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Evolugio da Biota da Diagonal de Formacoes
Abertas Secas da América do Sul

Fernando César Vieira Zanella

Introducio

A porgdo tropical/subtropical da América do Sul, situa-
da aleste dos Andes, compreende extensos biomas cujos
limites sdo determinados principalmente por diferengas
nos niveis pluviométricos. Em um esquema simples,
pode-se separd-los em dois grupos fisiondmicos: flores-
tas tropicais pluviais, em regides mais pluviosas sem
periodo bem definido de deficiéncia hidrica, e florestas
e formagdes abertas tropicais estacionais secas, que
apresentam estacdo seca bem definida. As primeiras
incluem a Floresta Amazénica e a Floresta Atlantica,
esta proxima a costa do Brasil. As outras formam uma
ampla faixa que se estende do Nordeste do Brasil ao
Noroeste da Argentina, incluindo as provincias biogeo-
grificas da Caatinga, do Cerrado e do Chaco!?2 (Fig.
13.1). Essa ampla faixa de clima sazonal e restricdo
hidrica em parte do ano apresentam uma variedade de
formagdes vegetacionais, sendo as de vegetagao aberta,
na qual grande parte da luminosidade incidente atinge
0 solo ou a vegetacdo herbécea, aquelas com maior
contraste ecoldgico e de composi¢io de sua biota em
relag@o as de vegetagdo floresta densa e fechada, tipicas
das florestas tropicais imidas. A ocorréncia de um con-
junto floristico e faunistico cuja distribuigdo se estende
por essas trés provincias, resultou em denominar esse
espago geografico como diagonal de formacdes abertas
ou diagonal de dreas secas.

Caatinga, Cerrado e Chaco sdo trés provincias biogeo-
gréficas que exibem componentes biéticos endémicos,
indicando histérias evolutivas de suas floras e faunas
com certo grau de independéncia. A compreensio dos
fatores atuais e passados, que determinam os padrdes de

distribui¢do, demanda uma variedade de abordagmm
que inclui o estudo da diversidade atual de espSum
seus padrdes de distribuicdo, relagdes evolutivas cu
elas e caracteristicas ecolégicas dos ecossisternas amllie
ocorrem, complementado pelas informagdes sl
alteragdes geoldgicas e climéticas do passado. =il
mudangas nas caracteristicas das comunidades o
por meio do estudo de fGsseis, especialmente do par -
f6ssil de camadas geolégicas.

Neste capitulo ¢ apresentada uma sintese do comiles
cimento atual sobre a evolugio da biota da diagom:zl e
formagdes abertas secas, sendo ressaltadas interpretagiies
aparentemente contraditdrias e resultados recentes gl
tidos em estudos de biogeografia histérica com abelhaw.
Sao citados no texto apenas os trabalhos de revisio ma
amplos e acessiveis, porém em razio da abrangéncuaim
tema € necessario mencionar que o relato manifeszadis
s6 foi possivel pela contribuicdo de centenas de pesqu-
sadores e que uma relagao mais completa das fontes dewe:
ser procurada nas referéncias citadas.

Padroes de Endemismo

Morrone? revisou os padrdes de distribui¢do de grupes
de animais e plantas que sucederam na sub-regiao Chz-
coana (ou Chaquenha), que, em sua definicdo, inchu
como provincias, além da Caatinga, Cerrado e Chaco. o
deserto do Monte e o Pampa. Um total de 161 tixoms
com tragos biogeograficos representativos dessa sub-
-regido foi relacionado por esse autor, além daqueles
representativos de cadasprovincia (Tabela 13.1). Coma
exemplo de um tragado tipico da sub-regido, ele men-
ciona o da ema, Rhea americana (Linnaeus) (Fig. 13.2)
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1-Dominios morfoclimaticos e fitogeograficos da América do Sul a leste dos Andes. Modificado de Ab’Saber’

.1 - Nimero de téxons endémicos (géneros e espécies) da sub-regido Chacoana (Chaquenha) e trés provincias
wicao foi analisada por Morrone3

e Sub-regido Provincia da Provincia do Provincia do
E Chacoana Caatinga Cerrado Chaco
Plantas 20 1 1 1
Invertebrados 1 1 3
Vertebrados 3 1 5
Plantas 9 7 4 1
Invertebrados 77 8 19 87
Vertebrados 1 7 16 51

Total 161 23 42 ' 148
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Figura 13.2 - Traco biogeografico da ema, Rhea americana. Modificado de Morrone3.

Apesar de esses niimeros serem aparentemente sig-
nificativos, eles representam apenas uma parcela do que
¢ conhecido em termos de endemismo. Para efeito de
comparacio, Silva e Bates* citaram para o Cerrado 30
espécies endémicas de aves, enquanto Lopes’, em revi-
sio recente, relaciona 16 e Morrone menciona apenas
seis. Em relagdo aos invertebrados, a discrepancia deve
ser muito maior, pois o esfor¢o de coleta e a resolugdo
taxondmica sdo comparativamente muito menores.
Além disso, a comparagio entre grupos e regides € di-
ficultada pelo fato de os autores usarem diferentes
critérios na definiciio das regides e nos critérios de in-
clusdo de espécies.

O esquema biogeogrifico de Morrone? segue basica-
mente o de Cabrera e Willink®, no qual as regides e
provincias foram definidas originalmente em termos
fitofisiondmicos e depois caracterizadas quanto aos
padrdes de endemismo dos téxons. A importancia do
mapeamento acurado das distribuigoes dos organismos
para definicdo das dreas de endemismo e anlise das

relagdes historicas € ilustrada pelo trabalho de ¥ %
Gibbs (1993) apud Prado’. A partir da prog
mapas de registros de espécies lenhosas que oce
Caatinga, pdde-se reconhecer um novo padras
geogrifico (Fig. 13.3), inicialmente chamade
Pleistocénico, por associagdo a sua possivel onges
eventos de mudancas climéticas nesse periodo”. B
reconhecidos trés nicleos de ocorréncia, de
Caatinga, Missiones (acompanhando os rios =
Parand, entre o nordeste da Argentina, sudeste 8o

guai e sudoeste do Mato Grosso do Sul) e
(florestas subandinas de Catamarca no NOroes
Argentina ao sudoeste da Bolivia). Prado’
esse padrdo de distribuigdo como uma nova s
fitogeogrifica, as florestas tropicais sazonais, =
denominada posteriormente como florestas &
sazonais secas, por Pennington et al.®. Esse tig
getacdio tem sido denominado no Brasil de
estacionais deciduais tropicais (FEDT) e assim
neste texto. Pennington et al.®® também &
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sua distribui¢do, passando a incluir setores secos dos
“Andes, da costa do Pacifico no Equador e Peru, da cos-
ta caribenha na Colémbia e Venezuela, e na América
Central e nas ilhas do Caribe (Fig. 13.4).

Prado’ relacionou para essa unidade onze géneros e
300 espécies de plantas endémicas, incluindo espécies
citadas por Morrone? para a sub-regido Chacoana e pro-
~wvincia da Caatinga. Ndo existem muitos dados acerca da
fauna, mas Werneck e Colli!! ao relatarem o registro de
“um pequeno lagarto [Lygodactylus klugei (Smith, Martin
& Swain)], em um enclave de floresta estacional deci-
“dual na regido do Cerrado (no vale do Rio Paran4,
nordeste de Goi4s), consideraram-no como endémico das
FEDT. Essa espécie era previamente citada como endé-
“mica da Caatinga'2. Vivallo e Melo!? citaram espécies de
zbelhas também antes consideradas endémicas da Caa-
mnga, mas que foram registradas nesse enclave de

floresta estacional decidual [Arhysoceble huberi (Ducke),
Caenonomada unicalcarata (Ducke), Centris hyptidis
(Ducke) e Camargoia nordestina (Camargo)].

Sdo também citados para esse enclave de FEDT re-
gistros de endemismos, como duas espécies de aves
[Knipolegus franciscanus (Snethlage), Pyrrhura pfrime-
ri (Miranda-Ribeiro)], uma de mamifero [Kerodon
acrobata (Moojen, Locks e Langguth)]%, uma de lagar-
to [Mabuya sp; (espécie ndo descrita)!'] e uma espécie
de abelha [Centris telyopsis (Vivallo e Melo)] (local de
ocorréncia na Fig. 13.9).

E importante destacar aqui que a aceitacdo da pro-
posta das FEDT como uma unidade biogeogréfica
implica na necessidade de reandlise dos padrdes de
distribui¢des anteriormente reconhecidos e, por conse-
guinte, nas avaliagdes da evolucdo histérica das biotas
associadas as dreas de climas tropicais sazonais.

Figura 13.3 - Pontos de ocorréncia de 32 espécies de plantas lenhosas de ocorréncia nas florestas tropicais sazonais secas
da América do Sul. Os tridngulos representam as poucas intrusdes registradas nas planicies do Chaco e os pontos concentrados
no norte do Paraguai representam o Cerro Leén. Modificado de Prado’.
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Caracteristicas da Caatinga,
Cerrado e Chaco

A descri¢@o das caracteristicas predominantes nessas
trés provincias biogeogréficas pode parecer tarefa ficil
e formal, resultado simplesmente da compilacdo dos
principais aspectos fisicos e da ecologia de suas biotas.
No entanto, como serd evidenciado a seguir, a literatura,
que tém por referéncia o reconhecimento da diagonal de
areas de formacdes abertas, a qual se pode referir aqui
como tradicional, destaca caracteristicas opostas as das
florestas tropicais imidas, em especial as diferencas nos

niveis pluviométricos e a vegetacdo aberta. Por outro
lado, no novo esquema biogeogrifico, que considera as
FEDT, a Caatinga ¢ levada em conta como formacas
eminentemente florestal, em oposi¢do ao Cerrado. d=
vegetagdo aberta, com estrato graminoso caracteristico.
determinado por particularidades do solo e ocorréncia
do fogo’.

