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Biogeografia da Flora da
Ameérica do Sul

Introducgao

A Biogeografia Histdrica busca compreender quais foram
os fatores e os processos que resultaram nos padrdes de
diversidade e distribui¢do geografica observados na biota
de determinada drea e como esses padrdes relacionam his-
toricamente diferentes dreas biogeograficas. Para esse fim,
diversos taxons, relacionados proximamente ou nio, po-
dem contribuir de maneira significativa para a busca por
congruéncias espaciais (ver Capitulos 1 e 3), para o enten-
dimento de como dreas podem estar relacionadas entre si
(ver Capitulo 4) e qual a temporalidade envolvida nos pro-
cessos que culminaram no panorama biogeografico atual-
mente observado (ver Capitulo 8). Por isso, a Biogeografia
Histérica depende fundamentalmente do conhecimento
preciso da drea de distribuicdo dos taxons e de filogenias,
com estimativas confidveis da idade dos eventos cladoge-
néticos inferidos.

Neste capitulo, apresenta-se uma sintese do conheci-
mento a respeito de como a evolugdo espagotemporal e
climédtica da América do Sul influenciou a formagéo dos
diferentes padrdes de evolugdo e diversidade exemplifica-
dos pela flora atual do continente. Nao se pretende cobrir
todos os grupos, estudos e padrdes necessarios para um
entendimento adequado do tdpico; esta escolha deve ser
vista como uma selecdo arbitraria, com o intuito de exem-
plificar as generalidades principais percebidas e incitar o
futuro desenvolvimento da disciplina. Para o leitor que
busca se aprofundar no assunto, recomenda-se a consulta
as outras contribui¢des relevantes, como Graham!, Anto-
nelli e Sanmartin? e Hughes et al.?, assim como aos outros

Pedro Fiaschi
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capitulos do presente livro. Estudos de Biogeografia His-
térica de plantas nos diferentes dominios fitogeograficos
do Brasil foram revisados por Fiaschi e Pirani?, enquanto
Hoorn et al.>® apresentaram uma visdo multidisciplinar
e integradora de como mudangas climéticas e paleogeo-
graficas podem ter contribuido com a formagio histo-
rica da biota no norte da América do Sul (Amazodnia e
Andes tropicais).

Diversidade e endemismo floristico
na Ameérica do Sul

Mais de um terco da diversidade mundial de plantas vas-
culares estd restrito a regido neotropical, que abrange a
maior parte da América do Sul, além da América Central
e sul do México. Em algumas estimativas, a regido neo-
tropical parece conter mais espécies que todas as floras da
Africa e Austral4sia juntas.> Como ocorre em toda vege-
tacdo terrestre mundial, exceto o bioma de taiga (floresta
boreal, Hemisfério Norte), a rea continental da América
do Sul é coberta por vegetagdo com predominio de an-
giospermas (as plantas com flores), que sdo os principais
elementos das fitofisionomias encontradas no continente,
nio s6 pela riqueza de espécies, mas pela vasta diversidade
de habitos e morfologia. Algumas poucas dreas subtropi-
cais e temperadas sio caracterizadas pela presenga mar-
cante de espécies de gimnospermas, como as araucarias
[Araucaria angustifolia (Bertol.) Kuntze, no sul do Brasil,
e A. araucana (Molina) K. Koch, no Chile] e os pinhei-
ros-bravos (Podocarpus spp.). As licéfitas e monilofitas
sdo também representadas por numeros expressivos no
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continente (1.224 espécies no Brasil), assim como os gru-
pos tradicionalmente conhecidos como bridfitas (i. e.,
musgos, hepaticas e ant6ceros, com 1.527 espécies no
Brasil). A enorme diversidade floristica da América do
Sul estd intrinsecamente associada a ampla heterogenei-
dade ecoldgica (com paisagens que variam de planicies a
altas cordilheiras) e climética (com climas de tropicais a
temperados e frios, aridos a hiperimidos) do continente.
Porém, a histéria peculiar do continente, com seus even-
tos geologicos, climéticos e vegetacionais, foi determinan-
te ao impulsionar a evolugdo particular de suas linhagens
de plantas. Muitas familias de angiospermas, embora am-
plamente distribuidas pelo mundo, tém maior riqueza na
América Tropical. Por exemplo: dos 650 géneros e 19.000
espécies de Leguminosae, 272 géneros com 6.700 espécies
sdo neotropicais; dos 155 géneros e 4.500 espécies de Me-
lastomataceae, 100 sdo neotropicais, com 3.000 espécies;
Malpighiaceae tem 65 géneros e 1.260 espécies, sendo
neotropicais 50 deles e 1.110 espécies; Lecythidaceae tem
20 géneros e 292 espécies, sendo neotropicais 10 deles e
204 espécies (Tabela 15.1).

Apés a fragmentagdo do supercontinente Gondwana,
a América do Sul tornou-se um continente isolado de
outras massas continentais, especialmente entre sua se-
paragdo do continente antartico (cerca de 30 Ma atras) e
o estabelecimento do Istmo do Panamé (Mioceno). Esse
isolamento provavelmente imprimiu forte marca na flora
sul-americana e ajuda a explicar o fato de a regido neotro-
pical ser detentora do maior nimero de familias endémi-
cas de angiospermas, como Cyclanthaceae, Marcgravia-
ceae, Caryocaraceae, Picramniaceae, Rhabdodendraceae
e Cannaceae (Tabela 15.1). Além disso, cerca de dez fami-
lias de angiospermas tém centro de diversidade na Amé-
rica do Sul e sdo quase exclusivamente neotropicais (com
exce¢do de um ou poucos tdxons extra-americanos),
destacando-se Bromeliaceae, Cactaceae, Caricaceae, He-
liconiaceae, Humiriaceae, Rapateaceae, Velloziaceae e
Vochysiaceae (Tabela 15.1).

Ao constatar esses padrdes de diversidade floristica na
América do Sul, cabe buscar respostas as seguintes pergun-
tas: serd que os grupos mais ricos no continente sofreram
uma diversifica¢ao autdctone recente ou seriam eles resul-
tado de eventos multiplos de imigragdao? E os grupos me-
nos ricos, como Aizoaceae, Dipterocarpaceae, Proteaceae e
Zingiberaceae (Tabela 15.1), teriam sofrido eventos de ex-
tingdo mais acentuados na América do Sul ou nunca foram
efetivamente ricos aqui?

Ainda ndo estd claro se a megabiodiversidade neotro-
pical em comparagdo aos outros continentes tropicais se
deve a taxas maiores de especiado e imigragdo, a taxas
menores de extingdo e emigracdo ou a uma combinacdo
desses fatores ao longo do tempo, possivelmente com mu-
dancas temporais e espaciais nessa dindmica.!® Assim, a
reconstrugao da histéria evolutiva e biogeografica de cada
grupo pode ajudar a explicar diferencas de diversidade en-
tre a regido neotropical e outras partes do mundo. Além
de sequéncias moleculares e do registro féssil, a combina-
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Tabela 15.1 Comparacéo da riqueza aproximada de
algumas familias de plantas vasculares no mundo e na

regido neotropical.

Numero de géneros/espécies
(géneros/espécies neotropicais)8?

