de zonas de contacto nítidas que repre-
sentam zonas principais de descontinuidade biogeográfica (Haffer
1967a,b) e que cruzam as estruturas geológicas em ângulo reto.

Essa situação de formas geológicas uniformemente florestadas e
estruturalmente contínuas sendo ocupadas, nas porções panamenhas e
colombianas, por membros de diferentes faunas florestais não permitiu
estabelecer-se a correlação da origem das estruturas geológicas (do pe-
ríodo Terciário) com o desenvolvimento dos padrões de distribuição
desses pássaros representativos. Por outro lado, indicações para flutua-
ções climático-vegetacionais durante o Quaternário na Colômbia (como
se divulgava com base em estudos de paleopólen por T. van der Ham-
men dos Serviços Geológicos de Bogotá, Colômbia, durante os anos 60)
parecem fornecer uma resposta ao problema da origem de alguns dos
padrões biogeográficos de distribuição e diferenciação de aves a nível de
subespécies e espécies, em particular as razoavelmente numerosas zonas
secundárias de contacto de bandos de pássaros no noroeste da Colôm-
bia. Esse conjunto de zonas de contacto localiza-se entre dois centros de
endemismo de fauna, respectivamente na América Central e na região
de Chocó, no oeste da Colômbia (Haffer 1967a, b). Possivelmente,
florestas abertas ou mesmo vegetação não-florestal substituíram, repe-
tidamente, as atuais florestas semi-sempre-verdes nas regiões de terras
baixas do noroeste da Colômbia e do leste do Panamá durante diversas
fases climáticas secas do Pleistoceno, isto é, durante os últimos dois
milhões de anos (e após a formação das estruturas geológicas nessa re-
gião), quando florestas úmidas de terras baixas retraíram-se para áreas
de precipitação particularmente elevada, tais como ao redor das cadeias
de mais altas montanhas na Meso-América e na região de Chocó, do
oeste da Colômbia.

Dessa forma, uma fauna de floresta densa na Meso-América pode
ter sido separada repetidamente de uma fauna florestal do oeste da



Colômbia, levando à diferenciação de certo número de subespécies e
espécies componentes durante períodos de isolamento geográfico. Pre-
sumivelmente, florestas separadas reuniram-se, formando novamente
uma zona de floresta contínua desde a região de Chocó, através das
terras baixas do noroeste colombiano, até a Meso-América, durante fa-
ses climáticas úmidas tais como no presente. Sob esse modelo, os pás-
saros florestais endêmicos representativos da América Central e oeste
colombiano seguiram sua expansiva zona de habitat e reuniram-se no
noroeste da Colômbia, ao longo das zonas de contacto, como estão
mapeadas hoje. Considero esta uma interpretação plausível, embora não
existam dados palinológicos do Quaternário da própria região do Rio
Atrato inferior disponíveis para corroborar esse modelo (mas apenas de
outras partes do norte e leste colombiano). A fim de testar a validade
regional dessa hipótese relativa às mudanças climático-vegetacionais e
seus efeitos biogeográficos na América tropical, apliquei esse modelo,
numa etapa seguinte, para a Amazônia e sua avifauna. Os componentes
básicos do modelo amazônico (Haffer 1969) foram: (a) zonas de altas
precipitações pluviométricas na parte central da América do Sul, como
é determinado, pelo menos em parte, pelo relevo superficial (e.g. pró-
ximo à base oriental dos Andes, ao redor das chapadas do sul da Vene-
zula, à base nordeste das montanhas no interior das Guianas e ao longo
da base norte das chapadas do Brasil central), bem como (b) os resul-
tados de observações geomorfológicas, por diversos autores, no sul da
Venezuela, Amazônia inferior, Brasil central e leste do Peru, indicando
de um modo geral, e, provavelmente, que durante o Quaternário, con-
dições climáticas mais secas do que as atuais prevaleceram repetidamente
sobre grandes partes da Amazônia. Estudos palinológicos do norte da
América do Sul (T. van der Hammen e colaboradores) também reve-
laram repetidas alterações vegetacionais sobre certas áreas durante o
Quaternário. As interessantes considerações feitas por Vanzolini
(1967) e Vanzolini & Ab'Saber (1968), quanto ao provável efeito de
tais flutuações climático-vegetacionais sobre as faunas da Amazônia e do
sudeste brasileiro, respectivamente, estimularam meus próprios estudos
biogeográficos de diversos grupos de pássaros amazônicos, em particu-
lar o mapeamento de regiões onde espécies endêmicas com distribuição
restrita de grupos em "áreas de endemismo" (áreas nucleares ou centros
de distribuição) e de zonas de contacto secundário entre pares de mem-

