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Introduc;ao 
A Biogeografia Historica busca compreender quais foram 
os fatores e os processos que resultaram nos padroes de 
diversidade e distribuiyao geografica observados na biota 
de determinada area e como esses padroes relacionam his
toricamente diferentes areas biogeograficas. Para esse fim, 
diversos taxons, relacionados proximamente ou nao, po
dem contribuir de mane ira significativa para a busca por 
congruencias espaciais (ver Capitulos 1 e 3), para 0 enten
dimento de como areas 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 
Historica depende fundamentalmente do conhecimento 
preciso da area de distribuiyao dos taxons e de filogenias, 
com estimativas confiaveis da idade dos eventos cladoge
neticos inferidos. 

Neste capitulo, apresenta-se uma sintese do conheci
mento a respeito de como a evolu<;:ao espayotemporal e 
climatica da America do SuI influenciou a formayao dos 
diferentes padroes de evoluyao e diversidade exemplifica
dos pela flora atual do continente. Nao se pretende cobrir 
todos os grupos, estudos e padroes necessarios para urn 
entendimento adequado do topico; esta escolha deve ser 
vista como uma seleyao arbitraria, com 0 intuito de exem
plificar as generalidades principais percebidas e incitar 0 

futuro desenvolvimento da disciplina. Para 0 lei tor que 
busca se aprofundar no ass unto, recomenda-se a consulta 
as outras contribuiyoes relevantes, como Graham 1, Anto
nelli e Sanmartin2 e Hughes et al.\ assim como aos outros 

capitulos do presente livro. Estudos de Biogeografia His
torica de plantas nos diferentes dominios fitogeograficos 
do Brasil foram revisados por Fiaschi e Pirani4, enquanto 
Hoorn et al. 5.6 apresentaram uma visao multidisciplinar 
e integradora de como mudanyas climaticas e paleogeo
graficas podem ter contribuido com a formayao histo 
rica da biota no norte da America do SuI (Amazonia e 
Andes tropicais). 

Diversidade e endemismo florfstico 
na America do Sui 
Mais de urn teryo da diversidade mundial de plantas vas
culares esta restrito a regiao neotropical, que abrange a 
maior parte da America do SuI, alem da America Central 
e suI do Mexico. Em algumas estimativas, a regiao neo
tropical parece conter mais especies que todas as floras da 
Africa e Australasia juntas.2 Como ocorre em toda vege
tayao terrestre mundial, exceto 0 bioma de taiga (floresta 
boreal, Hemisferio Norte), a area continental da America 
do SuI e coberta por vegetayao com predominio de an
giospermas (as plantas com flores), que sao os principais 
elementos das fitofisionomias encontradas no continente, 
nao so pela riqueza de especies, mas pela vasta diversidade 
de habitos e morfologia. Algumas poucas areas subtropi
cais e temperadas sao caracterizadas pela presenya mar
cante de especies de gimnospermas, como as araucarias 
[Araucaria angustifolia (Bertol.) Kuntze, no suI do Brasil, 
e A. araucana (Molina) K. Koch, no Chile] e os pinhei
ros-bravos (Podocarpus spp.). As licofitas e monilofitas 
sao tambem representadas por nllmeros expressivos no 
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continente (l.224 especies no Brasil), assim como os gru
pos tradicionalmente conhecidos como briofitas (i. e., 
musgos, hepaticas e antoceros, com l.527 especies no 
Brasil). A enorme diversidade floristica da America do 
Sui esta intrinsecamente associada a ampla heterogenei
dade ecologica (com paisagens que variam de planicies a 
altas cordilheiras) e climatica (com climas de tropicais a 
temperados e frios, aridos a hipenimidos) do continente. 
POl'em, a historia peculiar do continente, com seus even
tos geologicos, climaticos e vegetacionais, foi determinan
te ao impulsionar a evoluyiio particular de suas linhagens 
de plantas. Muitas familias de angiospermas, embora am
pia mente distribuidas pelo mundo, tern maior riqueza na 
America Tropical. Por exemplo: dos 650 generos e 19.000 
especies de Leguminosae, 272 generos com 6.700 especies 
siio neotropicais; dos 155 generos e 4.500 especies de Me
lastomataceae, 100 siio neotropicais, com 3.000 especies; 
Malpighiaceae tern 65 generos e l.260 especies, sendo 
neotropicais 50 deles e l.11 0 especies; Lecythidaceae tern 
20 generos e 292 especies, sendo neotropicais 10 deles e 
204 especies (Tabela 15.1) . 

Apos a fragmentayiio do supercontinente Gondwana, 
a America do Sui tornou-se urn continente isolado de 
outras mass as continentais, especialmente entre sua se
parayiio do continente antartico (cerca de 30 Ma atras) e 
o estabelecimento do Istmo do Panama (Mioceno). Esse 
isolamento provavelmente imprimiu forte marca na flora 
sui-americana e ajuda a explicar 0 fato de a regiiio neotro
pi cal ser detentora do maior numero de familias endemi
cas de angiospermas, como Cyclanthaceae, Marcgravia
ceae, Caryocaraceae, Picramniaceae, Rhabdodendraceae 
e Cannaceae (Tabela 15.1). Alem disso, cerca de dez fami
lias de angiospermas tern centro de diversidade na Ame
rica do Sui e siio quase exclusivamente neotropicais (com 
exceyiio de urn ou poucos taxons extra-americanos), 
destacando-se Bromeliaceae, Cactaceae, Caricaceae, He
liconiaceae, Humiriaceae, Rapateaceae, Velloziaceae e 
Vochysiaceae (Tabela 15.1). 

Ao constatar esses padroes de diversidade floristica na 
America do Sui, cabe buscar respostas as seguintes pergun
tas: sera que os grupos mais ricos no continente sofreram 
uma diversificayiio autoctone recente ou seriam eles resul
tado de eventos multiplos de imigrayiio? E os grupos me
nos ricos, como Aizoaceae, Dipterocarpaceae, Proteaceae e 
Zingiberaceae (Tabela 15.1), teriam sofrido eventos de ex
tinyiio mais acentuados na America do Sui ou nunca foram 
efetivamente ricos aqui? 

Ainda niio esta claro se a megabiodiversidade neotro
pical em comparayiio aos outros continentes tropicais se 
deve a taxas maiores de especiayiio e imigrayiio, a taxas 
menores de extinyiio e emigrayiio ou a uma combinayiio 
desses fatores ao longo do tempo, possivelmente com mu
danyas temporais e espaciais nessa dinfunica. lo Assim, a 
reconstruyiio da his tori a evolutiva e biogeografica de cada 
grupo pode ajudar a explicar diferenyas de diversidade en
tre a regiiio neotropical e outras partes do mundo. Alem 
de sequencias moleculares e do registro fossil, a combina-
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Tabela 15.1 Comparac;ao da riqueza aproximada de 
algumas familias de plantas vascu lares no mundo e na 
regiao neotropical. 