Aizoaceae 127/2.500 (7/20)

* Alstroemeriaceae* 3/165

Anemiaceae 1/100 (1/90)
Bromeliaceae* 56/2.900
Cactaceae 125/1.900

« Calceolariaceae* 2/260

« Calyceraceae* 4/60

Cannaceae* 1/10

Caricaceae* 4/33
Caryocaraceae* 2/25
Cyclanthaceae* 12/180
Dipterocarpaceae 17/680 (2/2)
Heliconiaceae 1/200
Humiriaceae* 8/65

Lecythidaceae 20/292 (10/204)
Leguminosae 650/19.000 (272/6.700)
Malpighiaceae 65/1.260 (50/1.110)
Marcgraviaceae* 7/130

Melastomataceae 155/4.500 (100/3.000)

Picramniaceae* 3/50
Proteaceae 75/1.775 (8/86)
Rapateaceae* 16/80
Rhabdodendraceae* 1/3

« Tropaeolaceae* 1/105
Velloziaceae 4/250 (3/220)
Vochysiaceae* 7/200
Zingiberaceae 50/1.300 (1/55)

*Familias endémicas ou representadas por até trés espécies fora da regiao
neotropical. « Familias essencialmente andino-temperadas (regido andina e
zona transicional sul-americana, sensu Morrone’).

¢do de evidéncias paleogeogréficas e paleoclimaticas pode
iluminar o conhecimento do desenvolvimento espagotem-
poral da flora sul-americana.

Registros sul-americanos de micro e macrofésseis ve-
getais conhecidos do Paleoceno ao Mioceno ja sugeriam a
existéncia de uma flora extremamente rica no continente
desde cerca de 59 Ma, com pico de diversidade durante o
Eoceno.!! Posteriormente, a flora miocénica de terras bai-
xas da regido amazdnica ja era muito semelhante a atual,
sendo ambas altamente diversificadas e com as mesmas
familias dominantes no componente arbéreo, como Legu-
minosae, Lecythidaceae, Sapotaceae, Chrysobalanaceae e
Burseraceae. Eventos mais recentes de grande magnitude
que tiveram destacada atuagdo na histéria da vegetacio e



da flora sul-americanas incluem a intensa atividade orogé-
nica intracontinental, a evolu¢do das bacias sedimentares e
hidrogrificas, os varios ciclos de mudangas paleoclimaticas,
os eventos de transgressao marinha e a unido da América
do Sul & Central pela conexdo formada pelo soerguimento
do Istmo do Panama. Esse evento propiciou um grande in-
tercambio entre as biotas sul-americana e norte-americana.

Eventos histéricos como os mencionados anteriormente
devem ser invocados para explicar como foram estabelecidos
os padroes de evolugio e diversidade atualmente observados
na flora da América do Sul. Também colaboram na busca por
respostas as seguintes perguntas: quais os intervalos de tem-
po envolvidos desde a origem de determinados grupos até
sua maior diversificacdo no continente? Quais foram os fa-
tores abioticos ou bidticos que poderiam ter estimulado a di-
versificagdo desses grupos? Qual foi o papel desempenhado
pela extingdo quando se olha para a diversidade e distribui-
¢ao atual de plantas sul-americanas? Para responder a essas
perguntas, é necessario buscar uma visdo integrada dos pa-
drdes de evolugdo temporal da biota associados a reorganiza-
¢do tectonica e paleogeografica do continente, as mudangas
climaticas globais ou regionais resultantes de sua reconfigu-
ragao territorial e as mudangas nos regimes ecoldgicos que
determinam o processo seletivo de espécies.

Evolucao geografica intercontinental
da flora sul-americana

Para explicar a formagdo da elevada diversidade de plantas
da América do Sul, é fundamental contrastar os padroes evo-
lutivos de seus principais clados com os principais eventos
geoclimaticos do continente, especialmente nos tltimos cerca
de 90 Ma, periodo compreendido entre a separagdao da Amé-
rica do Sul e Africa e a conexdo com a América Central via
formagdo do Istmo do Panama (ver Capitulo 12). Principal-
mente nesse intervalo de tempo configurou-se a composi¢io
floristica atual da América do Sul e a enorme diversidade de
paisagens naturais observadas no continente (Figura 15.1).
Entretanto, antes de comegar essa viagem evolutiva através
da flora da América do Sul, é importante ressaltar que os pa-
droes biogeograficos observados atualmente originaram-se
ao longo de centenas de milhdes de anos por eventos de vi-
caridncia, dispersdo, especiagdo e extingdo (ver Capitulo 1).
Esses processos tém atuado em conjunto sobre continentes
em constante movimentagao, que sofrem com o efeito de al-
teragOes fisiograficas significativas (p. ex., soerguimento de
cadeias montanhosas, formagdo de bacias sedimentares e al-
teragdo do nivel do mar) e mudangcas climaticas continuas,
além de eventos episodicos de extingdo em massa.

Apos a fragmentagdo do supercontinente Pangeia, hd
220 Ma, a América do Sul permaneceu por muito tem-
po (até 30 Ma) ligada a pelo menos um bloco continental
gondwanico. Durante esse periodo (especialmente no Ju-
rassico, até 145 Ma), a flora da América do Sul tinha ele-
mentos comuns com muitas areas pangeicas, em especial
com a Antdrtica, como grupos de samambaias, coniferas,
cicaddfitas, ginkgofitas e as ja extintas Bennettitales. No ini-
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cio do Cretaceo (cerca de 120 Ma), o continente sul-ameri-
cano ainda compartilhava esses mesmos grupos com outras
dreas continentais, mas agora ja caracteristicos de uma flora
gondwaénica, como as coniferas podocarpaceas, araucaria-
ceas e Athrotaxis D.Don (Cupressaceae), género com ape-
nas uma espécie atual na Tasméania. Apés o surgimento
das angiospermas, no Jurassico Superior (136 Ma), passa a
ocorrer uma substituicdo gradual de elementos tridssicos e
jurdssicos, especialmente moniléfitas (grupo que inclui sa-
mambaias e cavalinhas — as Equisetales) e gimnospermas,
pelas plantas com flores. Na América do Sul, isso sé fica
evidente no registro fossilifero a partir do fim do Cretaceo
(70 Ma atrés), quando comegam a predominar paleofloras
dominadas por angiospermas.!?

Um evento marcante que impulsionou a diversificacio
mundial de plantas vasculares, em especial das angiosper-
mas e samambaias leptosporangiadas (i. e., aquelas cujo
esporangio deriva de apenas uma célula inicial), foi a ori-
gem das florestas pluviais tropicais, durante a transicio do
Mesozoico para o Cenozoico (65 Ma atras).!>!* Em termos
de riqueza de espécies, essas florestas tém mais da metade
de toda a biodiversidade do planeta, sendo as samambaias
leptosporangiadas, grupo que corresponde a 80% de todas
as espécies de plantas vasculares sem sementes, um dos seus
elementos floristicos mais importantes. Ja no Cenozoico, hd
indicios de que a flora da América do Sul tenha sofrido uma
intensa diversificagdo a partir do inicio do Eoceno, o que
resultou em valores maximos de diversidade floristica no
Eoceno Médio."> H4 uma correlagdo evidente entre a diver-
sidade floristica sul-americana do Eoceno e as mudangas da
temperatura global estimada para o mesmo periodo, embo-
ra essa correlagdo néo seja evidente posteriormente, como
durante o Neogeno.!> Assim, durante o Maximo Climatico
do Eoceno, de 50 a 55 Ma, a flora da América do Sul foi
caracterizada por uma extensa vegetagdo tropical, que se
estendia por areas hoje situadas até a Patagénia.'> Com o
crescente esfriamento do clima a partir do Eoceno Médio
e durante parte do Oligoceno, a diversidade floristica do
continente sofreu uma drastica redugéo, pelo menos dentre
os grupos caracteristicos de florestas tropicais.!* Por outro
lado, a presenca de climas mais frios e secos, intensificada
ap6s o0 Mioceno Médio (15 Ma atras), promoveu a expansao
de determinados tipos de paisagens, como as florestas com
Nothofagus (Nothofagaceae — Figura 15.1 N), e a diversi-
ficagdo de grupos adaptados a condigdes de maior aridez,
como as gramineas e cacticeas'® (ver Capitulo 13).