Dentre as trés provincias biogeogréficas, o Cerrade
apresenta maiores valores pluviométricos. Resultam
assim, na diagonal de formacdes abertas, dois polos de
maior aridez: a Caatinga, isolada entre dreas mais che-
vosas, e 0 Chaco, vizinho a dreas mais imidas a leste &
oeste, mas representando o ponto extremo a nordeste &=

Figura 13.4 - Areas de endemismo das florestas tropicais sazonais secas da regiao Neotropical (cinza escuro). 1 = Nudes
Caatinga; 2 = Florestas Sazonais do Sudeste do Brazil; 3 = Ndcleo Missiones; 4 = Florestas Chiquitanas do norte da Boliwa
5 = Nucleo Piemonte; 6 = Vales interandinos da Bolivia; 7 = Vales interandinos do Peru e Equador; 8 = Costa do Equador &
Peru; 9 = Vales interandinos da Colombia e Venezuela; 10 = Costa caribenha da Colémbia e Venezuela; 11 = América Centa
e México; 12 = Ilhas do Caribe; 13 = Flérida; B = Bolivia; Ce = Cerrado; Ch = Chaco (cinza intermedidrio); Co = Costal (Amaps.
BR-Rupununi); LI = Llanos; Rr = Rio Branco-Rupununi; Savanas (cinza claro). Modificado de Pennington et al.*'%.
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@ conjunto de dreas secas denominado de Diagonal
2. e sendo contiguo ao deserto do Monte, na Ar-
. Deve-se chamar a atencio que a drea do Chaco
-rada aqui (e representada na Fig. 13.4) corres-
ao que se pode chamar de Chaco seco, pois 0
- em sentido amplo inclui dreas mais Gmidas a0
do Paraguai e provincia de Missiones, Argentina
-finiciio dos limites do Chaco em Prado’).
a pluviosidade for o fator ecoldgico-chave para a
Erminacdo da distribuicdo dos tdxons restritos a cada
5. é evidente que alteragOes nessa varidvel no pas-
como o suposto aumento da aridez nos periodos
is do Pleistoceno deve ter resultado em modifica-
5= no seu padréo de distribui¢do. E deste modo que
sido interpretados muitos casos de provaveis disjun-
< entre a Caatinga e o Chaco, com auséncia ou
~os registros dentro do Cerrado.
Mo entanto, caracteristicas do solo sdo também im-
antes para a ocorréncia de vegetacao de cerrado. Isto
-monstrado pela existéncia desse tipo de ecossistema
= Jocais com padrdes climéticos muito distintos, in-
wdo 4reas de pluviosidade acima de 2.000mm anuais
préximas a caatinga, Com menos de 650mm
Lis. Ocorre também em locais proximos vegetagoes
cerrado e florestas secas, com sutis variagdes de
+ de solo ou com diferentes niveis de acimulo de
O Cerrado se encontra majoritariamente sobre o
~alto Central Brasileiro, em locais com 500 a 1.200m
Jltitude e os solos quase sempre mais intensamente
-iados, acidos e pobres em nutrientes em comparagao
da Caatinga e Chaco, além de apresentarem elevada
centracdo de aluminio, que € tOxico para plantas'*.
As paisagens tipicas de Caatinga e Chaco corres-
pondem a terras baixas, sendo na primeira, em geral,
@epressdes interplandlticas de solos rasos e pedregosos,
<=m ou com lencol fredtico de distribuicao restrita, mas
—om setores de solo sedimentar. O Chaco se encontra em
ampla planicie muito mais uniforme, que corresponde a
" wma bacia sedimentar de solos de sedimentos finos trans-
~ portados pelo vento (loess), profundos e compactada,
| guase sem rochas, 0 que dificulta a infiltragdo e deixa o
| Jencol fredtico usualmente fora do alcance das rafzes das
. plantas. A Caatingae o Cerrado sdo tipicamente tropicais,
com temperaturas relativamente altas o ano todo. O
Chaco, em posi¢o subtropical, apresenta grande variagao
<azonal, com elevadas temperaturas no verao, que cor-
responde ao perfodo chuvoso. O verio no Chaco exibe
2s temperaturas mais altas do continente, chegando a
49°C. mas no inverno ocorrem geadas frequentes®.
Pennington et al.®, proponentes da unidade fitogeo-
grifica FEDT, reconhecem basicamente dois tipos de

vegetagao floristica e ecologicamente distintas nas
regides tropicais sazonais, as florestas sazonais secas e
as savanas, onde as primeiras apresentam basicamente
um porte florestal, com um esparso sub-bosque herbéceo,
enquanto as savanas tém um componente herbéceo-
-graminoso representativo, adaptado a suportar o efeito
do fogo. As FEDT sio descritas como possuindo porte,
4rea basal e produtividade menores que as florestas
tropicais imidas, com copas relativamente fechadas (no
periodo chuvoso), espécies espinhosas frequentes € es-
trato herbaceo esparso. Como sdo florestas deciduas, a
luminosidade atinge o solo durante a estagdo seca, re-
duzindo a decomposi¢cao em momento em que hé
aumento na deposi¢do do folhigo. Diferentemente do
Cerrado, os solos onde ocorrem sdo descritos como
férteis, de pH moderado a alto. No mesmo trabalho®, os
autores destacam a existéncia de um gradiente de for-
magoes vegetacionais nas FEDT, incluindo florestas de
porte relativamente grande nos locais mais umidos e
formacdes arbustivas com abundéncia de cacto nos locais
mais secos, resultando em uma variedade de nomes
locais (florestas secas tropicais e subtropicais, caatinga,
florestas mesotréficas, mesofilas, mesofiticas, semi-
deciduas ou deciduas, bosque caducifélio, bosque
espinhoso). Mais especificamente para a regido da
Caatinga uma variedade de classificagdes para a vege-
tagdo também foi proposta (caatinga alta, caatinga baixa,
Cariri, Curimatati, Sertdo, Agreste, Serido). O caso do
Seridé € interessante por se tratar de uma regiao de
caatinga mais aberta que apresenta um estrato grami-
noso tipico, o que contrasta com a caracterizacdo de
Pennington ef al.’. Entretanto, esse aspecto aberto j4 foi
considerado como resultado da degradagdo por acao
humana, podendo, assim, nao ser uma formacdo natural.

Em relacdio ao Chaco, Pennington et al.3 destacaram
que se trata da nica regido do mundo onde a transicdo
entre as zonas tropicais e temperadas no € um deserto,
mas uma regido semidrida com florestas. H4 um estrato
arbustivo descontinuo e o herbaceo ¢ esparso. A com-
posicao floristica € considerada distinta da presente nas
FEDT. sendo mais relacionada a do deserto do Monte e
a de formacoes andinas de pré-Puna, possivelmente em
decorréncia do efeito das frequentes geadas. Desse
modo, em termos biogeogréficos, € descrita como uma
extensdo subtropical de formagoes temperadas. Deve-se
destacar aqui que essa interpretagao aparentemente
contradiz os esquemas biogeogrificos que consideram
a diagonal de formagdes abertas.

Para o Cerrado (em sentido estrito), ressaltam a into-
lerancia de sua vegetacd@o ao encharcamento dosoloeo
importante papel ecolégico do fogo como determinante
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da presenca de um estrato graminoso, muitas vezes den-
s0, e de vegetacdo lenhosa com adaptacdes a esse fator,
COmO casca espessa, raizes subterrdneas e gemas laterais
que podem rebrotar quando as apicais s3o queimadas.

E fundamental ressaltar que todas as provincias da
diagonal de formacdes abertas apresentam vegetacio
polimérfica, compreendendo ficies mais abertas a for-
macodes florestais, além da presenca de enclaves de
vegetacdo diversa e de matas de galeria ao longo do
curso dos rios. Como a disponibilidade de d4gua no solo
€ um dos fatores principais para determinacdo do tipo
de vegetacdo que pode ocorrer em cada local, o relevo,
a profundidade e textura do solo, além das variacdes
locais na precipitacdo, estdo relacionados a intensidade
de estresse hidrico no periodo seco e, em consequéncia,
com o tipo de vegetacdo. No caso da Caatinga, Penning-
ton et al.® enfatizam a auséncia de um estrato herbaceo
significativo. Entretanto, apesar de ainda ndo existir
avaliacio abrangente da importdncia desse componente
herbédceo, Costa et al.'?, ao estudarem uma drea de caa-
tinga arbdrea e caatinga aberta no Ceard, encontraram
predomindncia de espécies herbdceas, em particular
terofitas, em relacdo as espécies arbéreas.