Familia 

Aizoaceae 

• Aistroemeriaceae* 

Anemiaceae 

Bromeliaceae* 

Cactaceae 

• Calceolariaceae* 

• Calyceraceae* 

Cannaceae* 

Caricaceae* 

Caryocaraceae* 

Cyclanthaceae* 

Dipterocarpaceae 

Heliconiaceae 

Humiriaceae* 

Lecythidaceae 

Leguminosae 

Malpighiaceae 

Marcgraviaceae* 

Melastomataceae 

Picramniaceae* 

Proteaceae 

Rapateaceae* 

Rhabdodendraceae* 

• Tropaeolaceae* 

Velloziaceae 

Vochysiaceae* 

Zingiberaceae 

Numero de generos/especies 
(generos/especies neotropicais)8.9 

127/2.500 (7/20) 

3/165 

1/100 (1/90) 

56/2.900 

125/1.900 

2/260 

4/60 

1/10 

4/33 

2/25 

12/180 

17/680 (2/2) 

1/200 

8/65 

20/292 (10/204) 

650/19.000 (272/6.700) 

65/1.260 (50/1.110) 

7/130 

155/4.500 (100/3.000) 

3/50 

75/1.775 (8/86) 

16/80 

1/3 

1/105 

4/250 (3/220) 

7/200 

50/1.300 (1/55) 

*Familias endemicas ou representadas por ate tres especies fora da regi ao 
neotropical. • Familias essencia lmente andino-temperadas (regiao and ina e 
zona transicional su i-americana, sensu Morrone7). 

yiio de evidencias paleogeograficas e paleoclimaticas po de 
iluminar 0 conhecimento do desenvolvimento espayotem
poral da flora sui-americana. 

Registros sui-american os de micro e macrofosseis ve
getais conhecidos do Paleoceno ao Mioceno ja sugeriam a 
existencia de uma flora extremamente rica no continente 
desde cerca de 59 Ma, com pico de diversidade durante 0 

Eoceno. II Posteriormente, a flora miocenica de terras bai
xas da regiiio amazonica ja era muito semelhante a atual, 
sendo ambas altamente diversificadas e com as mesmas 
familias dominantes no componente arboreo, como Legu
minosae, Lecythidaceae, Sapotaceae, Chrysobalanaceae e 
Burseraceae. Eventos mais recentes de grande magnitude 
que tiveram destacada atuayiio na historia da vegetayiio e 



da flora sul-americanas incluem a intensa atividade oroge
nica intracontinental, a evoluc;:ao das bacias sedimentares e 
hidrognificas, os varios ciclos de mudanc;:as paleoclimaticas, 
os eventos de transgressao marinha e a uniao da America 
do Sui a Central pela conexao formada pelo soerguimento 
do Istmo do Panama. Esse evento propiciou urn grande in
tercambio entre as biotas sui-americana e norte-americana. 

Eventos historicos como os mencionados anteriormente 
devem ser invocados para explicar como foram estabelecidos 
os padroes de evoluc;:ao e diversidade atualmente observados 
na flora da America do SuI. Tambem colaboram na busca por 
respostas as seguintes perguntas: quais os intervalos de tem
po envolvidos desde a origem de determinados grupos ate 
sua maior diversificac;:ao no continente? Quais foram os fa
tores abioticos ou bi6ticos que poderiam ter estimulado a di
versificac;:ao desses grupos? Qual foi 0 papel desempenhado 
pela extinc;:ao quando se olha para a diversidade e distribui
c;:ao atual de plantas sul-americanas? Para responder a essas 
perguntas, e necessario buscar uma visao integrada dos pa
droes de evoluc;:ao temporal da biota associados a reorganiza
c;:ao tectonica e paleogeognifica do continente, as mudanc;:as 
climaticas globais ou regionais resultantes de sua reconfigu
rac;:ao territorial e as mudanc;:as nos regimes ecol6gicos que 
determinam 0 processo seletivo de especies. 

Evoluc;ao geografica intercontinental 
da flora sui-americana 
Para explicar a formac;:ao da elevada diversidade de plantas 
da America do Sui, e fundamental contrastar os padroes evo
lutivos de seus principais clados com os principais eventos 
geoclimaticos do continente, especialmente nos ultimos cerca 
de 90 Ma, periodo compreendido entre a separac;:ao da Ame
rica do Sui e Africa e a conexao com a America Central via 
formac;:ao do Istmo do Panama (ver Capitulo 12). Principal
mente nesse intervalo de tempo configurou-se a composic;:ao 
floristic a atual da America do Sui e a enorme diversidade de 
paisagens natura is observadas no continente (Figura 15.1). 
Entretanto, antes de comec;:ar essa viagem evolutiva atraves 
da flora da America do Sui, e importante ressaltar que os pa
droes biogeograficos observados atualmente originaram-se 
ao longo de centenas de mil hoes de anos por eventos de vi
cariancia, dispersao, especiac;:ao e extinc;:ao (ver Capitulo 1). 
Esses processos tem atuado em conjunto sobre continentes 
em constante movimentac;:ao, que sofrem com 0 efeito de al
terac;:oes fisiognificas significativas (p. ex., soerguimento de 
cadeias montanhosas, formac;:ao de bacias sedimentares e al
terac;:ao do nivel do mar) e mudanc;:as climaticas continuas, 
alem de eventos epis6dicos de extinc;:ao em massa. 

Ap6s a fragmentac;:ao do supercontinente Pangeia, ha 
220 Ma, a America do Sui permaneceu por muito tem
po (ate 30 Ma) ligada a pelo menos urn bloco continental 
gondwanico. Durante esse periodo (especial mente no Ju
rassico, ate 145 Ma), a flora da America do Sui tinha ele
mentos comuns com muitas areas pangeicas, em especial 
com a Antartica, como grupos de samambaias, coniferas, 
cicad6fitas, ginkg6fitas e as ja extintas Bennettitales. No ini-
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cio do Cretaceo (cerca de 120 Ma), 0 continente sul-ameri
cano ainda compartilhava esses mesmos grupos com outras 
areas continentais, mas agora ja caracteristicos de uma flora 
gondwanica, como as coniferas podocarpaceas, araucaria
ceas e Ath1'Otaxis D.Don (Cupressaceae), genero com ape
nas uma especie atual na Tasmania. Ap6s 0 surgimento 
das angiospermas, no Jurassico Superior (136 Ma), passa a 
ocorrer uma substituic;:ao gradual de elementos triassicos e 
jurassicos, especialmente monil6fitas (grupo que inclui sa
mambaias e cavalinhas - as Equisetales) e gimnospermas, 
pelas plantas com flores. Na America do Sui, isso s6 fica 
evidente no registro fossilifero a partir do fim do Cretaceo 
(70 Ma atras), quando comec;:am a predominar paleofloras 
dominadas por angiospermas.1 2 