Acredita-se que somente apos a separagao da Gondwana
Ocidental (América do Sul e Africa), completada hd cerca
de 110 Ma (ver Capitulo 12), foi possivel o desenvolvimen-
to de uma flora sul-americana autéctone, originada na drea
do territério atual do continente. Neste ponto, ¢ importante
ressaltar que a ideia de que a América do Sul sofreu um
“isolamento espléndido” e que este possibilitou a formagao
de uma biota sul-americana Unica ndo estd totalmente de
acordo com muitas evidéncias paleogeogrificas. Pelo me-
nos em relacio as plantas, que tém mecanismos eficientes de
dispersdo de propagulos, conexdes posteriores a separagao
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Figura 15.1 Aspectos da vegetacio da América do Sul. A. Floresta do Choco-Darién, Coldmbia. B. Floresta Amazdnica, Brasil.

C. Floresta Atlantica, Brasil. D. Mosaico Floresta-Savana, Guiana Francesa. E. Mosaico Floresta com Araucaria-campos de alti-

tude, sul do Brasil. F. Paramo, Colémbia. G. Cerrado, Brasil. H. Campos rupestres, Brasil. I. Caatinga, Brasil. J. Monte, Argentina.

K. Deserto do Atacama, Chile. L. Vegetacéo alto-andina, sul da Bolivia. M. Pampas, sul do Brasil. N. Floresta com Nothofagus,

Chile. O. Regido da depressdo de Huancabamba, Peru. Crédito das fotos: A. Antonelli (A, D, O); G. Heiden (B, E, F, J, M); André I
M. Amorim (C); P. Fiaschi (G, H, L); Domingos Cardoso (1); Stig-Arne Gullbrantz (K); Benoit Loeuille (N). Uma nova versdo com

mais imagens desta figura, em tamanho 60 x 84 cm, pode ser obtida no link:* http://figshare.com/articles/South_Ameri-
can_Vegetation_Types_pdf/1431340 — Ver encarte colorido.

*Link disponivel & época da publicagdo desta obra e sujeito a alteragdes.
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da Africa e da América do Sul teriam existido via Antartica
(até 30 Ma atrds, no Oligoceno), protoilhas do atual Mar
do Caribe (GAARIlandia, entre 33 e 35 Ma) e formacao do
Istmo do Panamd, um processo geoldgico complexo, que
ocorreu principalmente entre 25 e 2,7 Ma atras. Isso cul-
minou com o estabelecimento de uma via terrestre efeti-
va para trocas bidticas entre a América do Sul e a América
do Norte.!”

Embora seja intuitivo buscar explicagdes para padroes de
disjungao floristica entre a Africa e a América do Sul na frag-
mentagdo do Gondwana Ocidental, é fundamental avaliar
se a idade das linhagens encontradas nos dois continentes é
compativel com a idade geoldgica atribuida a essa separacao.
Assim sendo, importantes grupos de plantas sul-americanas,
com poucos representantes na Africa, como as Bromelia-
ceae, Cactaceae, Humiriaceae e Rapateaceae, parecem ter
colonizado o continente africano em periodos muito poste-
riores & separagdo dos continentes.!® Alternativamente, caso
fosse observado que a idade dessas linhagens é compativel
com a separagdo dos continentes, sua diversidade reduzida
na Africa quando comparada a da América do Sul teria que
ser explicada ou por extingdes pronunciadas na Africa, ou
por taxas de especiagdo superiores na América do Sul. Além
disso, quando casos de congruéncia espacial sdo derivados
de eventos temporalmente diferentes (ver pseudocongruén-
cial® — ver Capitulo 4), a hipdtese vicariante perde forca, e
faz-se necessario buscar explicagdes individuais para os pa-
droes semelhantes observados, o que favoreceria um cendrio
de multiplos eventos de dispersdo, no caso da disjuncao entre
Africa e América do Sul.

Feitas as ressalvas do paragrafo anterior, algumas linha-
gens de plantas com sementes (espermatofitas) sul-ameri-
canas evidenciam um episodio vicariante temporalmente
congruente com a fragmentagdo do Gondwana Ocidental,
como Gnetaceae, Proteaceae, Velloziaceae e as palmeiras-
de-cera (Arecaceae subfamilia Ceroxyloideae). Entretanto,
uma vez que a idade de varias linhagens disjuntas entre a
Africa e a América do Sul é bem mais recente que sua idade
de separagdo, concluida hd 110 Ma, é necessaria alguma
explicagdo alternativa para a conexao floristica observada
entre esses dois continentes. Nesse contexto, Davis et al.?’
sugeriram que as atuais disjungdes africano-sul-americanas
em linhagens de Malpighiaceae devem-se ao rompimento
de uma conexao floristica pretérita no Hemisfério Norte.
Essa ideia, denominada “hipotese boreotropical’, baseia-se
em evidéncia fdssil da existéncia de extensas florestas plu-
viais esclerdfilas, cobrindo grandes dreas no sul da Laurdsia
e da América do Norte, entre o Paleoceno e o Eoceno?! (ver
Figura 15.2, Ta). Com a gradual retragdo das florestas tropi-
cais para as menores latitudes, durante o esfriamento global
do Oligoceno, varios grupos tropicais conhecidos apenas
por fésseis no Hemisfério Norte teriam ficado restritos aos
locais em que essas florestas sdo atualmente encontradas.
A hipétese do “corredor boreotropical Tercidrio” tem rece-
bido suporte recente de estudos com diversas familias de
plantas vasculares, tanto utilizando registros fosseis como
reconstrucoes biogeograficas baseadas em filogenias mole-
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culares, explicando potencialmente vérios casos de disjun-
¢do observados entre 4reas tropicais.

A ﬂ(_)f aatual da América do Sul também é caracterizada
por muitos grupos de plantas com principais centros de di-
versidade na Asia tropical e nos neotropicos, como é obser-
vado em Araliaceae, Chloranthacege, Gesneriaceae, Laura-
ceae, Meliaceae, Sapotaceae, Styracaceae e Symplocaceae,
por exemplo. Esses casos de disjungdo intercontinental
asidtico-americana também tém sido atribuidos 4 existén-
cia pretérita de uma flora tropical de distribuicdo continua
no Hemisfério Norte, hd 55 Ma (Paleoceno-Eoceno) (Figu-
ra 15.2, Ib). Essa flora boreotropical teria sidq fragmenta-
da com o progressivo resfriamento climatico das latitudes
mais elevadas, que levou a restrigdo de linhagens tropicais
as latitudes mais préximas da Linha do Equador. Possiveis
vias de intercAmbio para elementos floristicos boreotropi-
cais durante o Cenozoico, antes do fechamento do Istmo
do Panamd, incluem as proto-Grandes Antilhas da parte
média ao fim do Eoceno (50 Ma atrds) e as ja mencionadas
protoilhas do atual Mar do Caribe (“ponte terrestre” Gran-
des Antilhas-Cordilheira de Aves ou GAARIlandia, entre 33
e 35 Ma atras) (Figura 15.2, II).