bros de espécies e subespécies que são encontrados, principalmente, em
regiões entre as áreas de endemismo. Uma comparação dos dois con-
juntos, derivados independentemente, de áreas na Amazônia (de alta

precipitação pluviométrica e de endemismo de espécies), mostrou que
são em grande parte, coincidentes, o que sugeriu que as mudanças cli-



máticas e a formação de presumíveis regiões florestais isoladas (refú-
gios), foram provavelmente, a causa dos padrões de distribuição e di-
ferenciação de aves observados (Haffer 1969, 1974). Independente-
mente e ao mesmo tempo, Vanzolini (1970, 1973; Vanzolini & Wil-
liams 1970) chegaram a conclusões idênticas a respeito do significado
biogeográfico das flutuações climático-vegetacionais na América tropi-
cal, usando materiais e métodos diferentes. Esses herpetólogos encon-
traram áreas nucleares de expressão uniforme de caracteres no lagarto
Anolis chrysolepis, separadas por regiões onde variação complexa dos ca-
racteres sugere hibridação e introgressão ao longo de zonas de contacto
sencundário.

4. Riqueza em espécies de pássaros na Amazônia

Estudiosos da diversidade biológica nos trópicos reconhecem as
seguintes questões e problemas relacionados: (1) Quais são os padrões
regionais de variação na riqueza em espécies? Aspectos geográficos da
riqueza em espécies. (2) Como "funcionam" as comunidades tropicais
ricas em espécies? Esta questão refere-se a aspectos ecológicos da riqueza
em espécies, em particular aos mecanismos de coexistência de nume-
rosas espécies, isto é, à manutenção da elevada riqueza tropical em es-
pécies. (3) Por que os números de espécies são tão mais elevados nas
faunas tropicais quando comparados aos das faunas de zona temperada?
Aspectos histórico-evolucionários da riqueza em espécies: a origem da
elevada riqueza tropical em espécies.

4.1 Aspectos geográficos regionais

A riqueza local em espécies de pássaros que envolve todos os tipos
de floresta é bastante alta no extremo oeste da Amazônia (superior a 500
espécies) e declina com o aumento da distância dos Andes (Haffer
1990). Riqueza muito elevada (400-500 espécies) caracteriza avifaunas
locais das florestas que se estendem da Amazônia superior em direção
ao extremo leste, nas regiões montanhosas ao norte e sul da parte central
do vale amazônico (onde a riqueza em espécies é um pouco reduzida,
ocorrendo menos de 400 espécies em sítios separados). Esse padrão

regional geográfico pode refletir a situação ecológica global de solos
pobres em nutrientes na região da Amazônia central, cercada ao norte,
sul e oeste por extensivos distritos compostos por áreas colinosas a

montanhosas. Aqui os solos são um pouco mais ricos em nutrientes,
podendo presumir-se, então, que mantenham faunas e floras correspon-
dentemente mais ricas, especialmente no extremo oeste próximo aos



Andes, onde magnificentes florestas de várzeas sobre ricos solos aluviais
são muito difundidas. Florestas da Amazonia superior geralmente exi-
bem a flora e a fauna mais diferenciadas do mundo (Gentry 1988). Os
dados de pássaros são comparáveis aos dos padrões geográficos de ri-
queza de espécies em árvores, borboletas, répteis e anfíbios.

Um número razoavelmente grande de espécies endêmicas de pás-
saros habita pequenas áreas geográficas, seus centros de origem agru-
pam-se em diversas, ao invés de reduzidas, regiões da Amazônia (áreas
de endemismo designadas por Haffer, 1969: Napo, Inambarí, Imerí,
Rondônia, Guiana e Belém). Enquanto as considerações ecológicas do
meio ambiente amazônico atual podem explicar os padrões regionais da
riqueza em espécies de aves, as espécies de pássaros caracterizando as
áreas de endemismo podem ter se originado devido às vicissitudes da
história geológica da região amazônica durante o Cenozóico (Terciá-
rio-Quaternário) e antes.