Urn evento marcante que impulsionou a diversificac;:ao 
mundial de plantas vasculares, em especial das angiosper
mas e samambaias leptosporangiadas (i. e., aquelas cujo 
esporangio deriva de apenas uma celula inicial), foi a ori
gem das florestas pluviais tropicais, durante a transic;:ao do 
Mesozoico para 0 Cenozoico (65 Ma atras).l3,14 Em termos 
de riqueza de especies, essas florestas tern mais da metade 
de toda a biodiversidade do planeta, sendo as samambaias 
leptosporangiadas, grupo que cor responde a 80% de todas 
as especies de plantas vasculares sem sementes, um dos seus 
elementos floristicos mais importantes. Ja no Cenozoico, ha 
indicios de que a flora da America do Sui tenha sofrido uma 
intensa diversificac;:ao a partir do inicio do Eoceno, 0 que 
resultou em valores maximos de diversidade floristica no 
Eoceno Medio. IS Ha uma correlac;:ao evidente entre a diver
sidade floristica sui-americana do Eoceno e as mudanc;:as da 
temperatura global estimada para 0 mesmo periodo, embo
ra essa correlac;:ao nao seja evidente posteriormente, como 
durante 0 Neogeno. IS Assim, durante 0 Maximo Climatico 
do Eoceno, de 50 a 55 Ma, a flora da America do Sui foi 
caracterizada por uma extensa vegetac;:ao tropical, que se 
estendia por areas hoje situadas ate a Patagonia. 12 Com 0 

crescente esfriamento do clima a partir do Eoceno Medio 
e durante parte do Oligoceno, a diversidade florlstica do 
continente sofreu uma drastica reduc;:ao, pelo menos dentre 
os grupos caracterlsticos de florestas tropicais.ls Por outro 
lado, a presenc;:a de climas mais frios e secos, intensificada 
ap6s 0 Mioceno Medio (15 Ma atnis), promoveu a expansao 
de determinados tipos de paisagens, como as florestas com 
Nothofagus (Nothofagaceae - Figura 15.1 N), e a diversi
ficac;:ao de grupos adaptados a condic;:oes de maior aridez, 
como as gramineas e cactaceas l6 (ver Capitulo 13) . 

Acredita-se que somente ap6s a separac;:ao da Gondwana 
Ocidental (America do Sui e Africa), completada ha cerca 
de 110 Ma (ver Capitulo 12), foi possivel 0 desenvolvimen
to de uma flora sui-americana aut6ctone, originada na area 
do territ6rio atual do continente. Neste ponto, e importante 
ressaltar que a ideia de que a America do Sui sofreu urn 
"isolamento esplendido" e que este possibilitou a formac;:ao 
de uma biota sui-americana {mica nao esta totalmente de 
acordo com muitas evidencias paleogeograficas. Pelo me
nos em relac;:ao as plantas, que tem mecanismos eficientes de 
dispersao de propagulos, conexoes posteriores a separac;:ao 
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Figura 15.1 Aspectos da vegeta~ao da America do Sui. A. Floresta do Choc6-Darien, Colombia. B. Floresta Amazonica, Brasil. 
C. Floresta At lantica, Brasil. D. Mosaico Floresta-Savana, Guiana Francesa. E. Mosaico Floresta com Araucaria-campos de alti 
tude, sui do Bras il. F. Paramo, Colombia. G. Cerrado, Brasil. H. Campos rupestres, Brasil. I. Caatinga, Brasil. J. Monte, Argenti na. 
K. Deserto do Atacama, Chile. L. Vegeta~ao alto-andina, sui da Bolivia. M. Pampas, sui do Brasil. N. Floresta com Nothofagus, 
Ch ile. O. Reg iao da depressao de Huancabamba, Peru. Cred ito das fotos: A. Antonelli (A, D, 0); G. Heiden (B, E, F, J, M); Andre 
M. Amorim (C); P. Fia schi (G, H, L); Domingos Cardoso (I); Stig-Arne Gullbrantz (K); Benoit Loeui lle (N). Uma nova versao com 
mais imagens desta figura, em tamanho 60 x 84 cm, pode ser obtida no link:* http://figshare.com/articies/South_Ameri 
can_ Vegetation_ Types_pdf/1431340 - Ver encarte colorido. 

' Link disponivel it epoca da publica<;ao desta obra e slljeito a altera<;6es. 
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da Africa e da America do Sui teriam existido via Antartica 
(ate 30 Ma atras, no Oligoceno), protoilhas do atual Mar 
do Caribe (GAARlandia, entre 33 e 35 Ma) e formayao do 
Istmo do Panama, urn processo geologico complexo, que 
ocorreu principalmente entre 25 e 2,7 Ma atras. 1sso cul
minou com 0 estabelecimento de uma via terrestre efeti
va para trocas biotic as entre a America do Sui e a America 
do NorteY 

Embora seja intuitive buscar explicayoes para padroes de 
disjunyao floristica entre a Africa e a America do Sui na frag
mentayao do Gondwana Ocidental, e fundamental avaliar 
se a idade das linhagens encontradas nos dois continentes e 
compativel com a idade geologica atribuida a essa separayao. 
Assim sendo, importantes grupos de plantas sul-americanas, 
com poucos representantes na Africa, como as Bromelia
ceae, Cactaceae, Humiriaceae e Rapateaceae, parecem ter 
colonizado 0 continente africa no em periodos muito poste
riores a separayao dos continentes. 18 Alternativamente, caso 
fosse observado que a idade dessas linhagens e compativel 
com a separayao dos continentes, sua diversidade reduzida 
na Africa quando comparada a da America do Sui teria que 
ser explicada ou por extinyoes pronunciadas na Africa, ou 
por taxas de especiayao superiores na America do SuI. Alem 
dis so, quando casos de congruencia espacial sao derivados 
de eventos temporalmente diferentes (ver pseudocongruen
cia 19 - ver Capitulo 4), a hipotese vicariante perde forya, e 
faz-se necessario buscar explicayoes individuais para os pa
droes semelhantes observados, 0 que favoreceria urn cemirio 
de multiplos eventos de dispersao, no caso da disjunyao entre 
Africa e America do SuI. 

Feitas as ressalvas do paragrafo anterior, algumas linha
gens de plantas com sementes (espermatofitas) sul-ameri
canas evidenciam urn episodio vicariante temporalmente 
congruente com a fragmentayao 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 America do Sui e bem mais recente que sua idade 
de separayao, concluida ha 110 Ma, e necessaria alguma 
explicayao alternativa para a conexao floristica observada 
entre esses do is continentes. Nesse contexto, Davis et al. 20 

sugeriram que as atuais disjunyoes africano-sul-americanas 
em linhagens de Malpighiaceae devem-se ao rompimento 
de uma conexao floristica preterita no Hemisferio Norte. 
Essa ideia, denominada "hipotese boreotropical", baseia-se 
em evidencia fossil da existencia de extensas florestas plu
viais esclerofilas, cobrindo gran des areas no sui da Laurasia 
e da America do Norte, entre 0 Paleoceno e 0 Eocen02 1 (ver 
Figura 15.2, Ia). Com a gradual retrayao das florestas tropi
cais para as menores latitudes, durante 0 esfriamento global 
do Oligoceno, varios grupos tropicais conhecidos apenas 
por fosseis no Hemisferio Norte teriam ficado restritos aos 
locais em que essas florestas sao atualmente encontradas. 
A hipotese do "corredor boreotropical Terciario" tern rece
bide suporte recente de estudos com diversas familias de 
plantas vasculares, tanto utilizando registros fosseis como 
reconstruyoes biogeograficas baseadas em filogenias mole-
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culares, explicando potencialmente varios casos de disjun
yao observados entre areas tropicais. 