Alguns grupos de plantas caracteristicos de terras bai-
xas tropicais na América do Sul, como as Annonaceae,
Araceae, Burseraceae, Meliaceae e Moraceae, podem ter
se beneficiado dessa “rota boreotropical” para alcangar o
continente sul-americano a partir de ancestrais do Hemis-
fério Norte. Caso isso tenha ocorrido entre o Paleoceno e
o Oligoceno, como as datagdes de suas filogenias indicam,
essas linhagens provavelmente encontraram um amplo ter-
ritério sob condigdes climdticas ideais para sua expansao.
Apos o 6timo climético do Mioceno Médio e em razdo da
continua elevagdo dos Andes (ver Capitulo 13), grupos asso-
ciados a climas mais frios (ou dreas montanhosas), como cla-
dos andinos dos géneros Hypericum (Hypericaceae), Hale-
nia (Gentianaceae), Oreobolus (Cyperaceae), Lithospermum
(Boraginaceae) e Lupinus (Fabaceae), também puderam se
diversificar localmente na América do Sul.® Além disso,
o efeito de zona de sombra de chuva, causado pela maior
elevacdo dos Andes, passou a promover a diversificagao de
grupos associados a diagonal de formagdes abertas secas da
América do Sul (ver Capitulo 9).

A extingdo (tanto massiva — p. ex., hd 65 Ma - como
gradual) de muitas linhagens de plantas mesozoicas talvez
explique as poucas evidéncias da conexdo floristica da Afri-
ca e da América do Sul tropicais deixadas na flora atual dos
dois continentes. Apesar disso, o continente sul-americano
permaneceu em contato com a Australdsia via Antértica até
30 Ma atrés. Talvez por causa da temporalidade mais recen-
te dessa conexdo, h4 ainda muitos exemplos de linhagens
de plantas disjuntas entre a porgao sul da América do Sul
e areas remanescentes da Gondwana situadas em regioes
mais temperadas, como Australia, Nova Zelandia e Nova
Caleddnia.2* Essas linhagens temperadas e subtropicais
podem ter sobrevivido ao progressivo esfriamento global
a partir do final do Eoceno em amplas dreas continentais,
mas, com o retorno de condi¢des climdticas mais amenas
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Temperatura (°C)

I: Rota boreotropical (a,b) /
Conexao via Antartica (c)
— Cyatheaceae (c)

— Lauraceae (b)

— Magnoliaceae (b)

— Malpighiaceae (a)

— Winteraceae (c)

II: Proto-Grandes Antilhas (a) /
GAARIlandia (b)

— Annonaceae (a/b)

— Bactris (Palmae) (a)

— Copernicia (Palmae) (b)

— Styracaceae (b)

Eoceno (c. 42 Ma atrés)

I1I: Fim do contato via

Antéartica/Declinio

gradual da temperatura

— Expanséo de florestas com
Nothofagus (ver Cap. 13)

— Gunnera (Gunneraceae)

— Samambaias lastreopsideas

IV: Cordilheira Oriental
dos Andes(a)/Expanséao
da aridez (b)

— Cactaceae (b)

— Calceolariaceae (a)

— Cinchoneae (Rubiaceae) (a)

— Nolana (Solanaceae) (b)
— Oxalis (Oxalidaceae) (b)

V: Drenagem do Lago Pebas
(a) / Istmo do Panama (b)

— Astrocaryum (Palmae) (a)

— Alnus (Betulaceae) (b)

— Guatteria (Annonaceae) (a/b)
— Inga (Fabaceae) (a/b)

— Lupinus (Fabaceae) (b)

— Quercus (Fagaceae) (b)

Final Eoceno/Inicio Oligoceno

(c. 35 Ma atras)

30

Milhdes de anos atras

Meio ao Final do Mioceno
(a partir de c. 15 Ma atras)

Plioceno-Holoceno
(c. 5 Ma atras em diante)
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Figura 15.2 Principais rotas migratérias (I e Il) e eventos paleogeogréficos (lll a V) relacionados com a flora da América do Sul tropical nos Gltimos 60 Ma (adaptado de An-
tonelli et al.?2). O gréafico mostra uma curva da diferenca, em relacdo ao presente, da temperatura média global no mesmo periodo (Hansen et al.23), indicando a transicdo de
um mundo predominantemente tropical a um periodo de esfriamento, marcado pela glaciacdo da Antartica (cerca de 35 Ma). Os taxons apresentados constituem alguns dos
exemplos citados ao longo do texto ou provém das referéncias bibliograficas consultadas. Pela complexidade e incerteza associadas as analises biogeograficas e de datagéo,

é importante ressaltar que opinides diversas existem ou poderdo ser apresentadas; o intuito aqui é ilustrar o fato de que eventos histéricos afetaram a flora sul-americana de
maneiras distintas e especificas para cada taxon.




no Mioceno Médio, a partir de 14 Ma atras, ficaram restri-
tas as dreas mais meridionais e as montanhas mais elevadas
da América do Sul.

A presenca de registro fossil mesozoico de linhagens
gondwiénicas temperadas e subtropicais ao longo do con-
tinente sul-americano sugere que a distribuigdo desses gru-
pos nas areas em que sao encontrados atualmente é relictual
de uma distribuigdo outrora mais ampla. Entre os exemplos
mais icOnicos estd o registro da ocorréncia de Eucalyptus
(Myrtaceae), um género atualmente confinado a Austra-
lasia, na paleoflora da provincia patagonica argentina do
Chubut, atestada por um fdssil do Eoceno datado de apro-
ximadamente 52 Ma atrds.?