Além disso, hd uma paisagem de exce¢do na Caatinga,
que apresenta feicdo savaniforme, com predomindncia
de gramineas e outras plantas herbdceas, chamada lo-
calmente de arisco. Essa formacio ocorre em solos do
tipo solonetz solodizado/planossolo nétrico, cuja ocor-
réncia € determinada por condicdes de encharcamento
tempordrio. A existéncia de setores savaniformes tam-
bém € relatada para o Chaco'®.

Origem da Biota da Diagonal de
Formacoes Abertas Secas

Quando se analisam dados que possam fornecer infor-
macdes sobre a origem de uma biota € necessario estudar
a histéria evolutiva dos tdxons endémicos e os que
apresentam populacdes disjuntas (no caso de tdxons
amplamente distribuidos, a abordagem filogeogrifica
pode ser utilizada para analisar a estruturacio genética
geogréfica, o que seria equivalente ao endemismo na
presente discussdo). Os grupos que ndo exibem distri-
buicdo restrita a regido em andlise, seja como espécie
ou populacdes isoladas, ndo permitem a construcdo de
um relato da sua evolugéo na biota. Por exemplo, a
andlise da histéria evolutiva do grupo das aves ratitas,
ao qual pertencem a ema, o avestruz e o kiwi, ndo for-
necerd elementos para apreciacdo da histéria do Chaco,

do Cerrado ou da Caatinga, em particular, pois a ema
ocorre amplamente em regides de vegetacdo aberta.
incluindo as trés jd citadas e outras mais ao sul. No
entanto, pode corroborar a hipétese da existéncia de
formacdes abertas na América do Sul, a0 menos desde
a quebra da Gondwana (especialmente a por¢do mais ao
sul, que ocorreu no Cretédceo inferior).

Ademais, interpretagdes acerca da existéncia prévia
das formagdes vegetacionais na configuracdo espacial
atual podem ndo representar exatamente a origem das
biotas, uma vez que os diferentes componentes podem
ter se originado em condicoes distintas. Por exemplo.
quando a vegetacdo encontrava-se espalhada em setores
especificos da paisagem e ndo amplamente distribuida,
como observado na atualidade.

No caso do Cerrado, os extensos planaltos de terrenos
sedimentares onde ocorre devem ter se formado duran-
te todo Tercidrio, em regides com vegetacdo aberta sob
climas secos. Do final do Cretdceo a metade do Oligo-
ceno (cerca de 65 milhdes de anos atrds [maa] a 28maa).
houve uma fase mais imida, que deve ter promovido a
intensa intemperizacdo das rochas e solos. A partir da
metade do Oligoceno o clima tornou-se mais frio e seco.
quando deve ter se intensificado a formagao desses solos
sedimentares profundos'4, Para esse momento, € in-
terpretado também que tenha havido expansdo de
formacdes vegetacionais abertas, com abundéincia
de ervas adaptadas a condicdes secas, similares a sava-
nas. Gottsberger e Silberbauer-Gottsberger!4 assumiram
que o desenvolvimento inicial do Cerrado se deu entre
28 e 25maa, no Oligoceno superior. Entretanto, como j&
colocado, esse pode ter sido o momento de expansio de
uma biota representativa de Cerrado para uma configu-
racdo espacial proxima a atual, e a origem de seus virios
componentes pode ser mais antiga. Esses autores'*
mencionaram, por exemplo, que, segundo Van der Ham-
men, algumas gramineas de savana tém registros histé-
ricos até o Eoceno médio, cerca de 50maa.

A origem da vegetacdo savidnica na América do Sul
¢ associada a Provincia Microfloral Mista (Romero, 1993
apud Gottsberger e Silberbauer-Gottsberger'#; Colli'2),
conjunto paleovegetacional predominantemente de ve-
getacdo aberta e amplamente distribuido na porcio sul
do continente desde o final do Cretdceo, que ocorria em
condi¢des temperadas e mais secas do que as documen-
tadas para a paleoflora do norte do continente.

A origem do Chaco, em sua configuragdo espacial
atual, € correlacionada a subsidéncia da extensa planicie
sedimentar onde acontece, a qual estd associada ao in-
tenso soerguimento dos Andes que sucedeu na transicao
entre o Plioceno e o Pleistoceno, cerca de 3 a 2maa. Esse
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Figura 13.5 - Distribuicao geografica das espécies de abelhas da tribo Penapini e tracado biogeografico “Caatinga - Regides

Zesérticas da costa do Pacifico”. Modificado de Zanella e Martins'8,

soerguimento afetou a América do Sul de forma geral,
levando o Planalto Central Brasileiro aos niveis atuais
de altitude2. Contudo, de forma semelhante ao relatado
para o Cerrado, também no caso do Chaco, a origem de
muitos dos componentes de sua biota pode estar asso-
ciada a Provincia Microfloral Mista, em particular porque
ha maior proximidade geogréfica. Gottsberger e Silber-
bauer-Gottsberger' assumiram que a Caatinga surgiu
concomitantemente ao Cerrado, mas em condigoes locais
de maior aridez. O soerguimento do Planalto Central
Brasileiro no final do Tercidrio deve ter determinado a
grande denudagdo do Nordeste do Brasil em condigoes
secas, 0 que acarretou o surgimento da Formagio sedi-
mentar Barreiras, que ocorre em todo o seu litoral!”.
No entanto, hd registros de relictos de uma fauna mais
antiga associada as condicdes secas. A espécie Ceblurgus
longipalpis (Urban e Moure) representa o tnico caso de
género endémico de abelha na Caatinga. Pertence a
tribo Penapini, que compreende mais dois géneros,
também exclusivos da América do Sul: Goeletapis.

monotipico e restrito as regides dridas da costa do Peru,
e Penapis, com trés espécies distribuidas nos desertos
costeiros do Chile. O tragado biogeogrifico resultante
(Fig. 13.5), denominado “Caatinga — regides desérticas
da costa do Pacifico”, foi também documentado para
dois géneros de plantas, Skytanthus (Apocynaceae) e
Hyptis (secdo Leucocephala) (Lamiaceae)!®.
Pennington et al.® citaram o caso de duas espécies de
Mimosaceae, quase sem diferenciagdo morfolégica
entre elas, Pithecellobium diversifolium (Bentham)
restrita & Caatinga em locais proximos ao Sdo Francisco,
e P. excelsum (Kunth) Bentham que ocorre nos desertos
costeiros do Equador e Peru e em florestas sazonais
secas nos vales andinos proximos (Fig. 13.6). Os autores
destacaram que, apesar do grande isolamento geografi-
co, podem ser consideradas como uma unica espécie.
Nesse caso, e possivelmente no das outras plantas citadas
no pardgrafo anterior, deve-se tratar de disjuncdes re-
centes e Pennington et al. a associam a fragmentacdo da
floresta sazonal seca amplamente distribuida no final do
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Pleistoceno. No caso das abelhas, a diferenciagdo ob-
servada entre os géneros implica em fragmenta¢o mais
antiga. A hipdtese de um antigo evento de vicariincia
em grupos associados s regides secas anteriores a for-
magédo dos Andes, com representantes na Caatinga e em
desertos secos da costa do Pacifico, foi corroborada
recentemente por Danforth ef al.'?, que, utilizando
marcadores moleculares para estudarem as relagdes
histdricas entre espécies de abelhas Halictidae, chegaram
a estimativa de divergéncia entre Goeletapis e Penapis
anterior a 50maa. Apesar de ndo ter sido incluida na
andlise a espécie de Ceblurgus, € provavel que a sepa-
rac@o deste ramo em relacdo ao ancestral dos Penapini
da América do Sul tenha sido anterior ao de Goeletapis
+ Penapis, tanto em razdo da maior divergéncia morfo-
légica, como do maior isolamento geogréfico. Dessa
forma, esse resultado amplia as evidéncias acerca da
existéncia de uma fauna antiga na América do Sul adap-
tada as condicoes xéricas. Também considerados como
parte dessa fauna, estdo os representantes do componen-
te erémico, assim denominado por Kuschel (1964, in

Roig-Jufient er al.?), que exclui grupos sem parentes
proximos em outros continentes gondwanicos. No caso
dos Penapini, o possivel grupo irmdo ocorre na Africa.