4.2 Manutenção da riqueza em espécies

A complexa estrutura da floresta pluvial e a enorme diversidade de
espécies vegetais sob um clima tropical permitem a coexistência de gran-
de número de espécies animais nos sítios florestais locais, através de
reduzida especialização ecológica. Além disso, a dinâmica da fase lacunar
e a dinâmica fluvial geram continuamente heterogeneidade de habitat

em larga escala (veja acima). Dessa maneira esses ciclos de perturbação
contribuem efetivamente para a manutenção da riqueza em espécies tro-
picais. Muitas espécies animais que habitam a floresta pluvial são am-
plamente distribuídas, geográfica e ecologicamente, ocupando uma va-
riedade de habitats, ao passo que outras espécies são mais especializadas
ecologicamente e ocorrem apenas em certas manchas de microhabitat,
tais como, por exemplo, na copa de um emaranhado de trepadeira, em
sítios de clareiras ou em faixas de determinada vegetação ao longo de
cursos d'água florestais. A dinâmica da fase lacunar pode suprir sufi-
ciente separação espacial no caso de populações de pequenos inverte-
brados para que ocorra diferenciação de subespécies ou espécies. Esse,
entretanto, não é o caso de animais vertebrados. Muitos destes são es-
pecificamente adaptados à ocorrência de mancha de seus habitats par-
ticulares na floresta pluvial ou áreas de savanas. Portanto, a dinâmica da
fase lacunar não pode ser considerada como fator causal para a origem
da alta diversidade de espécies, na fauna amazônica de vertebrados. O
papel da dinâmica fluvial como fator para a separação espacial de po-
pulações e ulterior especiação parece óbvio no caso de grupos inverte-
brados que habitam o interior de florestas pluviais, porém é menos certo



em relação a animais vertebrados; esses últimos estando freqüentemente
em amplo contacto nas regiões de cabeceiras, onde os rios deixam de ser
barreiras (veja considerações acima).

4.3 Origem da riqueza em espécies

A origem da elevada diversidade de espécies nos trópicos está pro-
vavelmente ligada aos ciclos de distúrbios causados pelos processos de
Milankovitch através da história da Terra. A fragmentação do habitat e
do centro de origem de animais florestais e não-florestais durante ciclos
climático-vegetacionais sucessivos conduziram á diferenciação de su-
bespécies e espécies em refúgios durante períodos de isolamento geo-
gráfico. A teoria dos refúgios ressalta a diferenciação de faunas tropicais
e extra-tropicais por surtos dirigidos por eventos de vicariância ambien-
tal cíclica. Os ciclos de Milankovitch atuaram como eficiente "bomba de
especiação", impulsionando os mecanismos de evolução orgânica. To-
davia, muitas espécies também se tornaram extintas em "armadilhas de
espécies" quando seus habitats retraíram-se a menos de certo tamanho
mínimo, durante períodos ecologicamente desfavoráveis. Outras espé-
cies permaneceram indiferenciadas. O balanço do efeito dos mecanismos
atuando como "bombas de espécies" e "armadilhas de espécies", respec-
tivamente, determinou se a diversidade de espécies de um grupo de
animais que habitam uma dada região aumentou ou diminuiu durante
um determinado período geológico. E provável que em muitos casos a
extinção crescente e a geração de espécies tenham se compensado mu-
tuamente e a diversidade de espécies tenha permanecido mais ou menos
inalterada, não obstante a alta reposição faunística. O efeito das oscila-
ções de Milankovitch também incluiu, naturalmente, (1) flutuações de
temperatura durante o Pleistoceno em montanhas tropicais, conduzindo
à disjunção alternada e à continuidade de centros de origem animal,
através de deslocamento vertical de suas respectivas zonas de habitat e
(2) flutuações no nível do mar em regiões costeiras dos continentes,
conduzindo à separação temporária e reunião de certas ilhas e suas fau-
nas.

