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1    INTRODUÇÃO 

 

 De acordo com o Instituto Brasileiro do Meio Ambiente e dos Recursos 

Naturais Renováveis (IBAMA), a Amazônia é a maior floresta tropical existente, o 

equivalente a 1/3 das reservas de florestas tropicais úmidas e o maior banco 

genético do planeta. Contém 1/5 da disponibilidade mundial de água doce e um 

patrimônio mineral não mensurado. Em território brasileiro, os ecossistemas 

amazônicos ocupam uma superfície de 368.989.221 ha, abrangendo os estados do 

Acre, Amapá, Amazonas, Pará, Rondônia, Roraima e pequena parte dos estados do 

Maranhão, Tocantins e Mato Grosso. A grande diversidade geológica, aliada ao 

relevo diferenciado, resultou na formação das mais variadas classes de solo, sob a 

influência das grandes temperaturas e precipitações, características do clima 

equatorial quente superúmido e úmido. 

 Na Amazônia, de área estimada em 4,1 milhões de km², vivem e se 

reproduzem mais de um terço das espécies existentes no planeta. Existem na 

floresta mais de 2.500 espécies de árvores (um terço da madeira tropical do planeta) 

e 30 mil das 100 mil espécies de plantas em toda a América Latina. (WWF-BRASIL, 

2009). 

 Segundo Haffer (2008), as principais hipóteses propostas para explicar a 

formação de barreiras que separam as populações e promovem a diferenciação das 

espécies na região Amazônica são baseadas em diferentes fatores e são elas: (i) 

Hipótese Paleogeográfica, que estuda as mudanças na distribuição de terras e 

águas devido à movimentação de placas tectônicas e flutuações no nível dos mares; 

(ii) Hipótese de Rios, que enfatiza o efeito de barreira dos rios amazônicos; (iii) 

Hipótese de Densidade do dossel, gerada a partir da análise das mudanças da 

densidade do dossel devido às variações climáticas; (iv) Hipótese de Museu, em que 

se discute o isolamento e especiação de populações animais em pequenas áreas 

montanhosas na Amazônia devido a flutuações climáticas sem maiores mudanças 

vegetacionais; (v) Hipótese Distúrbio-vicariante, sobre as interações competitivas 

entre espécies e isolamentos de espécies locais em regiões periféricas da Amazônia 

devido a invasão e contra-invasão durante períodos frios/quentes do Pleistoceno; 
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(vi) Hipótese de Gradiente, explicada pela especiação parapátrica através de 

acentuados gradientes ambientais sem separação das respectivas populações; e, 

finalmente, (vii) Hipótese dos Refúgios, que aponta o isolamento dos blocos de 

floresta úmida das áreas de relevo de superfície na periferia da Amazônia separadas 

por florestas secas, savanas e outros tipos de vegetação intermediária durante os 

períodos climáticos secos e atualmente é aceita por diversos autores como 

explicação mais plausível para a alta diversidade biológica amazônica, entre eles 

Ab’Saber (1982), Haffer (1997) e Moritz et al (2000). 

 Segundo HAUCK e TRATZ (2008), este quadro de mudanças climáticas 

durou alguns milhares de anos e teve seu ápice de aridez, de acordo com Ab’Sáber 

(1977), entre 12.000 e 18.000 anos atrás. Durante este período, a cobertura vegetal 

higrófita sofreu um grande impacto, perdendo sua capacidade competitiva com as 

plantas xerófitas. Assim, a vegetação resistente às novas condições clima vegetação 

dos domínios de paisagem biostáticos sofreu uma drástica redução de sua atuação 

territorial, enquanto a cobertura vegetal de domínios resistásicos, favorecida 

ecologicamente, expandiu-se e tomou novo arranjo espacial.  

 A biota úmida das paisagens pleistocênicas ficou restrita a algumas áreas, 

onde, mesmo durante o período máximo de aridez, houve a manutenção da 

umidade e pluviosidade, graças às características morfológicas dos domínios de 

paisagens que comportam planaltos interiores, serras litorâneas e relevos residuais 

intra-depressionais (HAUCK, 2008). 

 O isolamento reprodutivo nestas regiões de refúgios promoveu um processo 

de especiação da fauna e da flora locais. Ao retornar a umidade, formaram-se as 

atuais paisagens dos ecossistemas florestais tropicais (HAFFER, 1969).  
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2    OBJETIVOS 

 

O objetivo da presente pesquisa é realizar uma revisão bibliográfica sobre a alta 

biodiversidade amazônica, bem como as principais hipóteses para explicá-la, 

enfatizando a Teoria dos Refúgios Florestais; sobre esta, apresentar seu conceito e 

a polêmica envolvendo sua aceitação no meio científico. Por fim, relacionar a 

presença de áreas endêmicas com aspectos sobre a preservação da Floresta 

Amazônica. 
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3    MATERIAIS E MÉTODOS 

 

Foi realizada uma pesquisa de artigos e obras literárias direta ou 

Indiretamente relacionadas com o tema proposto, em bibliotecas universitárias e no 

ambiente virtual. Também foram feitos contatos com pesquisadores especialistas na 

referida área do estudo. Em seguida, foi elaborada uma análise e interpretação de 

toda a informação adquirida e esta foi apresentada em forma de trabalho acadêmico. 
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4    A BIODIVERSIDADE AMAZÔNICA 
 

 Existem, atualmente, um número muito grande de trabalhos que dissertam 

sobre a imensidão de espécies existentes na região amazônica, considerada, pela 

maioria dos autores, como a área de maior biodiversidade do planeta.  