Um possivel representante do componente erémico
com presenga na Caatinga € o do género de escorpides
Bothriurus Peters. Segundo Roig-Jufient er al.?’, a sepa-
racdo desse ramo evolutivo em relagdo ao das outras
espécies que compdem o género, que se distribuem nas
areas secas do cone sul, teria acontecido antes do evento
inicial de formagao dos Andes, que se deu cerca de 37 a
25maa. Esses autores analisaram as relagdes historicas
entre regides secas da América do Sul a partir dos clado-
gramas bioldgicos de drea de tdxons pertencentes aos
elementos do componente erémico da fauna de artré-
podes da América do Sul. A metodologia usada.
denominada Andlise de enunciados de 3-dreas (TASS).
€ implementada por meio de um programa de computa-
dor que permite extrair informacdes ndo ambiguas de
relacionamento historico entre dreas a partir de cladogra-
mas complexos (ver Cap. 6). Dentre os grupos analisados
somente um possuia representantes na Caatinga, o génem

w
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Figura 13.6 - Distribuicdo de Pithecellobium diversifolium e P. excelsum. Modificado de Pennington et al.5.
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&= escorpides Bothriurus Peters. O consenso estrito ob-
#do. que apresentou a Caatinga como grupo irmdo do
“onjunto das outras regides, s6 foi obtido apés a elimi-
#2¢30 das dreas de Cerrado e Llanos Chaquenhos. Esses
segistros de artropodes ressaltam a natureza relictual de
#izuns componentes da biota da Caatinga e a antigui-
&ade de uma fauna adaptada as condigdes xéricas.
Outro caso em que se pode interpretar como seme-
Sante € o do género de abelhas Protomeliturga. Esse
£7upo € o tnico representante da tribo Protomeliturgini,
Que constitui 0 grupo irmao dos Calliopsini, grupo tam-
5em restrito a0 Novo Mundo, mas bem diversificado,
#presentando 15 géneros e pelo menos 93 espécies dis-
ibuidas entre o Canadé e o Chile e Argentina?!. H4
somente duas espécies de Protomeliturga: P. turnerae
Ducke, endémica do Nordeste do Brasil, mas com re-
SIStros em setores mais timidos do litoral do Nordeste
do Brasil além da Caatinga, e P. catimbaui Schlindwein
€ Moure, conhecida apenas da localidade-tipo, no vale
do Catimbau, setor de altitude relativamente alta no
interior da Caatinga, Estado de Pernambuco. Apesar de
£ turnerae no ser restrita a Caatinga, ela ocorre apenas
=m locais de vegetagdo aberta, sendo especializada na
coleta de pélen de plantas herbaceas da familia Turne-
raceae. Desse modo, apesar de ndo ser restrita aos
ambientes xéricos, a sua ocorréncia marginal nos domi-
110 de Floresta Atlantica e no Maranhio, pode ter sido
resultado de expansdo posterior, relacionada A derrubada
da floresta pela ocupacdo humana. Assim, poderia tam-
bém ser interpretada como um registro da ocorréncia
antiga de vegetagdo aberta no Nordeste do Brasil.

Relagoes Historicas entre Regides da
Diagonal de Formacdes Abertas Secas
(Possiveis Eventos do Tercidrio)

Neste item, sdo relatados os achados que podem ser as-
sociados aos eventos de vicaridncia da biota da diagonal
de formagdes abertas anteriores aos eventos climéticos do
Quaterndrio. Sdo descritas as interpretagdes disponiveis
na literatura, sendo destacadas possiveis inconsisténcias,
relacionando os padrdes que originaram essas interpreta-
¢Oes aos padrdes correlatos observados em outros
trabalhos, mesmo que ndo tenham sido originalmente
comparados. Deve-se destacar aqui que as evidéncias para
as inferéncias acerca do momento de ocorréncia dos
eventos ainda sdo poucas e dados independentes, como
metodologias com datagdo molecular, podem servir para
corroborar ou ndo as interpretagdes apresentadas.

Silva? reconheceu o soerguimento do Planalto Central
Brasileiro e a subsidéncia do Chaco e 4reas proximas,
ocorrido préximo a transigdo entre Plioceno e Pleisto-
ceno, como o evento determinante para a vicaridncia de
grupos de aves que hoje se encontram com distribuicdo
disjunta, com espécies no Cerrado e/ou Cadeia do Espi-
nhaco, e em dreas de vegetagdo aberta mais ao sul, como
Chaco, Pampa, Patagonia e setores subandinos. Ele
avaliou as espécies de aves consideradas endémicas do
dominio do Cerrado (incluindo as terras altas do Espi-
nhago), de ocorréncia restrita aos ambientes de vegetagao
aberta, e os dados disponiveis sobre a distribui¢do de
grupos préximos filogeneticamente. Das seis espécies
que apresentam parentes em outras regides, de forma
disjunta, trés sdo restritas ao Espinhaco [Asthenes luizae
Vielliard, Embernagra longicauda Strickland, Augastes
scutatus (Temminck)] e as outras ocorrem amplamente
no Cerrado, incluindo o setor do Espinhaco [Geobates
poectlopterus (Wied), Melanopareia torquata (Wied-
-Neuwied) e Poospiza cinerea Bonaparte]. Os parentes
proximos de cinco dessas espécies acontecem em dreas
de vegetagdo aberta do cone sul, incluindo Chaco, Pam-
pa, Patagdnia e setores subandinos.

No entanto, sua andlise € comprometida, pois, segun-
do Vasconcelos??, a biota das serras do leste do Brasil,
incluindo a cadeia do Espinhaco, apresenta uma histéria
independente da do Cerrado e deveria ser analisada se-
paradamente. Além disso, Silva e Bates* classificaram
duas das trés espécies de ampla ocorréncia no Cerrado
como neoendemismos, assumindo, a partir de inferéncias
de estudos moleculares, que a divergéncia com suas
possiveis espécies irmés teria ocorrido apos 1,8maa,
posteriormente, portanto, a0 momento assumido da
ocorréncia do evento de subsidéncia do Chaco.

Por sua vez, Colli'? relacionou a divergéncia entre
grupos da herpetofauna que sucedeu no Cerrado com
parentes proximos nas dreas mais ao sul do continente
auma grande transgressio marinha ocorrida no Mioce-
no, citando como exemplo, os lagartos Tupinambis
merianae (Duméril e Bibron) e 7. duseni Lonnberg
versus 1. rufescens Giinther. Essa transgressio se deu
de forma ciclica e na sua maior extensdo cobriu a pla-
nicie do Chaco, parte do Pampa ¢ o norte da Patagonia®?
(Fig. 13.7).

Porzecanski e Cracraft?®, em anélise de dados de
distribuicéo das espécies de aves de regides secas da
América do Sul, na qual enfocaram especialmente as
relacGes histéricas entre as dreas de endemismo da dia-
gonal de formagdes abertas, chegaram i hipétese de
relacionamento histérico mais recente entre as avifaunas
do Cerrado e do Chaco, com a Caati nga representando
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Escudo das Guianas

Figura 13.7 — Area possivelmente coberta pela transgressao paranaense no Mioceno tardio. Modificado de Marshall €

Lundberg?.

o grupo irmdo do conjunto das outras dreas. Como a
andlise foi realizada essencialmente com dados de dis-
tribui¢do do conjunto das espécies, os autores ressaltaram
que esse quadro pode ter sido determinado pelo fato de
o Cerrado € o Chaco compartilharem mais espécies
entre si do que cada um com a Caatinga, mas pode tam-
bém indicar que elementos da Caatinga foram isolados
dos seus parentes proximos que ocupavam o Cerrado e/
ou o Chaco, uma vez que foi utilizada a metodologia
analise cladistica de distribuigGes e endemismo (CADE),
a qual incorpora informacoes sobre possiveis relagoes
de parentesco entre subespécies e entre espécies.

Paranaense

Escudo Brasileiro
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Segundo esses autores, 0 quadro histérico obtide
congruente com a hipétese levantada por Silva®, acess
do efeito da elevagdo do Planalto Central Brasileiro
subsidéncia do Chaco e regides vizinhas na diferenciz
das faunas dessas regides. Entretanto, Silva® com
apenas que ndo h4 forte relacdo entre a fauna endés
do Cerrado e a da Caatinga. Em termos metodolégies
deve-se destacar que Porzecanski e Cracraft?* obtiverss
diferentes cendrios quando analisaram o conjunio &
taxons registrados nas regides e s6 chegaram a uma re:
historica entre as dreas completamente resolvida quams
eliminaram as espécies dependentes dos ambientes



p=sta que ocorrem no Cerrado. Essa interferéncia ¢
ada, pois a avifauna associada aos ambientes
westais deve ter historia diferente da de ambientes
e analisd-las conjuntamente ndo permite reco-
*cer a historia de cada grupo.
Grupos de abelhas recentemente estudados, que sdo
Susivos da América do Sul e com espécies distribuidas
ango da diagonal de formagcdes abertas, apresentaram
# forma consistente, o par de espécies presentes no
ado e Chaco compartilhando uma histéria evolutiva
recente, em relagdo a espécie presente na Caatinga
er a seguir), de forma consistente ao encontrado por
#orzecanski e Cracraft?4,
No caso de Caenonomada, sao reconhecidas trés espécies:
" bruneri Ashmead, de distribuicdo mais meridional, sobre
2 0 Chaco e o Pampa; C. labrata Zanella, do Brasil
al e C. unicalcarata, que previamente era considerada
#emica da Caatinga, mas, apos revisdo, sendo registradas
icOes meridionais, entre 0 Mato Grosso e o norte da
gentina® (Fig. 13.8). Recentemente, Aguiar e Melo® fi-
- E=ram novos registros de locais intermedidrios, na Bolivia e
Mato Grosso do Sul, e interpretaram que essas populacdes
20 sul, entre 0 Mato Grosso e o norte da Argentina, consti-
Ssiriam uma outra espécie, proxima a C. unicalcarata.
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A decisido de considera-las ou ndio como uma espécie
distinta ndo muda a interpretagdo histérica apresentada
por Zanella®, de que um antigo evento de vicaridncia
separou o ancestral de Caenonomada em uma populagio
na Caatinga e outra correspondendo ao ancestral de C.
bruneri + C. labrata, mais ao sul. Posteriormente, um
outro evento separou a populagdo ancestral destas duas
espécies. A presenca de uma populagdo de C. unicalca-
rata mais ao sul, em simpatria parcial com as outras duas
espécies foi interpretada como resultado da expansio
das formagdes abertas xer6filas ocorridas nos perfodos
glaciais do Quaterndrio.