Além do efeito das oscilações de Milankovitch, durante a história
geológica da Terra, outros processos causaram a formação de barreiras
para diferentes grupos de animais, iniciando assim a especiação. São
eles: (1) mudanças paleogeográficas na distribuição de terra e mar que
ocorreram mais irregularmente e em marcha mais vagarosa do que os
ciclos de Milankovitch; (2) mudanças climáticas ao longo do lado a
sotavento de cadeias de montanhas crescentes causaram mudanças ve-
getacionais numa escala razoavelmente local; (3) separação e deriva



continental seguindo uma seqüência hierárquica de eventos de vicariân-
cia, através da formação de barreiras oceânicas mais ou menos perma-
nentes; só raramente essas barreiras desapareceram de novo graças à
colisão continental (e.g. Índia e Ásia no Eoceno) ou ao desenvolvimento
de uma conexão vulcânica como a ponte de terra na Meso-América re-
ligando secundariamente as Américas do Norte e do Sul no fim do Plio-
ceno (cerca de 3 milhões de anos atrás); (4) erosão continuada de ca-
deias de montanhas e terras rasas, como os montes testemunhos (tepuis)
da região de fronteira entre Venezuela e Brasil (tratadas acima). Esses
processos geológicos todavia, são todos mais ou menos especiais no
sentido de ser improvável sua reversão numa época posterior. Para ser
eficaz, a evolução através de especiação alopátrica requer um mecanismo
impulsionante previsivelmente reversível, da ordem de dezenas ou cen-
tenas de milhares de anos consistentes com as taxas de diversificação
biológica. Os ciclos de Milankovitch suprem exatamente tal mecanismo.
Além disso, a transição entre florestas e savanas opera aparentemente no
princípio limiar, de sorte que uma pequena mudança nas condições cli-
máticas pode resultar numa alteração maior na distribuição desses tipos
de vegetação, impulsionando, assim, um mecanismo de vicariância
maior. Processos climáticos repousam, provavelmente, na raiz de boa
parte da especiação que ocorreu em tempo geológico, especialmente no
domínio terrestre nos continentes e, possivelmente, também nas ca-
madas marinhas superficiais.

Um fator adicional responsável pela origem da elevada riqueza
tropical em espécies é a área de ambientes tropicais consideravelmente
maior do que a extra-tropical, em conjunção com a simetria climática de
ambos os lados do equador (Terborgh 1973, 1992), veja fig.4. A área
entre sucessivos graus de latitude é maior próxima ao equador, onde os
trópicos formam uma faixa contínua, nos hemisférios norte e sul, visto
que as zonas temperadas do norte e do sul estão separadas por milhares
de quilômetros. Além disso, a temperatura média anual varia pouco com
a latitude nas proximidades do equador até 25° de latitude (onde o
gradiente de temperatura global diminui sensivelmente). Por essas ra-
zões geográficas, os trópicos formam uma região contínua enorme em
ambos os lados do equador através de vastas áreas de terra firme. Como
Terborgh (1992: 150) destacou: "Aqui nós temos um caráter tempo-
invariável da geografia da Terra que prevê maiores oportunidades para
a especiação alopátrica ao redor do equador do que em latitudes maio-
res. Além disso, as taxas de extinção nos trópicos deveriam ser inferiores
porque áreas muito grandes tendem a manter grandes populações que
são menos vulneráveis à extinção do que populações pequenas." Como
uma das conseqüências dos fatores geográficos acima, flutuações cli-





mático-vegetacionais globais geram mais fragmentos de habitats isola-
dos (refúgios) durante cada uma das muitas reversões nos trópicos do
que nas zonas temperadas. Gerando um maior número de populações
isoladas (e, portanto, na média, mais espécies novas) por unidade de
tempo geológico, a evolução como fenômeno de indicador de tempo,
processou-se mais rapidamente e mais efetivamente nos trópicos do que
em latitudes maiores, embora o mecanismo de especiação, por si, é cla-
ro, tenha sempre se verificado de maneira idêntica nas faunas tropical e
extra-tropical do mundo.