Além do registro féssil, reconstru¢des biogeograficas de
diversas linhagens nao relacionadas entre os grandes gru-
pos de plantas recuperam padrées similares influenciados
por eventos vicariantes de separagdo dos continentes atuais
que constituiram a Gondwana. Por exemplo, na familia
de samambaias arborescentes Cyatheaceae, amplamente
distribuidas em regides tropicais, subtropicais e temperadas
no presente e com origem documentada pelo registro féssil
para o periodo Jurassico, as reconstrugdes biogeograficas
corroboram o fato de que os padrdes atuais de distribuicdo
sdo compativeis no tempo e no espago com um cenario de
vicariincia reconhecido para a separagio da Gondwana.?
Padroes semelhantes de distribuigdo sdo registrados nas
familias de gimnospermas Araucariaceae e Podocarpaceae,
assim como em varias linhagens de angiospermas, como
Fuchsia (Onagraceae), Gunnera (Gunneraceae), Nothofa-
gus, Cunoniaceae, Myrtaceae subfamilia Leptospermoi-
deae, Proteaceae e Winteraceae (ver Figura 15.2, Ic). Na
ordem Apiales, também se acredita que a diversificagao
das primeiras linhagens divergentes foi influenciada pelos
eventos vicariantes de separacdo Africa/Australdsia (cau-
sando a divergéncia entre Torricelliaceae e Griseliniaceae +
Apiineae); Australdsia/Nova Zelandia (entre Myodocarpa-
ceae e Araliaceae); e Antdrtica/ América do Sul/Austrélia e,
possivelmente, Africa (principais linhagens de Apiaceae).?”
Ja a relagdo entre as subfamilias Didymocarpoideae e Ges-
nerioideae de Gesneriaceae, datada em cerca de 45 Ma, ndo
corrobora o papel da vicaridncia do Gondwana em explicar
a distribuigdo pantropical de Gesneriaceace; em vez disso,
Perret et al.?® propuseram que os ancestrais da familia colo-
nizaram independentemente os paleotrépicos e a Austra-
lasia durante o Paleoceno Superior e o Oligoceno, prova-
velmente por meio de dispersdo a longa distancia através
do Hemisfério Sul. Entre as angiospermas campanulideas,
algumas linhagens derivadas de eventos cladogenéticos
mais antigos (Collumeliaceae/Bruniaceae) sdo tempo-
ralmente congruentes com a separagio da Africa e da
América do Sul, enquanto linhagens mais recentes (Aste-
raceae-Calyceraceae/Goodeniaceae) evidenciam essa cone-
xd0 posterior estabelecida com a Australia via Antértica®
(ver Figura 15.2, Ic).

A conexao floristica da América do Sul com os conti-
nentes da Laurasia foi finalmente completada com o fecha-
mento do Istmo do Panamad, que corresponde a uma via
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terrestre entre a América do Sul e as Américas Central e do
Norte. O Istmo do Panama foi formado ao longo de milhoes
de anos, desde 25 até cerca de 2,7 Ma atrés, fechando com-
pletamente no Plioceno!’, quando possibilitou um extenso
intercimbio bidtico (que ficou conhecido como o Grande
Intercambio Bidtico Americano) entre massas continentais
que permaneceram afastadas durante muitos milhdes de
anos.” Datam do Plioceno, ha cerca de 4 Ma, os primeiros
registros polinicos de géneros temperados (laurasiaticos)
na América do Sul, em regides montanhosas do noroeste
da Colombia, evidéncia das migragdes que comecaram a
suceder com a ponte intercontinental entdo estabelecida e
que levaram a novo incremento na diversidade floristica
sul-americana. Em seguida, ao longo do Pleistoceno, a pre-
senga desses géneros laurasidticos foi gradativamente au-
mentando em ntimero e se expandindo para o sul ao longo
das encostas dos Andes, expansdo obviamente viabilizada
pelas condi¢oes climaticas favoraveis aos organismos tem-
perados. Ndo hd registros de sua penetragdo nas terras bai-
xas amazonicas e muitos ndo sofreram diversificagdo aqui,
encontrando ainda hoje seu limite sul na Colémbia, como
os carvalhos (Quercus, Fagaceae). Ja Alnus (Betulaceae) e
Juglans (Juglandaceae) alcangaram o norte do Chile e Ar-
gentina. Por outro lado, alguns géneros laurasiaticos experi-
mentaram impressionante irradiagdo apds sua imigragdo na
América do Sul, como é o caso de Lupinus (Leguminosae,
subfamilia Faboideae), o género do tremogo, cujo centro
de diversidade atual (tanto em riqueza especifica como em
heterogeneidade morfoldgica) estd localizado nos Andes®
(ver Figura 15.2, V).

Como visto anteriormente, muitos grupos de plantas tro-
picais sul-americanas, tradicionalmente associados a uma he-
ranga gondwénica, tém se mostrado derivados de ancestrais
laurasiaticos (ver hip6tese boreotropical). Ja, a maioria das li-
nhagens derivadas de ancestrais gondwanicos parece perten-
cer a um estoque temperado e subtropical que teria habitado
o sul da América do Sul e a Australasia e que se encontra,
atualmente, no continente americano, restrito a por¢do meri-
dional e &s montanhas da Cordilheira dos Andes e do leste do
Brasil. Outros grupos mais recentes, que alcangaram a Amé-
rica do Sul apenas ap6s a formagdo do Istmo do Panama (ou
até mesmo derivados de episddios de dispersao a longa dis-
tancia), também contribuiram com a formagao da enorme di-
versidade floristica da América do Sul.? Portanto, percebe-se
que a formagio histérica da flora atual da América do Sul
foi bastante complexa, moldada durante dezenas e até cente-
nas de milhées de anos por elementos floristicos autoctones
ou provenientes de outros continentes ao longo de diferen-
tes épocas e fases climéticas. Tendo em vista essas diferentes
situagdes, seria possivel estabelecer uma relagdo entre os
padrdes de evolugdo e diversidade dos diferentes grupos de
plantas sul-americanos e sua origem espagotemporal (histo-
ria biogeogréfica)? Quais foram os principais fatores que te-
riam levado alguns grupos a diversificagoes explosivas, como
a de Lupinus, ou & ocupagdo de diferentes biomas, enquanto
outros permaneceram restritos a areas sujeitas a condigdes
climaticas especificas, com apenas poucas espécies?




Parte 2 | Evolugdo Espacial da América do Sul

Buscando responder a essas perguntas, na proxima se-
¢do sera discutido comoa flora da América do Sul foi afetada
pelas mudangas climticas e paleogeogréficas mais relevan-
tes em opera¢do no continente. Nessa escala, os principais
eventos de vicaridncia ndo estdo mais relacionados com os
oceanos ou com as barreiras climaticas que separam a Amé-
rica do Sul dos demais continentes. Aqui, eventos como as
fases orogenéticas da Cordilheira dos Andes, a formagdo de
bacias sedimentares e as mudangcas climéticas associadas a
essas mudangas fisiograficas certamente desempenharam
papel mais significativo.

Diversificacao regional da flora
sul-americana | Papel das mudancas
geograficas e climaticas

Tomando como exemplo a flora dos Andes, ¢ interessante
observar que, em escala intracontinental, também sdo en-
contradas evidéncias de uma contribuigéo floristica mista,
proveniente de elementos de diferentes origens. Sklenar
et al.3! sugeriram que a flora dos pdramos, formagéo encon-
trada acima de 2.800 m de altitude na porgdo centro-norte
dos Andes (Figura 15.1 F), é derivada tanto de elementos
tropicais, que teriam desenvolvido estratégias para resistir
ao congelamento, quanto de elementos de origem tempera-
da, provenientes de ancestrais do Hemisfério Norte [p. ex.,
Draba (Brassicaceae) e Lupinus] ou da flora temperada do
sul da América do Sul [p. ex., Azorella (Umbelliferae), Gun-
nera e Oreobolus)].