Nao foi indicado nesse trabalho nenhum possivel
evento geoldgico associado aos dois eventos de vica-
riéincia. Caso se assuma a proposi¢do de Silva? do
soerguimento do Planalto Central Brasileiro como even-
to importante na diferenciagio das biotas do Cerrado e
Chaco, fica em aberto a questdo do evento que determi-
nou a vicariancia anterior, separando uma populaciio no
interior do Nordeste do Brasil. Ndo h4 citagdes de um
outro evento geoldgico ou climatico anterior, mas hd a
possibilidade desse processo de soerguimento ter deter-
minado as duas divisdes, uma vez que esse amplo
soerguimento das superficies da América do Sul também

_'b_ C. unicalcarata

C labrata

C. bruneri

Figura 13.8 - Distribuicao das espécies de Caenonomada e relagao histérica entre elas. Modificado de ZanellaZs.
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afetou a regido hoje ocupada pela Caatinga, pois deter- abertas. Com sete possiveis espécies, 0 clado formac
minou uma intensa denudacao dos terrenos. por T. rufescens (Friese), T. aff. rufescens, T. tucuma
O grupo hyptidis do género de abelhas Centris com- (Vachal)e . serraticornis (Friese), apresenta distrib
preende trés espécies, em que C. hyptidis é considerada ¢do e hip6tese de relacionamento histérico semelnas
endémica na Caatinga, com €xpansoes marginais para o as observadas para Caenonomada, com a primeira &
leste e sudoeste; C. hyptidoides Roig-Alsina ocorre no pécie de distribuicdo similar a C. unicalcarata, e as 0
Chaco. e C. thelyopsis Vivallo e Melo, recentemente dltimas, com distribui¢do e relacionamento histérics
descrita do nordeste de Goids, um local com um enclave comparével a C. bruneri e C. labrata. Tapinotaspoides
de FEDT no interior do dominio do Cerrado'? (Fig. 13.9). aff. rufescens corresponde as populacdes meridionais &
Nesse trabalho ndo foi fornecida uma hipétese de relacdo T. rufescens, como também ocorre com as populacée
histérica entre as espécies, porém, de acordo com a fi- meridionais de Caenonomada unicalcarata, interpres
logenia apresentada por Vivallo-Martinez?’, o estado de das como uma espécie distinta por Aguiar Melo®.
caréter citado como autapomorfia de C. hyptidoides, aspecto distintivo da biogeografia desse grupo € a pe
mancha supraclipeal de forma retangular, estd também senca de uma espécie em dreas de vegetacdo aberta
presente em C. telyopsis'®. Dessa forma, esse estado norte da América do Sul. A posico basal desse rame
pode ser considerado uma sinapomorfia do clado forma- evolutivo na histéria do grupo evidencia que ocorreut
do por essas duas espécies. Assim, se confirmada essa antigo intercambio de fauna entre essa regido e as are:
interpretacdo, tem-se hipotetizado um quadro histérico similares do nordeste e sul do continente.
semelhante ao descrito para Caenonomada. Como exemplos de possivel relacionamento histone
A distribuicéo do género Tapinotaspoides foi também entre taxons de ocorréncia no Cerrado e no Chaco ¢
associada por Aguiar e Melo2¢ a diagonal de formagoes dem-se mencionar ainda os pares: Geotrigona momos Z
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Figura 13.9 - Registros de locais de ocorréncia de espécies de abelhas Centris grupo hyptidis. Modificado de
Melo'3.




th) — Geotrigona argentina Camargo e Moure ¢
igona lineata lineata (Lepeletier) — Paratrigona
sata glabella Camargo e Moure. Esses grupos de
_ sociais de ninhos subterraneos foram estudados
pr Camargo e Moure?8, que levantaram a possibilidade
& um evento de vicaridncia como fator para a diferen-
macao. E interessante ressaltar aqui que em decorréncia
grande similaridade entre elas, o que torna dificil o
sonhecimento como entidades distintas, o evento deve
= sido mais recente que o assumido para Caenonoma-
bruneri + C. labrata.
- Deve ser ainda mencionado que apds a formagéio do
20 do Panamd, a partir de 3 a 3,5maa, que conectou
via lerrestre a América do Sul a América Central e do
e (ver Cap. 1), ocorreu um intercambio de elementos
cos, com vdrios grupos de origem setentrional tendo
wupado espacos da diagonal de formagoes abertas e até
mesmo se diversificado. So citados como exemplos
Jesses grupos: cervos, felinos, canideos, porcos-do-mato
assuidae) e serpente cascavel (Crotalus durissus L.),
pelhas mamangavas sociais (Bombus) e abelhas solitdrias
género Anthidium, bem como grupos atualmente ex-
0s. como tigre de dentes de sabre (Smilodon), cavalos,
wrsos, elefantideos e camelideos, que faziam parte da
sgafauna pleistocénica?®30, Os fatores que resultaram
diversificacdo de alguns desses grupos na América do
ainda ndo estdo bem estudados. Admite-se que houve
\uas rotas para a invasio, uma pelas terras altas dos Andes
outra pelas terras baixas do leste do continente, neste
easo sendo invocado o papel dos periodos glaciais na
‘ampliacdo das formacoes vegetais abertas na bacia ama-
2omica para permitir expansio para o sul dos organismos
adaptados a esses ambientes. E interessante mencionar
gue a rota andina ndo permitiu a passagem de répteis, por
=30 se adaptarem as baixas temperaturas, sendo utilizada
sem tanta restri¢io por animais de sangue quente’!,

Variacoes Climaticas do
Quaternario e seus Efeitos sobre a
Distribuicao da Biota da Diagonal
de Formacoes Abertas Secas

Sao relatados quatro periodos glaciais no Quaterndrio,
guando sucedem diminui¢des generalizadas nas tempera-
turas, nos niveis pluviométricos e, em consequéncia,
- alteracOes nas paisagens, com a expansdo das vegetagoes
sazonalmente secas (do tipo savana, vegetacio xerdfila,
florestas estacionais deciduas ou semideciduas) e retracdo
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das florestas pluviais®2. Mais recentemente, tem-se desta-
cado o papel da reducdo dos niveis de CO, nos periodos
glaciais na determinag@o dos tipos de vegetacdo, por am-
pliar o déficit hidrico por meio da limitagdo de carbono®334,
O ultimo periodo glacial, considerado o mais intenso,
terminou h4 cerca de 10 mil anos (final do Pleistoceno’;
mas ver também Wuster er al.%, que apresenta hipitese
divergente de que o tltimo ou os dois dltimos foram menos
intensos). Nos periodos interglaciais, como este em que
nos encontramos atualmente, houve uma expansdo das
florestas tropicais pluviais e retracio das vegetacoes sazo-
nalmente secas. As avaliagdes das mudancas ocorridas nos
periodos glaciais no conjunto do espaco geogrifico da
América do Sul tém se restringido ao tiltimo pico glacial,
mesmo assim ainda hd muita divergéncia, por exemplo,
sobre a natureza das formacdes vegetais que ocuparam a
Amazodnia, em quais setores sucedeu essa substituicao da
floresta pluvial, se houve um corredor de vegetagio xero-
fila na parte central do Cerrado possibilitando trocas
bidticas entre a Caatinga e o Chaco, e quanto ao papel
dessas mudangas na diversificacdo da biota®!437-38,

Tem-se aventado a hipétese de uma ampla coalescén-
cia entre as biotas xéricas da Caatinga e do Chaco,
inclusive com propostas de mapeamento da sua distri-
buicdo no dltimo pico glacial do Pleistoceno (Fig. 13.10).
No esquema biogeografico de Cabrera e Willink®, essa
relacfo bidtica € expressa pela inclusdo da Caatinga na
regidio Chaquenha, como uma provincia disjunta, en-
quanto o Cerrado foi incluido na regido Amazo6nica.

No entanto, ao mapear a distribuicdo de espécies
lenhosas da Caatinga, Prado e Gibbs (1993, in Prado’) ndo
encontraram suporte para essa suposta conexdo biogeo-
gréfica, pois as espécies de plantas lenhosas citadas como
exemplos de uma disjuncio Caatinga-Chaco em realidade
ndo ocorrem na drea seca do Chaco, sua distribuigdo estd
limitada a setores mais umidos periféricos ou somente
acontecem na drea seca nas zonas de influéncia de cursos
d’4gua (Fig. 13.3). Segundo a distribuicdo atual das espé-
cies de FEDT hd um setor de maior proximidade entre os
niicleos da Caatinga e de Missiones, via sudeste do Brasil
(Fig. 13.4). Prado’ ressaltou a possibilidade de uma via
alternativa de contato através do Cerrado, mais especifi-
camente, do oeste da Bahia, aos afloramentos de calcareo
do Distrito Federal e areas proximas, depois a leste de
Goidnia, no Mato Grosso de Goids, e dreas de Xavantina/
Cachimbo e Ilha do Bananal até o norte de Cuiabd e, por
fim, nas elevacdes calcdreas de Corumbd e Urucum no
Mato Grosso do Sul, ai jd préximo das florestas Chiquita-
nas na Bolivia (Figs. 13.3 e 13.10).