5. Observações finais

Depois de examinar dados da Amazônia, indicativos de alterações
vegetacionais em passado geológico recente, podemos formular a ques-
tão: "Quais são as diferenças entre os desmatamentos de hoje nos tró-
picos e o presumido desaparecimento de densa vegetação em certas áreas
durante períodos climáticos secos do passado?" Entre muitas eu vejo as
seguintes diferenças: (1) o desflorestamento, ao contrário da formação
de refúgios no passado geológico, não está estritamente relacionado a
gradientes climáticos, de sorte que é mais provável que o impacto seja
de um tipo qualitativamente diferente; (2) o desflorestamento não é
meramente uma retração como no passado, quando deixava refúgios
extensivos intactos, mas um processo que conduz à fragmentação de-
sastrosa da paisagem inteira, numa escala geográfica pequena, com a
extinção processando-se muito rapidamente em pequenas manchas iso-
ladas de habitat; (3) o desflorestamento é também mais completo em
grandes áreas dos trópicos do que no passado, quando florestas secas
abertas e não savanas podem ter substituído florestas úmidas em gran-
des áreas e, (4) o desflorestamento ocorre mais rapidamente ("brusca-
mente" em linguagem geológica) sem nenhuma chance para o solo e a

paisagem ajustarem-se. Todos os países tropicais estão fazendo esforços
para preservar o máximo possível da riqueza em espécies tropicais crian-
do reservas florestais e parques nacionais. Espera-se que as reservas se-
jam projetadas de tal maneira que, do ponto de vista biológico, áreas

com importância biogeográfica particular sejam tratadas com priorida-
de: (1) áreas com riqueza máxima em espécies, (2) áreas onde se agru-
pam espécies localizadas (endêmicas), e, (3) áreas onde membros de
pares de espécies e subespécies estejam em contacto secundário. Alguns
desses aspectos biogeográficos foram considerados acima com respeito
à avifauna da Amazônia. Espera-se que parte dos aspectos da fauna
amazônica sejam preservados, não importando a interpretação de sua
origem e história.
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7. Sumário

Ciclos de distúrbio ambiental, afetando a vegetação da floresta
pluvial, incluem dinâmica de curto prazo e de fase lacunar localizada,
dinâmica fluvial e ciclos crescentes de longo prazo climático-vegeta-
cionais regionais e ciclos tectônicos. Esses ciclos hierárquicos de distúr-
bio representam ciclos correntes de regeneração da floresta pluvial. São
cíclicos no sentido de uma seqüência repetitiva de alterações. Todos os
estágios dos ciclos de distúrbio são transitórios, isto é, nenhum repre-
senta uma fase "inicial" ou "final". Assim, esses processos são exemplos
de ciclos de tempo sem um componente de direção. A dinâmica da fase
lacunar de curto prazo e a dinâmica fluvial contribuem, efetivamente,
para a heterogeneidade ambiental necessária à manutenção da elevada
riqueza em espécies da Amazônia.

Flutuações climático-vegetacionais de longo prazo têm conduzido
à fragmentações cíclicas de habitat em larga escala e à formação de re-
fúgios ecológicos durante a maior parte da história da Terra. Essas flu-
tuações foram causadas por ciclos astronômicos de Milankovitch, com
periodicidades de 20.000 a 100.000 anos, isto é, consistentes com as
taxas de diversificação biológica. Os ciclos de Milankovitch provisionam
evolução através de especiação alopátrica, com um mecanismo impulsio-
nador reversível, previsível, que operou como "máquina de especiação"
ou "bomba de espécies", dignas de confiança, durante a maior parte da
história geológica da Terra.

A área de ambientes tropicais consideravelmente maior do que a
de extratropicais, em conjunção com a simetria climática de lado a lado
do equador, explica o fato de que mais espécies originaram-se nos tró-
picos por unidade de tempo geológico. Nesse sentido a evolução ocor-



reu mais rápida nos trópicos, embora o mecanismo de especiação em si
tenha operado de maneira idêntica.

Organismos e espécies seguiram os indicadores de tempos de ge-
nealogia ao longo das vias evolucionárias contingentes, impulsionadas
por processos ambientais abióticos. A diferenciação evolucionária coloca
esses processos ambientais cíclicos num contexto direcional.
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