A Cordilheira dos Andes, localizada ao longo da costa
pacifica da América do Sul e composta de trés setores latitu-
dinais com diferentes relevos (ver Capitulo 12), é o elemen-
to fisiografico mais marcante do continente sul-americano.
O soerguimento dos Andes seguiu uma progressao do sul
ao norte e do oeste ao leste, e as por¢des norte e centrais
intensificaram suas elevagdes entre 15 e 5 Ma atras, culmi-
nando nas altitudes atualmente observadas® (ver também
Capitulo 13). Cada uma das fases de soerguimento dos
Andes teve um efeito significativo na evolugio bidtica da
América do Sul, embora essa importéncia muitas vezes nao
seja reconhecida. E comum enfatizar apenas o efeito da fase
terminal de soerguimento da porgio norte dos Andes na di-
versificagdo recente de linhagens montanas, sejam elas ori-
ginarias do Hemisfério Norte, como Lupinus e Hypericum,
ou do Hemisfério Sul, como Puya (Bromeliaceae). Como
exemplo, em uma analise comparativa de 73 filogenias mo-
leculares datadas de grupos vegetais de varios biomas, a taxa
de diversificagdo média das linhagens dos paramos parece
ter sido bem mais alta que as dos demais hotspots mundiais
de biodiversidade.?> Nos pédramos, a maioria dos eventos
de especiacdo (144 dentre 177 documentados na anilise)
teriam ocorrido durante o Pleistoceno e seriam provavel-
mente relacionados com ciclos de contragdo e expansio da
area de distribuicdo das espécies, decorrentes de mudancas
climaticas j& bem documentadas nos Andes.
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De acordo com Antonelli et al.?2, o efeito do soergui-
mento dos Andes também foi notével na evolucio espaco-
temporal de plantas tropicais de terras baixas do norte dq
América do Sul. Até o Mioceno Médio, as recorrentes trans.
gressdes marinhas do Pacifico entre a porgao central e norte
dos Andes (no Portal dos Andes Ocidentais, ou depressig
de Huancabamba, Figura 15.1 O) constituiram importan-
te barreira biogeografica entre esses dois setores. Somente
com o soerguimento desse portal, cerca de 12 Ma atrs, tro-
cas bidticas teriam sido intensificadas. Da mesma maneira,
a presenca de um enorme sistema lacustre-fluvial na Ama-
zOnia Ocidental entre 23 e 7 Ma (denominados de Sistema
Pebas e Acre) teria resultado em disjungdes entre os Andes
e a Amazonia Oriental.#2? Com a subsidéncia das condicoes
predominantemente aquéticas, varias linhagens teriam sofri-
do diversificagao local® e, a partir de 7 Ma, como consequén-
cia da expansao de dreas terrestres na Amazonia Ocidental.

Além de criar habitats favoraveis para a diversificacio in
loco de linhagens montanas tropicais e temperadas, a orogé-
nese cada vez mais intensa da Cordilheira dos Andes a par-
tir do Oligoceno-Mioceno levou a formagao de uma barrei-
ra climética cujo efeito mais significativo foi a expansio de
areas sazonalmente secas da diagonal de formacdes abertas
da América do Sul (ver Capitulo 9) e a formagédo do Deserto
do Atacama. Na porgdo sul dos Andes, especialmente a par-
tir de 8 Ma atras (ver Capitulo 13), esse aumento da aridez
resultou no desenvolvimento de estepes na Patagonia, da
vegetacdo xérica do Monte, na Argentina (Figura 15.1 J),
e da fase hiperarida do Atacama, no Chile (Figura 15.1 K).
O efeito que a expansdo de biomas aridos teve na evolug¢io
dessas regides pode ser constatado em varias linhagens de
plantas, cuja diversificagdo foi mais intensamente promovi-
da a partir do Mioceno, como as cactaceas, Oxalis (Oxali-
daceae), Nolana (Solanaceae) e Malesherbia (Malesherbia-
ceae) (ver Figura 15.2, IV).

Também associado a diagonal de formagoes abertas da
América do Sul, o Cerrado (Figura 15.1 G) tem uma histo-
ria bidtica cuja origem provavelmente remonta a periodos
mais secos a partir do Mioceno (ver Capitulo 9). Algumas
das linhagens mais caracteristicas de plantas do Cerrado
parecem ter sido originarias de biomas vizinhos por meio
de adaptagdes associadas a tolerancia ao fogo.>* A diversi-
ficagdo posterior dessas linhagens, ocorrida hd menos de
4 Ma, ja ocorre em um panorama de conservadorismo de
bioma, como observado em linhagens de Mimosa e Andira,
ambas leguminosas. A origem mundial dos biomas savani-
cos parece estar associada ao estabelecimento de gramineas
com mecanismo fotossintético C, como elementos domi-
nantes de formagoes campestres. Acredita-se que o decli-
nio na concentragao de CO, atmosférico a partir do inicio
do Oligoceno (cerca de 32 Ma atras) teria impulsionado o
surgimento do mecanismo fotossintético C,, energetica-
mente mais eficiente que o C, em linhagens de gramineas.>*
Da mesma maneira, o surgimento de alguns grupos ve-
getais suculentos, como as cactaceas, parece ter ocorrido
concomitantemente ao aumento de ambientes com estresse
hidrico nessa mesma época (Oligoceno), embora a diversi-



ficagdo da maioria das linhagens na familia Cactaceae seja
estimada como mais recente (Mioceno Superior, entre 10
e 5 Ma atrds). As radia¢des mais expressivas em Cactace-
ae foram contemporédneas as documentadas em muitas li-
nhagens andinas e nas Agavaceae mexicanas (outro grupo
suculento ligado a habitats aridos), assim como parece ter
ocorrido, com Oxalis e Aizoaceae no sul da Africa. Desta
maneira, esse breve periodo geoldgico mais quente e seco,
ao levar a expansdo mundial de ambientes abertos e secos,
propiciou oportunidades ecoldgicas tanto para linhagens de
plantas C, quanto para suculentas.

O desenvolvimento da diagonal de formagdes abertas
da América do Sul, descrito anteriormente, isolou linha-
gens mais associadas a dreas imidas, que agora se encon-
tram restritas aos Andes e ao sul e sudeste do Brasil, como
Araucaria (Araucariaceae), Alstroemeria (Alstroemeriaceae),
Crinodendron (Elaeocarpaceae), Escallonia (Escalloniaceae) e
Myrceugenia (Myrtaceae). E possivel que o evento vica-
riante que teria levado a essa distribui¢do disjunta nao
tenha sido a mudanga climatica oligoceno-miocénica em
si, mas uma transgressdo marinha de grande amplitude,
ocorrida no Mioceno Médio-Superior, e que foi denomi-
nada Mar Paranaense. O Mar Paranaense teria se estabele-
cido na drea correspondente a bacia de antepais (foreland
basin) formada a leste da Cordilheira dos Andes, na regiao
atual das terras baixas do Chaco e Pantanal (ver Capitu-
lo 13). Entretanto, é importante ressaltar que a inferéncia
dessa transgressdo depende, em grande parte, de evidén-
cias indiretas, principalmente estimativas de alteragoes
no nivel do mar durante o Mioceno, bem como interpre-
tagoes biogeogréficas da ocorréncia de determinados ta-
xons, principalmente foraminiferos. Pela dificuldade de
estimar tais mudancas e devido a opinides distintas na
literatura®®, ainda é prematuro concluir sobre a extensdo
maxima dessa transgressao.