A flora atual da America do Sui tambem e caracterizada 
por muitos gr~pos de plantas com principais centros de di
versidade na Asia tropical e nos neotropicos, como e obser
vado em Araliaceae, Chloranthaceae, Gesneriaceae, Laura
ceae, Meliaceae, Sapotaceae, Styracaceae e Symplocaceae, 
por exemplo. Esses casos de disjunyao intercontinental 
asiatico-americana tambem tem sido atribuidos a existen
cia preterita de uma flora tropical de distribuiyao continua 
no Hemisferio Norte, ha 55 Ma (Paleoceno-Eoceno) (Figu
ra 15.2, 1b). Essa flora boreotropical teria sido fragmenta
da com a progressiv~ resfriamento climatico das latitudes 
mais elevadas, que levou a restriyao de linhagens tropicais 
as latitudes mais proximas da Linha do Equador. Possiveis 
vias de intercambio para elementos floristicos boreotropi
cais durante 0 Cenozoico, antes do fechamento do Istmo 
do Panama, incluem as proto-Grandes Antilhas da parte 
media ao fim do Eoceno (50 Ma atds) e as ja mencionadas 
protoilhas do atual Mar do Caribe ("ponte terrestre" Gran
des Antilhas-Cordilheira de Aves ou GAARlandia, entre 33 
e 35 Ma atras) (Figura 15.2, II). 

Alguns grupos de plantas caracteristicos de ten·as bai
xas tropicais na America do Sui, como as Annonaceae, 
Araceae, Burseraceae, Meliaceae e Moraceae, podem ter 
se beneficiado dessa "rota boreotropical" para alcanyar 0 
continente sul-americano a partir de ancestrais do Hemis
ferio Norte. Caso isso tenha ocorrido entre 0 Paleoceno e 
o Oligoceno, como as datayoes de suas filogenias indicam, 
essas linhagens provavelmente encontraram urn amplo ter
ritorio sob condiyoes climaticas ideais para sua expansao. 
Apos 0 otimo climatico do Mioceno Medio e em razao da 
continua elevayao dos Andes (ver Capitulo 13), grupos asso
ciados a climas rna is frios (ou areas montanhosas), como cla
dos andinos dos generos Hypericum (Hypericaceae), Hale
nia (Gentianaceae), Oreobolus (Cyperaceae), Lithospermum 
(Boraginaceae) e Lupinus (Fabaceae), tambem puderam se 
diversificar local mente na America do Sul.6 Alem disso, 
o efeito de zona de sombra de chuva, causado pela maior 
elevayao dos Andes, passou a prom over a diversificayao de 
grupos associados a diagonal de formayoes abertas secas da 
America do Sui (ver Capitulo 9). 

A extinyao (tanto massiva - p. ex., ha 65 Ma - como 
gradual) de muitas linhagens de plantas mesozoicas talvez 
explique as poucas evidencias da conexao floristica da Afri
ca e da America do Sui tropicais deixadas na flora atual dos 
dois continentes. Apesar disso, 0 continente sul-americano 
permaneceu em contato com a Australasia via Antartica ate 
30 Ma atras. Talvez por causa da temporalidade mais recen
te dessa conexao, ha ainda muitos exemplos de linhagens 
de plantas disjuntas entre a poryao sui da America do Sui 
e areas remanescentes da Gondwana situadas em regioes 
mais temperadas, como Australia, Nova Zelilndia e Nova 
Caled6nia.24 Essas linhagens temperadas e subtropicais 
podem ter sobrevivido ao progressiv~ esfriamento global 
a partir do final do Eoceno em amplas areas continentais, 
mas, com 0 retorno de condiyoes climaticas mais amenas 
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Figura 15.2 Principais rotas migrat6rias (I ell) e eventos paleogeograficos (III a V) relacionados com a flora da America do Sui tropical nos ultimos 60 Ma (adaptado de An
tonelli et 01.22). 0 grafico mostra uma curva da diferenc;a, em relac;ao ao presente, da temperatura media global no mesmo perfodo (Hansen et 01.23), indicando a transic;ao de 
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no Mioceno Medio, a partir de 14 Ma atras, £lcaram restri 
tas as areas mais meridionais e as montanhas mais elevadas 
da America do SuI. 

A presenya de registro fossil mesozoico de linhagens 
gondwanicas temperadas e subtropicais ao longo do con
tinente sul-americano sugere que a distribuiyao desses gru
pos nas areas em que sao encontrados atualmente e relictual 
de uma distribuiyao outrora mais ampla. Entre os exemplos 
mais iconicos esta 0 registro da ocorrencia de Eucalyptus 
(Myrtaceae), urn genero atualmente con£lnado a Austra
lasia, na paleoflora da provincia patagonica argentina do 
Chubut, atestada pOl' urn fossil do Eoceno datado de apro
ximadamente 52 Ma atraS.25 

Alem do registro fossil, reconstruyoes biogeogra£lcas de 
diversas linhagens nao relacionadas entre os grandes gru
pos de plantas recuperam padroes similares influenciados 
pOl' eventos vicariantes de separayao dos continentes atuais 
que constituiram a Gondwana. Por exemplo, na familia 
de samambaias arborescentes Cyatheaceae, amplamente 
distribuidas em regioes tropicais, subtropicais e temperadas 
no presente e com origem documentada pelo registro fossil 
para 0 periodo Jurassico, as reconstruyoes biogeogra£lcas 
corroboram 0 fato de que os padroes atuais de distribuiyao 
sao compativeis no tempo e no espayo com urn cenario de 
vicariancia reconhecido para a separayao da Gondwana. 26 

Padroes semelhantes de distribuiyao sao 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, Ie). Na 
ordem Apiales, tambem se acredita que a diversi£lcayao 
das primeiras linhagens divergentes foi influenciada pelos 
eventos vicariantes de separayao Africa/Australasia (cau
sando a divergencia entre Torricelliaceae e Griseliniaceae + 
Apiineae); Australasia/Nova Zelandia (entre Myodocarpa
ceae e Araliaceae); e Antartica/ America do Sui/Australia e, 
possivelmente, Africa (principais linhagens de Apiaceae). 27 
Ja a relayao entre as subfamilias Didymocarpoideae e Ges
nerioideae de Gesneriaceae, datada em cerca de 45 Ma, nao 
corrobora 0 papel da vicariancia do Gondwana em explicar 
a distribuiyao pantropical de Gesneriaceace; em vez disso, 
Perret et al. 28 propuseram que os ancestrais da familia colo
nizaram independentemente os paleotropicos e a Austra
lasia durante 0 Paleoceno Superior e 0 Oligoceno, prova
velmente por meio de dispersao a longa distancia atraves 
do Hemisferio SuI. Entre as angiosperm as campanulideas, 
algumas linhagens derivadas de eventos cladogeneticos 
mais antigos (Collumeliaceae/Bruniaceae) sao tempo
ralmente congruentes com a separayao da Africa e da 
America do Sui, enquanto linhagens mais recentes (Aste
raceae-Calyceraceae/Goodeniaceae) evidenciam essa cone
xao posterior estabelecida com a Australia via Antartica29 