Em relagdo as florestas do Chaco seco, Pennington et
al 8 ressaltam que apresentam maior afinidade floristica
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Figura 13.10 - Distribuicdo hipotética dos dominios fitomorfoclimaticos da América do Sul ao leste dos Andes no ultimo
pico glacial, entre 18 e 13 mil anos atras. Poucos rios estao representados, apenas para ilustrar seu possivel papel como

corredor para elementos da biota. Modificado de Ab’Saber3.

com a vegetagdo do deserto temperado de Monte na
Argentina e as regides altoandinas e ndo com a Caatinga,
o que seria determinado climaticamente pelas frequentes
ocorréncias de geadas. Segundo esses autores a assumi-
da ligacio entre Caatinga e Chaco, em sentido estrito,
seria um erro de interpretacdo determinado pelas simila-
ridades fitofisiondmicas e na falta de andlises floristicas.

Ao rever as possiveis relagdes histéricas entre a Caa-
tinga e o Chaco, Prado e Gibbs (1993) apud Prado’
analisaram somente tdxons de plantas lenhosas. Ndo
foram encontradas andlises biogeograficas de plantas ndo
lenhosas, mas dados de distribui¢@o de abelhas solitdrias,
que dependem de plantas herbéceas e apresentam um
traco biogeografico semelhante, tém resultado em mapea-
mento um pouco distinto do observado para as plantas
lenhosas. Nesses casos, as espécies ou populagdes disjun-
tas de distribuicao meridional dentro da diagonal de

formacgdes abertas aparentemente ocorrem nas planicies
do Chaco seco'®. Esse € o caso de Caenonomada brune-
ri (ver Fig. 13.9), Centris hyptidoides (ver Fig. 13.8) e
Tapinotaspoides aff. rufescens. Como essas abelhas sdo
especializadas na sua relacdo com as fontes de recursos
florais, em especial no caso de pdlen e éleo, € provavel
que entre as plantas hospedeiras apresentem um padrao
de distribuicdo similar. Assim, deve-se encontrar no
Chaco seco elementos tropicais misturados a elementos
temperados e o traco biogeografico Caatinga-Chaco re-
sulta sobreposto, em parte ao trago que une os niicleos
Caatinga-Missiones dentro do mapeamento das FEDT.
De modo distinto, Gottsberger e Silberbauer-Gotts-
berger'# postularam que a por¢do central do Brasil se
manteve coberta predominantemente por cerrado. Essa
interpretacio baseou-se nos estudos da distribui¢io da
megafauna pleistocénica da América do Sul realizados
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por Ochsenius (1982) apud Gottsberger e Silberbauer-
-Gottsberger'4, No entanto, a interpretacdo da distribuigdo
dos paleoambientes apresentada por esse autor? ressalta
apenas que a drea coberta pelo Cerrado no Pleistoceno
tardio deve ter sido muito maior do que ocupada pela
Caatinga, o que seria evidenciado pelo registro de ani-
mais pastadores em dreas atualmente ocupadas por
florestas pluviais tropicais.

A auséncia de camelideos fésseis no Brasil central®®
poderia ser interpretada como indicadora da nao coales-
céncia de biotas de ambientes semidridos nessa regiao
durante o pico glacial, jA que esse grupo de animais
pastadores € considerado indicador de ambientes dridos
e semidridos (ver Cap. 11). Todavia, € possivel que a
auséncia de foésseis seja apenas decorrente de impedi-
mentos para o processo de fossilizacdo, uma vez que ndo
sdo conhecidos sitios fossiliferos de vertebrados no
Brasil central (Bdez e Gasparini, 1979 e Estes e Béez,
1985 apud Colli'?). Além disso, o registro de fdsseis do
camelideo Macrauchenia em éreas disjuntas como Ar-
gentina, Sul e Sudeste do Brasil, no Nordeste do Brasil
e na regido de Guajira (Venezuela e Colombia) permite
sugerir que deve ter ocorrido em algum momento nas
dreas intermedidrias, mesmo que nio haja registro féssil.

Prado e Gibbs (1993) apud Prado’ assumiram que o
padrdo de disjuncio na distribui¢do das espécies obser-
vados nas FEDT é resultante da retragio na distribuicio
das espécies apés o tltimo periodo glacial. Posterior-
mente, Pennington et al.'? avaliaram a hipétese de que
géneros de plantas com espécies distribuidas em setores
das FEDT pudessem ter se diversificado por alopatria
resultante de eventos de vicaridncia durante o Pleistoce-
no. Para isso, selecionaram varios tixons de diferentes
familias, de acordo com o seu padrio de distribuicdo, e
realizaram andlises moleculares de parentesco calibradas
temporalmente por meio de registros fdsseis e/ou de
eventos geolégicos. O resultado obtido, porém, néo
corroborou a hipétese de diversificacio recente (anterior
a 1,8maa), especialmente na América do Sul, sendo
postulado para quatro géneros que o infcio da diversifi-
cacdo se deu entre 20 e 1 1maa, muito anterior, portanto,
ao Pleistoceno e seus ciclos glaciais.

Distintamente do resultado para a América do Sul,
foram reconhecidas espécies de origem pleistocénica na
América Central, bem como de espécies de florestas
tmidas derivadas de grupos associados as florestas es-
tacionais deciduais tropicais; contudo, como ressaltado
por Pennington et al.', a auséncia de registros de diver-
sificacd@o pleistocénica nas FEDT na América do Sul ndo
implica necessariamente na inexisténcia de alteracdes
na distribuicdo dos tdxons e de mudancas nas paisagens

durante os ciclos climaticos do Pleistoceno, mas que
essas mudancas podem simplesmente ndo ter resultado
em especiacdo. De qualquer forma, a ocorréncia de
populacdes isoladas de muitas espécies nas vérias dreas
de FEDT na América do Sul e Central € relacionada
como evidéncia de distribuicdo prévia continua.

Em relacdo a bacia amazonica, tem havido intenso de-
bate acerca do tipo de vegetacdo que a ocupou nos periodos
glaciais. Enquanto alguns autores assumem que a floresta
pluvial tropical teria sido substituida predominantemente
por vegetacdo aberta de savana (Ochsenius®’; Webb e
Rancy, 1986 apud Colinvaux et al.>; Gottsberger e Silber-
bauer-Gottsberger!#), outros sustentam que a drea central
da bacia manteve cobertura florestal, tendo as savanas
ocupado apenas dreas marginais, ao norte € ao sul*343% E
essa cobertura florestal pode ter sido, em boa parte, de
florestas estacionais deciduais ou semideciduais®>*.

Colinvaux et al.*? (e trabalhos anteriores) relataram
dois estudos de paleopalinologia interpretados como
evidéncias fortes para a hipdtese de que a regido se
manteve amplamente florestada durante os periodos
glaciais: um de sedimentos da Lagoa Pata, na Amazonia
ocidental, e outro da foz do Rio Amazonas, depositados
em periodo glacial. O fato de a manutencio da cober-
tura florestal, porém, ndo significa que a floresta se
manteve nas mesmas condicoes, pois eles registraram a
ocorréncia de espécies de drvores intolerantes ao calor,
como Podocarpus, que hoje somente sdo encontradas
em locais de maior altitude. Além disso, eles revisaram
criticamente as supostas evidéncias apresentadas antes
como suporte a hipétese de uma ampla distribuicdo
prévia de vegetacdo de savana na Amazoénia: (1) a ocor-
réncia de campos de dunas em regides fora da bacia
amazOnica supostamente ativos em periodos glaciais, o
que permitiria supor, de forma generalizada, o aconte-
cimento de um periodo mais seco na América do Sul
tropical; (2) a existéncia de grandes depdsitos de areia
arcésica nos sedimentos da foz do Amazonas, um tipo
de material que teria se degradado rapidamente em
condigdes tropicais imidas, cuja origem foi datada para
o periodo glacial; (3) as linhas de pedra no solo, como
supostos paleopavimentos formados em condi¢oes xé-
ricas; (4) as extensas dreas de areias brancas no interior
da Amazodnia, interpretadas como de origem eélica; (5)
a ocorréncia de descontinuidades na distribuicdo geo-
grifica de tixons ocorrentes na bacia e associados a
floresta pluvial; (6) o registro de uma megafauna pleis-
tocénica no oeste da Amaz6nia, composta por animais
pastadores adaptados a uma vegetacdo de savana, in-
cluindo preguicas gigantes, tatus gigantes (gliptodontes),
toxodontes, mastodontes e camelideos.
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Em sintese, os argumentos dos autores sio: (1) ndo
hd evidéncias substanciais de que os campos de dunas
efetivamente documentados, na regido dos Llanos (Ve-
nezuela) e no nordeste do Brasil, préximo a porcio
média do Rio Sdo Francisco, tenham estado ativos no
ultimo periodo glacial. E no caso do nordeste do Brasil,
dados paleopalinoldgicos permitem interpretar que
houve uma época mais imida no final do Pleistoceno;
(2) os depésitos de areia arcésica teriam origem fora da
bacia, a partir do transporte de sedimentos dos Andes,
ou da calha do Rio Amazonas, quando ela teria sido
escavada profundamente por ocasido do rebaixamento
do nivel dos oceanos no periodo glacial; (3) o material
de linhas de pedra observadas na bacia examinado foi
interpretado como sendo concre¢des formadas no interior
do préprio solo e, portanto, sem relacdo com paleossolos
de ambientes xéricos, e também ndo hd evidéncias de que
tenham se formado no Pleistoceno; (4) as areias brancas
teriam se formado em condicdes timidas durante o Ter-
cidrio; (5) no caso das descontinuidades biogeogrificas,
ressaltam que a suposta substituicdo da floresta por ve-
getacdo de savana € apenas uma proposta de explicacdo
para os padrdes encontrados. Desse modo, esses padrdes
ndo podem ser utilizados como evidéncia da expansdo
dessa vegetacio aberta na regidio, uma vez que eles podem
ter sido produzidos de outra forma; (6) em relacdo ao
registro de animais f6sseis pastadores, afirmam que a sua
ocorréncia ndo implica no acontecimento de vegetacdo
de savana de forma ampla, podendo eles ter apresentado
uma distribui¢io limitada aos vales dos rios, onde ocor-
reriam setores de vegetacio baixa.