A distribuigdo disjunta remanescente apds a regres-
sdo do Mar Paranaense (exemplo descrito anteriormente)
sugere que as linhagens separadas foram incapazes de se
estabelecer em dreas cujas condi¢des climaticas passaram
a ser mais aridas. Essas linhagens teriam ficado, portanto,
restritas as dreas que permaneceram com as condi¢des cli-
maticas originais ou semelhantes, exemplificando um caso
de conservadorismo de nicho. Ao interpretar a estrutura
filogenética de determinados téxons, fala-se em linhagens
com estrutura filogenética ecoldgica ou biogeogréfica
quando é possivel predizer a proximidade filogenética de
determinada espécie a partir de aspectos ecoldgicos ou
dados da sua distribuigdo geografica, respectivamente.
No contexto da evolugédo floristica da América do Sul, é
importante avaliar se os padrdes filogenéticos e biogeo-
gréficos de determinadas linhagens sdo ecologicamente
conservados ou se ha muitas mudancas relacionadas com
o nicho ecolédgico das espécies ao longo do tempo. No caso
de linhagens que mostram conservadorismo filogenético de
nicho, existe uma tendéncia de que as espécies ocupem o
mesmo tipo de nicho sensu lato (ou bioma) ao longo de
sua histdria evolutiva. Quando nio hd esse conservadoris-
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mo, existe maior flexibilidade para que ocorram mudan-
¢as nos nichos ecoldgicos ocupados pelas espécies ao lon-
go do tempo evolutivo.** Quando se busca compreender
padrdes evolutivos e de diversidade de plantas da América
do Sul, muitas vezes a presenca ou nio de conservadoris-
mo filogenético de nicho é evidente.

No caso das florestas tropicais sazonalmente secas
(SDTE, do inglés seasonally dry tropical forests), que estio
distribuidas em diversos ndcleos na América do Sul, mui-
tas linhagens de plantas endémicas (ou com distribuicio
l4 concentrada) exibem filogenias estruturadas geografi-
camente. Assim, espécies filogeneticamente proximas ten-
dem a ocupar o mesmo nticleo de SDTF (a Caatinga, por
exemplo, Figura 15.1 I) que ntcleos mais afastados, que
seriam alcancados apenas de maneira episddica via dis-
persdo. Da mesma maneira, como essas linhagens tendem
a ter distribuicdo geografica confinada ou concentrada
nesse bioma, observa-se também conservadorismo filoge-
nético de nicho.’” Em contraste com a ideia do conserva-
dorismo filogenético, a capacidade que algumas linhagens
tém de tolerar condig¢des climaticas ou edaficas diferentes
pode servir como estimulo & especiagdo. A diversificagdo
de Protium (Burseraceae), género com mais de 100 espé-
cies na Amazonia, esteve associada a especializacdo em
solos arenosos e argilosos®®, enquanto em Cedrela (Me-
liaceae) foi demonstrada a importancia da divergéncia
na tolerancia climética entre espécies-irmas.’® Assim, ¢é
ilustrativo comparar grupos de plantas das SDTF, como
a tribo Robinieae (Leguminosae, subfamilia Faboideae),
cuja filogenia exibe alto grau de estruturagdo geografica e
conservadorismo de bioma, com a situagao observada em
linhagens de florestas pluviais tropicais, que parecem ter a
tendéncia de apresentar filogenias com baixa estruturagao
geografica.?

Na América do Sul, as florestas pluviais tropicais (ou
florestas tropicais umidas) surgiram hd pelo menos 58 Ma’
e encontram-se atualmente restritas & Amazonia (inclusive
o escudo Guiano, Figura 15.1 B e D), terras baixas nas en-
costas leste da Cordilheira dos Andes, noroeste da América
do Sul (Chocd-Darién, Figura 15.1 A), Costa Atlantica do
Brasil (Figura 15.1 C) e dreas umidas em vegetagio mési-
ca, como as matas de galeria no Cerrado e no Pantanal. A
maior diversificagdo das linhagens de plantas atuais nessas
florestas parece ter ocorrido especialmente ao longo dos
ultimos 10 Ma, em consonancia com a idade estimada de
géneros como Guatteria (Annonaceae) e Inga (Legumino-
sae subfamilia Mimosoideae), caracteristicos de florestas
umidas. A diversificagdo de linhagens de plantas epifiticas,
como varios grupos de samambaias leptosporangiadas'*
e bromélias, também parece estar associada ao estabele-
cimento de florestas imidas na América do Sul. Porém, €
importante ressaltar que muitos téxons ainda ndo foram
estudados em detalhe, que padroes de diversificagdo esti-
mados por meio de filogenias moleculares inexoravelmente
omitem linhagens ja extintas e que o registro fssil indica
que a biodiversidade floristica neotropical era bem mais
alta no Eoceno que no perfodo atual.'®
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Uma das explicagoes mais corriqueiras para a eleva-
da diversidade da Floresta Amazonica trata-se do mode-
lo dos Reftigios Pleistocénicos (ver Capitulo 14). Em sua
concepgio, esse modelo (proposto originalmente para
aves)?0 apresentava duas hipdteses: a primeira estipulava
que a maioria das espécies de aves neotropicais teria surgi-
do durante o Pleistoceno, por meio de isolamento de frag-
mentos florestais em periodos glaciais (secos). Populagdes
confinadas a esses fragmentos teriam se diferenciado tan-
to com o passar do tempo que, quando houve expansio
florestal e os fragmentos se reconectaram em periodos
interglaciais (imidos), ja teria sido impossibilitada a tro-
ca génica, refletindo em um processo de especiagdo alo-
patrica. A segunda hipotese, que seria complementar, ou
uma consequéncia da primeira, sugeria que esse modelo
de especiagéo teria sido responsavel pela grande biodiver-
sidade neotropical.

Ainda estd em debate se o modelo dos Reftigios Pleis-
tocénicos atuou de forma significativa na geragdo da flora
amazoOnica. Prance! argumentou que a concentragao de
espécies de drvores em determinadas dreas de endemis-
mo amazdnicas resultou da agdo do mecanismo elabora-
do por Haffer, mas estudos posteriores contestaram essa
visdo, principalmente por considerarem que os intervalos
de tempo envolvidos ndo seriam suficientemente longos.
Além disso, a datagdo de filogenias moleculares, assim
como a andlise de padrdes de diversidade por meio de re-
gistros fosseis, indica que muitos grupos amazonicos ti-
veram origem pré-pleistocénica.® Entretanto, essas idades
nao significam que as flutuagdes climéticas dos tltimos
2,6 Ma ndo possam ter impactado a formagédo de parte da
diversidade amazdnica, principalmente na origem da pe-
quena fragdo das espécies que sobreviveram até hoje, além
de ter afetado de maneira significativa os padroes atuais
de distribui¢io.*?

Evolugdo geografica intraespecifica
da flora sul-americana

A cronologia é importante para inferir e distinguir pa-
droes filogeograficos nedgenos influenciados pela tectoni-
ca e reorganizagoes paleogeograficas de padrées quater-
ndrios mais provavelmente influenciados por mudangas
climaticas.*? Como jé discutido em tdpico anterior, even-
tos histéricos mais recentes, como as glaciagoes pleisto-
cénicas, podem ndo ter acarretado especiagdes multiplas,
como previa o modelo dos Reftigios Pleistocénicos, mas
devem ter levado a algum grau de diversificagdo dentro
de certas linhagens. Nesse caso, é possivel que as marcas
desses eventos paleoclimaticos sejam notadas apenas na
estruturacdo genética (distribui¢do de alelos) e distribui-
¢ao espacial de populagdes da mesma espécie ou de espé-
cies proximas. A Filogeografia, ao lidar com essa escala
de andlise (populacional), baseia-se na analise de diversos
marcadores moleculares (plastidiais e nucleares em plan-
tas, contrastando com o amplo uso de DNA mitocondrial
em animais), tomados de muitos individuos ocorrentes

-

em diversos sitios ao longo da distribuicdo de uma esp¢-
cie. Busca-se com esse método o estabelecimento de re.-
des de haplétipos, que possibilitem vislumbrar padroes de
acumulo de divergéncia genética nas linhagens da espécie
em analise. Os estudos nessa linha tém contribuido para o
entendimento da temporalidade e dos fatores ambientaig
envolvidos na estruturagdo demogrifica de populacoes
de plantas na América do Sul (ver Capitulo 8). Por causa
das profundas divisdes filogeograficas observadas entre
populagdes de algumas espécies, estima-se que, em muitos
casos, exista inclusive uma diversidade criptica ainda nio
revelada morfologicamente.*?