(ver Figura 15.2, Ie). 
A conexao floristica da America do Sui com os conti

nentes da Laurasia foi £lnalmente completada com 0 fecha
mento do Istmo do Panama, que cOiTesponde a uma via 
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terrestre entre a America do Sui e as Americas Central e do 
Norte. 0 Istmo do Panama foi formado ao longo de milhoes 
de anos, desde 25 ate cerca de 2,7 Ma atras, fechando com
pletamente no Plioceno17, quando possibilitou urn extenso 
intercambio biotico (que £lcou conhecido como 0 Grande 
Intercambio Biotico Americano) entre massas continentais 
que permaneceram afastadas durante muitos milhoes de 
anos.30 Datam do Plioceno, ha cerca de 4 Ma, os primeiros 
registros polinicos de generos temperados (laurasiaticos) 
na America do Sui, em regioes montanhosas do noroeste 
da Colombia, evidencia das migrayoes que comeyaram a 
suceder com a ponte intercontinental entao estabelecida e 
que levaram a novo incremento na diversidade floristica 
sui-americana. Em seguida, ao lange do Pleistoceno, a pre
senya desses generos laurasiaticos foi gradativamente au
mentando em numero e se expandindo para 0 sui ao lange 
das encostas dos Andes, expansao obviamente viabilizada 
pelas condiyoes climaticas favoraveis aos organismos tem
perados. Nao ha registros de sua penetrayao nas terras bai
xas amazonicas e muitos nao sofreram diversi£lcayao aqui, 
encontrando ainda hoje seu limite sui na Colombia, como 
os carvalhos (Quercus, Fagaceae). Ja Alnus (Betulaceae) e 
Juglans (Juglandaceae) alcanyaram 0 norte do Chile e Ar
gentina. Por outro lado, alguns generos laurasiaticos experi
mentaram impression ante irradiayao apos sua imigrayao na 
America do Sui, como e 0 caso de Lupinus (Leguminosae, 
subfamilia Faboideae), 0 genero do tremoyo, cujo centro 
de diversidade atual (tanto em riqueza especi£lca como em 
heterogeneidade morfologica) esta localizado nos Andes30 

(vel' Figura 15.2, V). 
Como visto anteriormente, muitos grupos de plantas tro

picais sul-americanas, tradicionalmente associados a uma he
ranya gondwanica, tern se mostrado derivados de ancestrais 
laurasiaticos (vel' hipotese boreotropical). Ja, a maioria das li
nhagens derivadas de ancestrais gondwanicos parece perten
cer a urn estoque temperado e subtropical que teria habitado 
o sui da America do Sui e a Australasia e que se encontra, 
atualmente, no continente americano, restrito a poryao meri
dional e as mont an has da Cordilheira dos Andes e do leste do 
Brasil. Outros grupos mais recentes, que alcanyaram a Ame
rica do Sui apenas apos a formayao do Istmo do Panama (ou 
ate mesmo derivados de episodios de dispersao a longa dis
tancia), tambem contribuiram com a formayao da enorme di
versidade floristica da America do SuP Portanto, percebe-se 
que a formayao historica da flora atual da America do Sui 
foi bastante complexa, moldada durante dezenas e ate cente
nas de milhoes de anos por elementos floristicos autoctones 
ou provenientes de outros continentes ao longo de diferen
tes epocas e fases climaticas. Tendo em vista essas diferentes 
situayoes, seria possivel estabelecer uma relayao entre os 
padroes de evoluyao e diversidade dos diferentes grupos de 
plantas sul-americanos e sua origem espayotemporal (histo
ria biogeogra£lca)? Quais foram os principais fatores que te
riam levado alguns grupos a diversi£lcayoes explosivas, como 
a de Lupinus, ou a ocupayao de diferentes biomas, enquanto 
outros permaneceram restritos a areas sujeitas a condiyoes 
climaticas especi£lcas, com apenas poucas especies? 
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Buscando responder a essas perguntas, na pr6xima se
<;ao sera discutido como a flora da America do SuI foi afetada 
pelas mudan<;as climaticas e paleogeograficas mais relevan
tes em opera~ao no continente. Nessa escala, os principais 
eventos de vicariancia nao estao mais relacionados com os 
oceanos ou com as barreiras climaticas que separam a Ame
rica do SuI dos demais continentes. Aqui, eventos como as 
fases orogeneticas da Cordilheira dos Andes, a forma<;ao de 
bacias sedimentares e as mudan<;as climaticas associadas a 
essas mudan<;as fisiograficas certamente desempenharam 
papel mais significativo. 

Diversifica<;ao regional da flora 
sui-americana I Papel das mudan<;as 
geograficas e climaticas 
Tomando como exemplo a flora dos Andes, e interessante 
observar que, em escala intracontinental, tambem sao en
contradas evidencias de uma contribui<;ao floristica mista, 
proveniente de elementos de diferentes origens. Sklenar 
et aP' sugeriram que a flora dos paramos, forma<;ao encon
trada acima de 2.800 m de altitude na por<;ao centro-norte 
dos Andes (Figura 15.1 F), e derivada tanto de elementos 
tropicais, que teriam desenvolvido estrategias para resistir 
ao congelamento, quanta de elementos de origem tempera
da, provenientes de ancestrais do Hemisferio Norte [po ex., 
Draba (Brassicaceae) e Lupinus] ou da flora temperada do 
suI da America do SuI [p. ex., A zorella (Umbelliferae), Gun
nera e Oreobolus]. 

A Cordilheira dos Andes, localizada ao lange da costa 
pacifica da America do SuI e composta de tres setores latitu
dinais com diferentes relevos (ver Capitulo 12), e 0 elemen
to fisiografico mais marc ante do continente sul-americano. 
o soerguimento dos Andes seguiu uma progressao do suI 
ao norte e do oeste ao leste, e as por<;oes norte e centra is 
intensificaram suas eleva<;oes entre 15 e 5 Ma atras, culmi
nando nas altitudes atualmente observadas6 (ver tambem 
Capitulo 13). Cada uma das fases de soerguimento dos 
Andes teve um efeito significativo na evolu<;ao bi6tica da 
America do SuI, embora essa importancia muitas vezes nao 
seja reconhecida. E comum enfatizar apenas 0 efeito da fase 
terminal de soerguimento da por<;ao norte dos Andes na di
versifica<;ao recente de linhagens montanas, sejam elas ori
ginarias do Hemisferio Norte, como Lupinus e Hypericum, 
ou do Hemisferio SuI, como Puya (Bromeliaceae). Como 
exemplo, em uma analise comparativa de 73 filogenias mo
leculares datadas de grupos vegetais de varios biomas, a taxa 
de diversifica<;ao media das linhagens dos paramos parece 
ter sido bem mais alta que as dos demais hotspots mundiais 
de biodiversidadeY Nos paramos, a maioria dos eventos 
de especia<;ao (144 dentre 177 documentados na analise) 
teriam ocorrido durante 0 Pleistoceno e seriam provavel
mente relacionados com ciclos de contra<;ao e expansao da 
area de distribui<;ao das especies, decorrentes de mudan<;as 
climaticas ja bem documentadas nos Andes. 