Posteriomente, Pennington er al.® reinterpretaram os
dados palinolégicos exibidos por Colinvaux et al.*3, su-
gerindo que 32 dos 40 géneros listados para o periodo
glacial ocorrem também nas florestas estacionais deci-
duais tropicais e que 0s poucos representantes exclusivos
de florestas imidas poderiam ter sucedido apenas em
florestas de galeria. Desse modo, os dados ndo permitiriam
desconsiderar a hip6tese de que no pico glacial a Floresta
Amazonica tenha sido substituida em boa parte por
florestas estacionais secas, seja deciduais ou semide-
ciduais. Mayle et al.3* avaliaram a possibilidade de se
distinguir palinologicamente esses dois tipos de florestas,
mas descartaram o uso da abundéncia de pélen de drvores
da familia Moraceae e de gramineas como indicadores,
sugerindo que a presenca de pélen de drvores do género
Anadenanthera (Mimosaceae) poderia ser interpretada
como sinal da ocorréncia de florestas estacionais. Reava-
liando os dados da Lagoa Pata, os autores® concluiram
que, em razio da auséncia desse tipo de polen, ndo teria
acontecido florestas estacionais na regido durante o

periodo glacial. De modo complementar, por meio de
modelagem da dindmica da vegetacio sob diferentes
condigoes climdticas e de concentracdo de CO,, Mayle et
al.** obtiveram um quadro que corrobora a hipétese de
que a bacia amazonica se manteve amplamente florestada
no ultimo periodo glacial. Em apoio 2 sugestdo de Pen-
nington er al., porém, grande parte da metade sul da
bacia teria sido ocupada por florestas deciduas.

A existéncia de tdxons associados as formacoes
vegetacionais estacionais com distribuicdo disjunta
separada pela floresta amazdnica também tem sido uti-
lizada como evidéncia de prévia expansdo dessas
formacdes sobre a bacia amazonica. No entanto, as in-
terpretacoes tém de ser feitas com cautela, buscando
caracterizar se realmente hd associacdo a um tipo deter-
minado de vegetacdo e, mesmo que haja essa relacdo, a
ocorréncia de distribuicio disjunta ndo implica em am-
pla alterac@o da paisagem, podendo ter sido resultado
do surgimento de apenas um corredor por onde as espé-
cies expandiram a distribuicdo de suas populacdes em
certo momento. Além disso, hd a possibilidade de ter
acontecido dispersao de longa distincia, como sugerido
por Mayle (2006) apud Furley e Metcalfe’$, para expli-
car as ocorréncias disjuntas das FEDT.

Silva? avaliou as possiveis conexdes pleistocéncias
entre savanas ao sul e ao norte da Amazo6nia, com base
nas distribuicdes atuais de aves (Fig. 13.11), encontran-
do suporte apenas para o corredor do Andes e o da
costa do Atlantico. Segundo o autor, esses corredores
seriam de savana; entretanto, pelo mapeamento da dis-
tribuicéo das espécies analisadas, elas quase sempre nio
ocorrem apenas em dreas de Cerrado (Fig. 13.12). Assim,
é possivel que a vegetacdo aberta que ocupou a drea
desses corredores, permitindo a expansao na distribuicdo
dessas espécies, ndo tenha sido de Cerrado.

Lourengo e Silva* sugeriram que houve uma conexio
entre dreas de vegetacio aberta na bacia amazonica, com
base na ocorréncia de espécies de escorpido associadas
aos ambientes de vegetagdo aberta. Sdo citadas Rhopa-
lurus amazonicus Lourenco, registradas unicamente nas
savanas de Alter do Chéo (Pard), cuja possivel espécie
irmd sucede no Brasil central, e Tyrius sylviae Lourenco
e Silva, descrita de manchas de vegetacio aberta, tipo
campinarana, proximas ao Rio Negro na Amazodnia
ocidental, que é relacionada a T. marajoensis, da [lha de
Marajo, e T. blaseri Mello-Leitao, do norte de Goids e
T. confluens Borelli, que ocorre principalmente no Cha-
co, estendendo-se, em parte, do Pantanal e Cerrado.

Wuster et al. 6, ao estudarem por meio de marcadores
moleculares a divergéncia entre populacoes de cascavel
(Crotalus durrissus), estimaram que a separacio de
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linhagens ao sul da Amazdnia em relacdo as do norte
tenha ocorrido no Pleistoceno médio (cerca de 1,08maa).
Segundo os autores, o acontecimento de populagdes
remanescentes ao longo da costa da Guiana, Amapa e
ITha de Marajé, permitiriam apenas supor uma retragao
limitada e periférica da floresta imida, mas os registros
isolados em enclaves de vegetacdo aberta no meio da
floresta, casos de Humaitd, Santarém e Serra do Cachim-
bo, implicam em fragmentacdo mais extensiva.

OTH-RS-T241-806-6

Por sua vez, a distribui¢@o da abelha solitédria Tropi-
dopedia flavolineata Aguiar e Melo, que ocorre princi-
palmente no Cerrado, mas que tem registros nas dreas
savaniformes do litoral da Paraiba, Pard e Amapa foi
interpretada como evidéncia de um corredor leste de
savana*!, mas ha também registros e no interior da Ama-
zbnia, em drea de vegetacdo de vdrzea proximo a calha
do Rio Amazonas (A. Aguiar, comunicagdo pessoal), 0
que nos leva a considerar que a ocorréncia dessa espécie

Figura 13.11 - Principais corredores que potencialmente conectaram éareas de savana na América do Sul nos periodos frios
e secos do Pleistoceno. (4) Corredor dos Andes. (B) Corredor da Amazdnia Central. (C) Corredor da costa do Atlantico.

Modificado de Silva e Bates”.
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ndo € estreitamente dependente de uma vegetagdo do
tipo savana.

Pode-se concluir que os casos de distribui¢do disjunta
relatados anteriormente ndo constituem boas evidéncias
para corroborar a hipétese de um corredor de savana
pela bacia amazdnica, ou mesmo marginalmente, mas
podem apoiar a existéncia prévia de corredores de ve-
getacdes abertas ou de florestas estacionais secas. Cabe
ressaltar aqui que na simulacdo de Mayle er al.>* hd
duas projecdes das florestas deciduais para o norte
ocupando parte da drea central da bacia amazonica, 0
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que pode ser interpretado como suporte complementar
a hipétese da existéncia prévia de corredores pela drea
central, além dos mencionados para setores marginais
ao leste e oeste.

A expansio das florestas Gimidas sobre os espagos
ocupados por formagdes abertas de climas sazonais secos,
que ocorreu nos perfodos interglaciais, deve ter sido mais
ampla, em alguns momentos, do que a observada atual-
mente. Sdo considerados evidéncias desse processo 0s
enclaves de florestas imidas presentes no interior do
dominio das Caatingas. Entretanto, a expansao e a retragao
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Figura 13.12 — Padroes de distribuices de aves corroborando as hipoteses de corredores de vegetacao aberta unindo areas
ao norte da Amazénia ao cerrado. (A e B) Distribuicdes suportando corredor via Andes. (C) Distribui¢ao suportando corredores
via Andes e litoral Atlantico. (D) Distribuicdo suportando corredor via costa do Atlantico. Modificado de SilvaZ.
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XG. mattogrossensis
g =

¥/
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Figura 13.13 - Distribuicdo das espécies Geotrigona mattogrossensis, G. aequinoctialis e G. xanthopoda que formam um
possivel clado do componente Sudeste. Modificado de Camargo e Moure?®,

das florestas iimidas também contribuiram para diversi-
dade da biota das dreas secas. O tracado biogeogrifico
formado pelas espécies de abelhas Geotrigona xanthopo-
da Camargo e Moure + G. aequinoctialis (Ducke) + G.
mattogrossensis (Ducke) foi denominado Caatinga-
-Amazonia SE'6. Essas trés espécies formam um clado
segundo Camargo e Moure?® e enquanto a primeira foi
registrada em setores localizados de caatinga, as outras
acontecem em dreas de floresta imida, no caso de G.
aequinoctialis, incluindo enclaves no Ceard (Fig. 13.13).
De modo semelhante, Aguiar e Melo*! interpretaram que
pelo menos trés espécies de abelhas do género Tropido-
pedia, grupo punctifrons, que sucedem no Brasil central,
em dreas de cerrado e florestas secas, sdo derivadas de
grupos associados aos ambientes de florestas imidas.
Qutras fontes de espécies documentadas para o Cer-
rado, neste caso possivelmente associada aos periodos
glaciais, sdo as regides mais frias localizadas ao sul. Um
caso foi observado por Almeida e Silveira*?, ao estuda-
rem a biogeografia de abelhas do subgénero Exomalop-
sis (Phanomalopsis) Michener e Moure, em que a
espécie E. holotricha Silveira e Almeida, que ocorre no

Cerrado, se restringe a setores mais elevados e também
acontece em grande parte do sul do Brasil, na sub-regiao
paranaense (no sentido de Cabrera e Willink®). No en-
tanto, conforme ressaltado por Vasconcelos?2, devem-se
distinguir as espécies que sucedem realmente em hébitats
de vegetacio de Cerrado daquelas que ocorrem apenas
em locais de maior altitude, em particular quando res-
tritas as dreas de campos rupestres, pois a biota desta
regido parece ter histéria evolutiva independente.