Em uma espécie de cedro, Cedrela odorata L. (Me-
liaceae), a0 menos quatro potenciais tdxons morfologi-
camente cripticos foram evidenciados, e formas previa-
mente reconhecidas como ecotipos na América Central
poderdo, assim, ser elevadas a espécies.** Ademais, obser-
vou-se um padrao de divergéncia filogeografica ao longo
dos Andes e da América Central, sendo nessa tltima re-
gido aparentemente relacionado com mudangas climéti-
cas pleistocénicas. Em outra espécie do mesmo género, C.
fissilis Vell., foram detectadas duas linhagens filogenéticas
sul-americanas que habitam florestas estacionais semide-
ciduais e deciduais de duas regides geograficas distintas:
uma ocidental (da Bolivia ao noroeste do Mato Grosso) e
uma oriental (em um arco da Bahia e Minas Gerais até o
Rio Grande do Sul e Mato Grosso do Sul).*> A divergéncia
entre essas duas linhagens filogeograficas teria ocorrido
no Mioceno Superior e Plioceno Inferior, possivelmen-
te mediada por eventos climaticos: a expansdo de climas
umidos nesse periodo teria provocado ruptura das popu-
lagdes ancestrais, provocando ao menos dois refugios de
florestas estacionais secas, um a leste e outro a oeste do
dominio atual dos Cerrados. Além disso, o polimorfismo
intraindividual encontrado no marcador ITS (do inglés,
Internal Transcribed Spacer) nessa amostragem sugere
que as duas linhagens isoladas de C. fissilis podem poste-
riormente ter se conectado novamente e sofrido hibrida-
¢do intraespecifica.

Desse modo, o padrio espacial em arco e com estru-
turacdo filogeografica de Cedrela fissilis, assim como o de
uma espécie de aroeira, Myracrodruon urundeuva Allemao
(Anacardiaceae), e de algumas leguminosas, aponta para a
corroboragio da hipdtese de existéncia de um arco pretérito
continuo de florestas tropicais sazonalmente secas (SDTF)
no centro-sudeste da América do Sul, primeiro proposto
como “Arco Pleistocénico’, mas que pode ter se estabeleci-
do ainda no Mioceno. Em uma espécie de ipé, Handroan-
thus impetiginosus (Mart. ex DC.), Mattos (Bignoniaceae),
Collevatti et al. também encontraram indicios de que as
populagdes de dreas de SDTF seriam hoje relictuais de uma
distribui¢do mais ampla da espécie durante o Ultimo Méxi-
mo Glacial (21.000 anos atras).

Nesse quadro, em que as flutuagoes paleoclimaticas sao
invocadas como mecanismos que afetam a diversidade ve-
getal e padrdes de distribui¢do, tanto em nivel intraespecifi-
co como especifico, é importante contrastar grupos benefi-




ciados ou prejudicados em cada fase climatica. Nas regides
tropicais, os periodos glaciais teriam impactado tdxons de
florestas umidas, sobretudo pela redugio da pluviosidade (e
ndo da temperatura média), enquanto favoreciam a expan-
sdo geografica de espécies de matas estacionais e formagdes
abertas pela diminuigdo da disponibilidade hidrica ambien-
tal. Ja espécies montanas ou de latitudes maiores podem ter
sido geralmente favorecidas pelo resfriamento climdtico.
Em uma andlise filogeografica de espécies proximas de
Petunia (Solanaceae), que habitam formagdes campestres
do sul e sudeste do Brasil (Figura 15.1 E), Lorenz-Lemke
et al.¥’ mostraram que poderia ter ocorrido uma expan-
sdo geografica de uma tnica populagdo ancestral em um
dos periodos glaciais quaterndrios, enquanto nos periodos
interglaciais teria havido a fragmenta¢do da distribuicéo
original, levando a diminuigdo ou a interrupgao de fluxo
génico entre as populagoes isoladas geograficamente, acar-
retando especiagao.

Ha também evidéncias de um papel determinante da he-
terogeneidade edéfica sobre a diferenciagiao de populagées
de espécies arboreas amazdnicas, como no caso dos breus
(Protium spp., Burseraceae), levando a um padrao atual em
que até mesmo cada membro de um par de espécies-irmas
esta restrito (especializado) ou a terrenos de areia branca ou
de argila. Ja em Symphonia globulifera L.f. parece ter havido
efeito evidente da heterogeneidade altitudinal dos Andes na
diferenciagdo de populagdes, enquanto na Amazonia a es-
truturagao filogeografica observada foi baixa.

Estudos na linha da Filogeografia tém, ainda, trazido
dados que podem corroborar mecanismos hipotéticos ba-
seados em modelos do impacto da redu¢ao de habitat sobre
as populagdes que, reduzidas e isoladas umas das outras,
acumulam alteracdes genéticas ao longo do tempo. Como
exemplo disso, a reducao das dreas florestadas no dominio
da Mata Atlantica, com a concomitante deterioragio das
condi¢des dos fragmentos florestais remanescentes, pode
ter provocado decréscimo no nivel de cruzamento endé-
gamo em espécies anemocoricas (como Astronium graveo-
lens Jacq., Anacardiaceae). Em espécies autocéricas, como
Metrodorea nigra A.St.-Hil. (Rutaceae), a fragmentagdo
da floresta imida parece ter provocado efeitos menos
notdveis nos atributos genéticos das populagdes, embora
aqui o fluxo polinico possa ter diminuido como resulta-
do do menor nimero de insetos deslocando-se entre os
remanescentes florestais.*®

Em suma, embora eventos de divergéncia genética em
varios momentos ao longo do Pleistoceno tenham sido re-
portados nos estudos de muitas linhagens de espécies vege-
tais sul-americanas, hda muitos casos de grupos que parecem
ter sofrido ramificagoes de linhagens em nivel intraespeci-
fico em tempos bem mais antigos (sobretudo do Mioceno
ao Plioceno). Em muitos casos, tem sido possivel relacionar
a estruturacdo genética e filogeografica nas populagoes dos
grupos de angiospermas estudados com uma histéria preté-
rita de distribuicdo geografica de espécies florestais sofrendo
contracdes durante os ciclos glaciais (com clima mais seco),
enquanto espécies associadas a ambientes abertos ou secos
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parecem ter experimentado expansdes nas épocas secas ou
expressado respostas bem variadas as oscilagdes climdticas,
suscitando perguntas para um ntimero crescente de estudos.
Os resultados ja disponiveis mostram um mosaico complexo
de padrdes filogeograficos nas linhagens de plantas da Amé-
rica do Sul.
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