222 

De acordo com Antonelli et a/. 22
, 0 efeito do Soergui_ 

mento dos Andes tambem foi notavel na evolu<;ao espa<;o_ 
temporal de plantas tropicais de terras baixas do norte da 
America do SuI. Ate 0 Mioceno Medio, as recorrentes trans
gressoes marin has do Pacifico entre a por<;ao central e norte 
dos Andes (no Portal dos Andes Ocidentais, ou depressao 
de Huancabamba, Figura 15.1 0) constituiram importan
te barreira biogeografica entre esses dois setores. Somente 
com 0 soerguimento desse portal, cerca de 12 Ma atras, tro
cas bi6ticas teriam sido intensificadas. Da mesma maneira, 
a presen<;a de urn enorme sistema lacustre-fluvialna Ama
zonia Ocidental entre 23 e 7 Ma (denominados de Sistema 
Pebas e Acre) teria resultado em disjun<;oes entre os Andes 
e a Amazonia Oriental.6,22 Com a subsidencia das condi<;oes 
predominantemente aquaticas, varias linhagens teriam sofri
do diversifica<;ao locals e, a partir de 7 Ma, como consequen
cia da expansao de areas terrestres na Amazonia Ocidental. 

AIem de criar habitats favoraveis para a diversifica<;ao in 
loco de linhagens montanas tropicais e temperadas, a oroge
nese cada vez mais intensa da Cordilheira dos Andes a par
tir do Oligoceno-Mioceno levou it forma<;ao de uma barrei
ra climatica cujo efeito mais significativo foi a expansao de 
areas sazonalmente secas da diagonal de forma<;oes abertas 
da America do SuI (ver Capitulo 9) e a forma<;ao do Deserto 
do Atacama. Na por<;ao suI 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 
vegeta<;ao xeric a do Monte, na Argentina (Figura 15.1 J), 
e da fase hiperarida do Atacama, no Chile (Figura 15. 1 K) . 
o efeito que a expansao de biomas aridos teve na evolu<;ao 
dessas regioes pode ser constatado em varias linhagens de 
plantas, cuja diversifica<;ao 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). 

Tambem associado it diagonal de forma<;oes abertas da 
America do SuI, 0 Cerrado (Figura 15.1 G) tem uma hist6-
ria bi6tica 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 side origimirias de biomas vizinhos por meio 
de adapta<;oes associadas it tolerancia ao fogO. 33 A diversi
fica<;ao posterior dessas linhagens, ocorrida ha menos de 
4 Ma, ja ocorre em urn 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 mecanisme fotossintetico C4 como elementos domi
nantes de forma<;oes campestres. Acredita-se que 0 decli
nio na concentra<;ao de CO2 atmosferico a partir do inicio 
do Oligoceno (cerca de 32 Ma atras) teria impulsionado 0 

surgimento do mecanisme fotossintetico C4, energetica
mente mais eficiente que 0 C3 em linhagens de gramineas.34 

Da mesma maneira, 0 surgimento de alguns grupos ve
getais suculentos, como as cactaceas, parece ter ocorrido 
concomitantemente ao aumento de ambientes com estresse 
hidrico nessa mesma epoca (Oligoceno), embora a diversi-



ficayao da maioria das linhagens na familia Cactaceae seja 
estimada como mais recente (Mioceno Superior, entre 10 
e 5 Ma aWis). As radiayoes mais expressivas em Cactace
ae foram contemporfll1eas 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 sui da Africa. Desta 
maneira, esse breve periodo geologico mais quente e seco, 
ao levar a expansao mundial de ambientes abertos e secos, 
propiciou oportunidades ecologic as tanto para linhagens de 
plantas C4 quanto para suculentas. 16 

o desenvolvimento da diagonal de formayoes abertas 
da America do Sui, descrito anteriormente, isolou linha
gens mais associadas a areas umidas, que agora se encon
tram restritas aos Andes e ao sui e sudeste do Brasil, como 
Araucaria (Araucariaceae), Alstl'Oemeria (Alstroemeriaceae), 
Crinodendron (Elaeocarpaceae), Escallonia (Escalloniaceae) e 
Myrceugenia (Myrtaceae). E possivel que 0 evento vica
riante que teria leva do a essa distribuiyao disjunta nao 
tenha side a mudanya climatica oligoceno-miocenica em 
si, mas uma transgressao marinha de grande amplitude, 
ocorrida no Mioceno Medio-Superior, e que foi denomi
nada Mar Paranaense. 0 Mar Paranaense teria se estabele
cido na area correspondente a bacia de antepais (foreland 
basin) formada a leste da Cordilheira dos Andes, na regiao 
atual das terras baixas do Chaco e Pantanal (vel' Capitu
lo 13). Entretanto, e importante ressaltar que a inferencia 
dessa transgressao depende, em grande parte, de eviden
cias indiretas, principal mente estimativas de alterayoes 
no nivel do mar durante 0 Mioceno, bern como interpre
tayoes biogeograficas da ocorrencia de determinados ta 
xons, principalmente foraminiferos . Pel a dificuldade de 
estimar tais mudanyas e devido a opinioes distintas na 
literatura35, ainda e prematuro concluir sobre a extensao 
maxima dessa transgressao. 

A distribuiyao disjunta remanescente apos a regres
sao do Mar Paranaense (exemplo descrito anteriormente) 
sugere que as linhagens separadas foram incapazes de se 
estabelecer em areas cujas condiyoes climaticas passaram 
a ser mais aridas. Essas linhagens teriam fica do, pOltanto, 
restritas as areas que permaneceram com as condiyoes cli
maticas originais ou semelhantes, exemplificando urn caso 
de conservadorismo de nicho. Ao interpretar a estrutura 
filogenetica de determinados taxons, fala -se em linhagens 
com estrutura filogenetica ecologica ou biogeografica 
quando e possivel predizer a proximidade filogenetica de 
determinada especie a partir de aspectos ecologicos ou 
dados da sua distribuiyao geografica, respectivamente. 
No contexto da evoluyao floristica da America do Sui, e 
importante avaliar se os padroes filogeneticos e biogeo
graficos de determinadas linhagens sao ecologicamente 
conservados ou se ha muitas mudanyas relacionadas com 
o nicho ecologico das especies ao lange do tempo. No caso 
de linhagens que mostram conservadorismo fi loge netico de 
nicho, existe uma tendencia de que as especies ocupem 0 

mesmo tipo de nicho sensu lato (ou bioma) ao lange de 
sua historia evolutiva. Quando nao ha esse conservadoris-
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m~, existe maior flexibilidade para que ocorram mudan
yas nos nichos ecologicos ocupados pelas especies ao lon
go do tempo evolutivo. 36 Quando se busca compreender 
padroes evolutivos e de diversidade de plantas da America 
do Sui, muitas vezes a presenya ou nao de conservadoris
mo filogenetico de nicho e evidente. 