Sintese e Consideracoes Finais

A histéria da biota da diagonal de formagdes abertas
secas da Ameérica do Sul € complexa e ainda pouco co-
nhecida. A origem de parte significativa de sua biota é
quase sempre associada a Provincia Microfloral Mista,
originalmente distribuida mais ao sul e depois se expan-
dindo durante o Cenozoico, especial apos a metade do
Oligoceno. Possivelmente, os biomas da Caatinga, Cer-
rado e Chaco chegaram a uma configuracio espacial
préxima a atual com o soerguimento do Planalto Central
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Brasileiro, que levou os terrenos onde se encontra a maior
parte do Cerrado aos niveis altitudinais atuais, e a sub-
sidéncia da planicie do Chaco e denudacdo da maior
parte do nordeste brasileiro, onde se encontra a Caatin-
ga. No entanto, registros de distribuicdo relictual no
Nordeste do Brasil, como o de Ceblurgus e de Bothriu-
rus, permitem sugerir que houve elementos xéricos na
regido desde a metade inicial do Cenozoico.

Os dois eventos do Tercidrio citados na literatura que
possivelmente afetaram a biota da diagonal de formagées
abertas secas: o soerguimento do Planalto Central Bra-
sileiro e 0 mar paranaense, ainda carecem de dados mais
consistentes para corroborar seu papel na diversificagao
biolGgica. Além disso, o efeito das mudangas climaticas
do Pleistoceno precisa ser reavaliado considerando-se a
resposta de cada fisionomia de vegetacdo nas diferentes
fases e de acordo com os vérios condicionantes ecol6gi-
cos. O esquema bdsico inicialmente proposto, no qual a
Caatinga e o Chaco, mais secos do que o Cerrado, coa-
lesceram nas fases secas e frias dos perfodos glaciais,
tem se demonstrado limitado, por exemplo, pela inter-
pretacdo de momentos de climas imidos e mais frios que
o atual no Maranh@o e em Minas Gerais*2. Também, pela
interpretacdo de que as florestas tropicais sazonais secas
podem ser distintas da vegetagdo do Chaco e das forma-
¢Oes abertas da Caatinga. E, no caso do Cerrado, como
além do fator climético as caracteristicas edéficas sio
determinantes da sua distribuicdo, hd a necessidade da
compreensao de como se deram as alteragdes nos solos
durante as mudangas climdticas. Furley e Metcalfe’®
sugerem a integracdo de abordagens distintas, incluindo
dados de paleolimnologia, microrremanescentes orgéani-
cos, minerais e isétopos estdveis. A paleomodelagem
climética também € promissora, mas deve contemplar
um detalhamento envolvendo as virias fisionomias de
vegetagao**+,

Em todo o caso, a distribuicdo de Caenonomada uni-
calcatara e C. aff. unicalcarata e de Tapinotaspoides
rufescens ¢ T. aff. rufescens parece ter sido resultado de
uma prévia expansio de formacdes abertas. Registros
como os de Geotrigona xanthopoda e de espécies de
Tropidopedia, grupo punctifrons, servem de exemplos do
papel da expansdo das florestas imidas sobre o espaco
geografico da Caatinga e do Cerrado, respectivamente, e
sua contribuicio na diversificacdo da biota desses biomas.

Em termos da distribuicao da biota atual, apesar da
limitacdo dos dados, deve-se destacar que diferentes
grupos analisados tém fornecido informacoes distintas
acerca das alteragdes passadas na paisagem. E possivel
que, em vez de serem ruidos na andlise, as divergéncias
observadas representem respostas diferentes a fatores

ambientais. Assim, o fato de a vegetacio lenhosa do
Chaco seco ter influéncia eminentemente temperada.
segundo Pennington ez al.® e a co-ocorréncia de grupos
de abelhas tropicais associados a vegetac@o herbicea,
como Caenonomada, pode ter resultado de uma mistu-
ra de elementos de origens diferentes.

A ocorréncia de uma espécie endémica de escorpido
em drea de vegetagdo aberta no interior da bacia ama-
zbnica pode ser um indicio de que a expansido da
vegetacdo aberta na regido tenha permitido ao menos a
invasdo por elementos da fauna de artropodes e posterior
diversificagdo. Essas sdo questoes em aberto, que preci-
sam ser investigadas com maior quantidade de dados,
com levantamentos intensivos das biotas dessas dreas,
buscando o acimulo de evidéncias para cada padrado
encontrado.

Quanto aos esquemas biogeograficos propostos, deve-
-se entender que eles sdo reducdes da historia, que
servem como ponto de partida para as andlises biogeo-
graficas, mas podem limitd-las, se nao for compreendida
a complexidade da histéria das biotas. Pode-se admitir
que hd somente uma histéria para cada regido, porém
cada componente da biota de uma regido tem sua histo-
ria, que pode ser independente, em certo grau da histéria,
dos outros componentes. A complexidade da historia de
suas biotas tem sido reconhecida para muitas regioes
estudadas como resultado da presenca de elementos de
origens distintas.

Tome-se o caso do Cerrado como exemplo. Essa
provincia foi incluida na regido [sic, sub-regido] Ama-
zbnica por Cabrera e Willink®, deixando a Caatinga como
uma provincia disjunta da regido Chacoana. Morrone?
transferiu o Cerrado para a sub-regido Chacoana.

Como hé na regido do Cerrado uma sobreposicdo de
tracados de elementos da biota associados as florestas
tmidas com elementos associados as formagoes abertas
secas, a decisdo de associd-la a regidio Amazdnica ou a
regido Chacoana significa privilegiar o registro de uma
informacéo histérica em detrimento de outra.

Nesse sentido, também se pode levar em conta a li-
mitacdo das andlises redutoras, que obrigatoriamente
resulta em apenas uma hipétese de relacdo histdrica
entre dreas (ou, de forma mais apropriada, em somente
uma hipétese entre biotas atuais de diferentes dreas),
como se houvesse uma média, ou consenso, entre as
historias dos diferentes grupos que habitam uma regiao.

Pode-se, assim, interpretar a melhor resolucio da
hipétese de relacio histdrica entre as dreas de endemis-
mo da diagonal de formagdes abertas secas obtida por
Porzecanski e Cracraft® quando eliminam da andlise os
taxons associados aos ambientes florestais, pois se trata
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certamente de elementos com uma histéria diferente dos
tdxons associados aos ambientes abertos. Em todo caso,
isso ndo elimina a possibilidade de haver tdxons de
ambientes xéricos com diferentes histérias, mas o seu
reconhecimento s6 serd possivel com andlises filogené-
ticas e de distribuicio de um amplo conjunto de grupos.

Morrone e Crisci** propuseram, seguindo Croizat,
que o passo inicial de andlises de biogeografia historica
seria o reconhecimento da homologia espacial por meio
do achado de tracados generalizados. Cabe aqui ressal-
tar que deve ser considerada também a homologia tem-
poral, pois tracados aparentemente equivalentes em
termos espaciais sdo, de modo claro, representativos de
eventos histéricos distintos e, portanto, nio sio equiva-
lentes. Servem de exemplo os tracados ja citados de
Penapini e de Pithecellobium excelsum-P. diversifolium,
bem como os tragados de Caenonomada e o de Tapino-
taspoides. Lembremos ainda de que hd fatores poten-
cialmente causadores de mudancgas da distribuicio das
espécies e determinantes de vicaridncia nas populacdes
que ocorreram de forma ciclica, como as glaciacdes no
Pleistoceno e a transgressao paranaense do Mioceno.

Aguiar e Melo®® sugeriram, como meio de avangar no
conhecimento da histéria da biota das formacoes abertas
secas, que as andlises considerassem as distintas dreas de
endemismo presentes na Caatinga e no Cerrado. Isso
certamente representard um avanco, de modo semelhante
ao reconhecimento por Prado’, de setores do Chaco com
diferentes biotas e de dreas de endemismo de distribui¢io
restrita no meio do dominio do Cerrado, por Silva e Bates*.
No entanto, cabe lembrar ao final, o provocativo trabalho
de Henderson*®, entitulado Biogeography without areas?,
no qual ressalta que o objetivo da biogeografia deve ser a
histéria das biotas e ndo a histéria das dreas. De acordo
com ele, a segunda opcio limitou o escopo dessa drea da
ciéncia a um apéndice da geologia e levou a se desconsi-
derar aspectos ecoldgicos nas andlises de biogeografia
histérica. Sugere-se, assim, que o reconhecimento das
vdrias biotas ancestrais, das quais a diversidade biologica
atual de cada regido descende, caracterizadas para dife-
rentes momentos histéricos e condicdes ecolégicas, seja
parte essencial do processo de conhecimento da histéria
biogeogrifica das regides.
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