No caso das florestas tropicais sazonalmente secas 
(SDTF, do ingles seasonally dry tropical forests), que estao 
distribuidas em diversos nLlCleos na America do Sui, mui
tas linhagens de plantas endemicas (ou com distribuiyao 
la concentrada) exibem filogenias estruturadas geografi
camente. Assim, especies filogeneticamente proximas ten
dem a ocupar 0 mesmo nucleo de SDTF (a Caatinga, por 
exemplo, Figura 15.1 I) que nucleos mais afastados, que 
seriam alcanyados apenas de maneira episodica via dis 
persao. Da mesma maneira, como essas linhagens tendem 
a ter distribuiyao geografica confinada ou concentrada 
nesse bioma, observa-se tambem conservadorismo filoge 
netico de nichoY Em contraste com a ideia do conserva
dorismo filogenetico, a capacidade que algumas linhagens 
tem de tolerar condiyoes climaticas ou edaficas diferentes 
pode servir como estimulo a especiayao. A diversificayao 
de Protium (Burseraceae), genero com mais de 100 espe
cies na Amazonia, esteve associada a especializayao em 
solos arenosos e argilosos38, enquanto em Cedrela (Me
liaceae) foi demon strada a importill1cia da divergencia 
na tolerancia climatica entre especies-irmas.39 Assim, e 
ilustrativo comparar grupos de plantas das SDTF, como 
a tribo Robinieae (Leguminosae, subfamilia Faboideae), 
cuja filogenia exibe alto grau de estruturayao geogrMica e 
conservadorismo de bioma, com a situayao observada em 
linhagens de florestas pluviais tropicais, que parecem ter a 
tendencia de apresentar filogenias com baixa estruturayao 
geognifica.3 

Na America do Sui, as florestas pluviais tropicais (ou 
florestas tropicais Llmidas) surgiram ha pelo menos 58 Ma7 

e encontram-se atualmente restritas a Amazonia (inclusive 
o escudo Guiano, Figura 15.1 BeD), terras baixas nas en
costas leste da Cordilheira dos Andes, noroeste da America 
do Sui (Choco-Darien, Figura 15.1 A), Costa Atlantica do 
Brasil (Figura 15.1 C) e areas umidas em vegetayao mesi
ca, como as matas de galeria no Cerrado e no Pantanal. A 
maior diversificayao das linhagens de plantas atuais ness as 
flo rest as parece ter ocorrido especialmente ao lange dos 
ultimos 10 Ma, em consonancia com a idade estimada de 
generos como Guatteria (Annonaceae) e Inga (Legumino
sae subfamilia Mimosoideae), caracteristicos de florestas 
umidas. A diversificayao de linhagens de plantas epifiticas, 
como varios grupos de samambaias leptosporangiadas1 4 

e bromelias, tambem parece estar associada ao estabele
cimento de florestas umidas na America do SuI. Porem, e 
importante ressaltar que muitos taxons ainda nao foram 
estudados em detalhe, que padroes de diversificayao esti
mados por meio de filogenias moleculares inexoravelmente 
omitem linhagens ja extintas e que 0 registro fossil indica 
que a biodiversidade floristica neotropical era bern mais 
alta no Eoceno que no periodo atual. 1S 
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Uma das explica<;:oes mais corriqueiras para a eleva
da diversidade da Floresta Amazonica trata-se do mode-
10 dos Refugios Pleistocenicos (ver Capitulo 14). Em sua 
concepyao, esse modelo (proposto originalmente para 
aves)40 apresentava duas hip6teses: a prime ira estipulava 
que a maioria das especies de aves neotropicais teria surgi
do durante 0 Pleistoceno, por meio de isolamento de frag
mentos florestais em periodos glaciais (secos). Popula<;:oes 
confinadas a esses fragmentos teriam se diferenciado tan
to com 0 passar do tempo que, quando houve expansao 
florestal e os fragmentos se reconectaram em periodos 
interglaciais (umidos), ja teria sido impossibilitada a tro
ca genica, refletindo em um processo de especiayao alo
patrica. A segunda hip6tese, que seria complementar, ou 
uma consequencia da primeira, sugeria que esse modelo 
de especia<;:ao teria sido responsavel pela grande biodiver
sidade neotropical. 

Ainda esta em debate se 0 modelo dos Refugios Pleis
tocenicos atuou de forma significativa na gera<;:ao da flora 
amazonica. Prance4 1 argumentou que a concentra<;:ao de 
especies de arvores em determinadas areas de endemis
mo amazonicas resultou da ayao do mecanismo elabora
do por Haffer, mas estudos posteriores contestaram essa 
visao, principal mente por considerarem que os intervalos 
de tempo envolvidos nao seriam suficientemente longos. 
Alem disso, a data<;:ao de filogenias moleculares, assim 
como a analise de padroes de diversidade por meio de re
gistros f6sseis, indica que muitos grupos amazonicos ti
veram origem pre-pleistocenica.6 Entretanto, essas idades 
nao significam que as flutua<;:6es climaticas dos ultimos 
2,6 Ma nao possam ter impactado a forma<;:ao de parte da 
diversidade amazonica, principalmente na origem da pe
quena frayao das especies que sobreviveram ate hoje, alem 
de ter afetado de maneira significativa os padroes atuais 
de distribui<;:ao.42 

Evoluc;ao geogn3fica intraespedfica 
da flora sui -americana 
A cronologia e importante para inferir e distinguir pa
droes filogeograficos ne6genos influenciados pela tectoni
ca e reorganiza<;:6es paleogeograficas de padroes quater
narios mais provavelmente influenciados por mudanyas 
climaticas.42 Como ja disc uti do em t6pico anterior, even
tos hist6ricos mais recentes, como as glaciayoes pleisto
cenicas, podem nao ter acarretado especia<;:oes multiplas, 
como previa 0 modelo dos Reftigios Pleistocenicos, mas 
devem ter levado a algum grau de diversifica<;:ao dentro 
de certas linhagens. Nesse caso, e possivel que as marcas 
desses eventos paleoclimaticos sejam notadas apenas na 
estrutura<;:ao genetica (distribuiyao de alelos) e distribui
<;:ao espacial de populayoes da mesma especie ou de espe
cies pr6ximas. A Filogeografia, ao lidar com essa escala 
de analise (populacional), baseia-se na analise de diversos 
marcadores mole cui ares (plastidiais e nucleares em plan
tas, contrastando com 0 amplo uso de DNA mitocondrial 
em animais), tomados de muitos individuos ocorrentes 
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em diversos sitios ao longo da distribui<;:ao de uma espe
cie. Busca-se com esse metodo 0 estabelecimento de re
des de hapI6tip_os, que possibilitem vislumbrar padroes de 
acumulo de divergencia genetica nas linhagens da especie 
em analise. Os estudos nessa linha tem contribuido para 0 

entendimento da temporalidade e dos fatores ambientais 
envolvidos na estruturayao demografica de popula<;:oes 
de plantas na America do Sui (ver Capitulo 8). Por causa 
das profundas divisoes filogeograficas observadas entre 
populayoes de algumas especies, estima-se que, em muitos 
casos, exista inclusive uma diversidade criptica ainda nao 
revelada morfologicamente.43 

Em uma especie de cedro, Cedrela odorata L. (Me
liaceae), ao menos quatro potenciais taxons morfologi
camente cripticos foram evidenciados, e formas previa
mente reconhecidas como ec6tipos na America Central 
poderao, assim, ser elevadas a especies.44 Arlemais, obser
vou-se um padrao de divergencia fi logeografica ao longo 
dos Andes e da America Central, sendo nessa ultima re
giao aparentemente relacionado com mudan<;:as climati
cas pleistocenicas. Em outra especie do mesmo genero, c. 
fi ssilis Veil., foram detect ad as duas linhagens filogeneticas 
sul-americanas que habitam florestas estacionais semide
ciduais e deciduais de duas regioes geograficas distintas: 
uma ocidental (da Bolivia ao noroeste do Mato Grosso) e 
uma oriental (em um arco da Bahia e Minas Gerais ate 0 

Rio Grande do Sui e Mato Grosso do SUI).45 A divergencia 
entre essas duas linhagens filogeograficas teria ocorrido 
no Mioceno Superior e Plioceno Inferior, possivelmen
te mediada por eventos climaticos: a expansao de climas 
umidos nesse periodo teria provocado ruptura das popu
la<;:6es ancestrais, provo cando ao menos dois refugios de 
florestas estacionais secas, um a leste e outro a oeste do 
dominio atual dos Cerrados. Alem disso, 0 polimorfismo 
intra individual encontrado no marcador ITS (do ingles, 
Internal Transcribed Spacer) ness a amostragem sugere 
que as duas linhagens isoladas de C. fissilis podem poste
riormente ter se conectado novamente e sofrido hibrida
yao intraespecifica. 

Desse modo, 0 padrao espacial em arco e com estru
tura<;:ao filogeografica de Cedrela fissilis, assim como 0 de 
uma especie de aroeira, Myracrodruon urundeuva Allemao 
(Anacardiaceae), e de algumas leguminosas, aponta para a 
corrobora<;:ao da hip6tese de existencia de um arco preterito 
continuo de florestas tropicais sazonalmente secas (SDTF) 
no centro-sudeste da America do Sui, primeiro proposto 
como "Arco Pleistocenico", mas que po de ter se estabeleci
do ainda no Mioceno. Em uma especie de ipe, Handroan
thus impetiginosus (Mart. ex DC.), Mattos (Bignoniaceae), 
Collevatti et al.46 tambem encontraram indicios de que as 
populayoes de areas de SDTF seriam hoje relictuais de uma 
distribui<;:ao mais ampla da especie durante 0 Ultimo Maxi
mo Glacial (21.000 anos atras) . 

Nesse quadro, em que as flutua<;:oes paleoclimaticas sao 
invocadas como mecanismos que afetam a diversidade ve
getal e padroes de distribui<;:ao, tanto em nivel intraespecifi
co como especifico, e importante contrastar grupos benefi-



ciados ou prejudicados em cada fase climatica. Nas regioes 
tropicais, os periodos glaciais teriam impactado taxons de 
florestas umidas, sobretudo pela redu<;:ao da pluviosidade (e 
nao da temperatura media) , enquanto favoreciam a expan
sao geografica de especies de matas estacionais e forma<;:oes 
abertas pela diminui<;:ao da disponibilidade hid rica ambien
tal. Ja especies montanas ou de latitudes maiores podem ter 
sido geralmente favorecidas pelo resfriamento climatico. 
Em uma analise filogeografica de especies pr6ximas de 
Petunia (Solanaceae), que habitam forma<;:oes camp est res 
do sui e sudeste do Brasil (Figura 15.1 E), Lorenz-Lemke 
et alY mostraram que poderia tel' ocorrido uma expan
sao geografica de uma unica popula<;:ao ancestral em urn 
dos periodos glaciais quaternarios, enquanto nos periodos 
interglaciais teria havido a fragmenta<;:ao da distribui<;:ao 
original, levando a diminui<;:ao ou a interrup<;:ao de fluxo 
genico entre as popula<;:oes isoladas geograficamente, acar
retando especia<;:ao. 

Ha tambem evidencias de um papel determinante da he
terogeneidade edafica sobre a diferencia<;:ao de popula<;:oes 
de especies arb6reas amazonicas, como no caso dos breus 
(Pro tium spp., Burseraceae), levando a urn padrao atual em 
que ate mesmo cada membro de um par de especies-irmas 
esta restrito (especializado) ou a terrenos de areia branca ou 
de argila. Ja em Symphonia globulifera LJ. parece ter havido 
efeito evidente da heterogeneidade altitudinal dos Andes na 
diferencia<;:ao de popula<;:oes, enquanto na Amazonia a es
trutura<;:ao filogeografica observada foi baixa. 

Estudos na linha da Filogeografia tem, ainda, trazido 
dados que podem corroborar mecanismos hipoteticos ba
seados em modelos do impacto da redu<;:ao de habitat sobre 
as popula<;:oes que, reduzidas e isoladas umas das outras, 
acumulam altera<;:oes geneticas ao longo do tempo. Como 
exemplo disso, a redu<;:ao das areas florestadas no dominio 
da Mata Atlantica, com a concomitante deteriora<;:ao das 
condi<;:oes dos fragmentos florestais remanescentes, pode 
tel' provocado decrescimo no nivel de cruzamento end6-
gamo em especies anemoc6ricas (como Astronium graveo
lens Jacq., Anacardiaceae). Em especies autoc6ricas, como 
Metrodorea nigra A.St.-Hil. (Rutaceae) , a fragmenta<;:ao 
da floresta umida parece tel' provocado efeitos menos 
notaveis nos atributos geneticos das popula<;:oes, embora 
aqui 0 fluxo polinico possa tel' diminuido como resulta
do do menor numero de insetos deslocando-se entre os 
remanescentes florestais.48 

Em suma, embora eventos de divergencia genetica em 
varios momentos ao longo do Pleistoceno tenham sido re
portados nos estudos de muitas linhagens de especies vege
tais sul-americanas, ha muitos casos de grupos que parecem 
tel' sofrido ramifica<;:oes de linhagens em nivel intraespeci
fico em tempos bem mais antigos (sobretudo do Mioceno 
ao Plioceno). Em muitos casos, tem sido possivel relacionar 
a estrutura<;:ao genetica e filogeografica nas popula<;:oes dos 
grupos de angiospermas estudados com uma hist6ria prete
rita de distribui<;:ao geografica de especies florestais sofrendo 
contra<;:oes durante os ciclos glaciais (com clima mais seco), 
enquanto especies associadas a ambientes abertos ou secos 
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parecem tel' experimentado expansoes nas epocas secas ou 
expressado respostas bem variadas as oscila<;:oes climaticas, 
suscitando perguntas para um nlunero crescente de estudos. 
Os resultados ja disponiveis most ram um mosaico complexo 
de padroes filogeograficos nas linhagens de plantas da Ame
rica do SuI. 
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