Salati e colaboradores (2006) apontam dados que quantificam o número de 

espécies da Amazônia, embasados por estudos do Museu Goeldi. De acordo com 

os apontamentos científicos em relação à biodiversidade amazônica, a floresta 

abriga aproximadamente 10% da flora de todo o planeta, o que é quantificado em 

mais de 30.000 espécies. Em relação à fauna, são conhecidas 1.800 espécies de 

borboletas, das 7.500 descritas do planeta. Para as formigas, a estimativa é de mais 

de 3.000 espécies. Com relação às abelhas, há no mundo mais de 30.000 espécies 

descritas, sendo de 2.500 a 3.000 na Amazônia. Em relação aos vertebrados, 

estima-se que a ictiofauna seja superior a 1.300 espécies. Apenas no Rio Negro já 

foram registradas 450 espécies. Um total de 163 registros de espécies de anfíbios 

foi encontrado na Amazônia brasileira, o que equivale a aproximadamente 4% das 

4.000 espécies que se pressupõe existirem no mundo e 27% das 600 estimadas 

para o Brasil. Há cerca de 240 espécies de répteis identificadas na Amazônia 

brasileira, de um total mundial estimado em 6.000. Na Amazônia, há mais de 1.000 

espécies, das quais 283 possuem distribuição restrita, ou são muito raras. O total de 

mamíferos existentes no mundo é de 4.650; na Amazônia, foram registradas até 

hoje 311 espécies e é crescente o número de primatas descritos na literatura 

recente. 

Apesar do grande número de estudos, intensamente aumentados nas últimas 

décadas, estima-se que mais de 70% das espécies amazônicas ainda não possuam 

nomes científicos. 
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4.1   Hipóteses para explicar a biodiversidade amazônica 

 

Segundo Solomon et al. (2008), as regiões tropicais são conhecidas por todo 

o mundo devido a grande riqueza de vida e à Bacia Amazônica tem se voltado 

especial atenção sobre este assunto, por possivelmente carregar a maior 

biodiversidade terrestre do planeta.   

As principais hipóteses sobre a alta biodiversidade nos trópicos pode ser 

explicada por duas categorias não-exclusivas: a categoria que indica baixa taxa de 

extinção e a que indica a alta taxa de especiação. No primeiro caso, encontram-se 

os trabalhos que apontam a alta diversidade como fruto da estabilidade climática das 

regiões tropicais, o que possibilitou o grande acúmulo de espécies ao longo do 

tempo geológico. No segundo caso, os trabalhos se voltam para o contexto 

geográfico da especiação, apontando os modelos alopátricos como responsáveis 

pela alta taxa de diferenciação das espécies (MORITZ et al, 2000).  

Vanzolini (1992) discorre sobre as diversas informações que envolvem os 

estudos zoológicos de especiação na América do Sul. Aponta, além disso, a 

necessidade de utilizar esses conceitos de forma interdisciplinar, citando alguns 

exemplos, entre eles: a base racional advinda da genética; a confrontação com o 

que é teórico e a compreensão de atividades do campo através da ecologia e, ainda, 

da geomorfologia, da palinologia e das demais disciplinas que convergem para a 

paleoclimatologia, a fim de se obter dados históricos pertinentes e possibilitar a 

estimativa de eventos naturais. 

As hipóteses propostas para explicar as barreiras que separam as populações 

e promovem a diferenciação das espécies na região Amazônica enfatizam o efeito 

de movimentos tectônicos e montanhas e o efeito de barreira provocado pelos rios 

na mudança da composição e distribuição de comunidades vegetais e animais 

devido a flutuações climáticas e vegetais durante o Cenozóico, o efeito de 

gradientes ambientais ou uma combinação desses fatores, que resultou no 

isolamento geográfico e especiação das populações animais (HAFFER, 2008). Cada 

um dos modelos de especiação alopátrica provavelmente é relevante, mas em graus 

diferentes para o processo de especiação em diferentes grupos faunísticos, entre 
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eles o das Aves, ou durante diferentes períodos geológicos. A origem das espécies 

na Amazônia biogeográfica são explicadas baseadas em diferentes fatores: (i) 

Hipótese Paleogeográfica, que estuda as mudanças na distribuição de terras e 

águas devido à movimentação de placas tectônicas e flutuações no nível dos mares; 

(ii) Hipótese de Rios, que enfatiza o efeito de barreira dos rios amazônicos; (iii) 

Hipótese de Densidade do dossel, gerada a partir da análise das mudanças da 

densidade do dossel devido às variações climáticas; (iv) Hipótese de Museu, em que 

se discute o isolamento e especiação de populações animais em pequenas áreas 

montanhosas na Amazônia devido a flutuações climáticas sem maiores mudanças 

vegetacionais; (v) Hipótese Distúrbio-vicariante, sobre as interações competitivas 

entre espécies e isolamentos de espécies locais em regiões periféricas da Amazônia 

devido a invasão e contra-invasão durante períodos frios/quentes do Pleistoceno; 

(vi) Hipótese de Gradiente, explicada pela especiação parapátrica através de 

acentuados gradientes ambientais sem separação das respectivas populações; e, 

finalmente, (vii) Hipótese dos Refúgios, que aponta o isolamento dos blocos de 

floresta úmida das áreas de relevo de superfície na periferia da Amazônia separadas 

por florestas secas, savanas e outros tipos de vegetação intermediária durante os 

períodos climáticos secos.Esta hipótese é, atualmente, aceita por diversos autores 

como explicação mais plausível para a elevada diversidade biológica amazônica, 

entre eles Ab’Saber (1982), Haffer (1997) e Moritz et al (2000).  

Pelo fato de ser atualmente aceita por diversos autores, a Hipótese dos 

Refúgios Florestais é abordada em maiores detalhes no presente trabalho. 

 

 

4.2   Hipótese dos Refúgios Florestais 

 

O interesse pela origem da alta biodiversidade tropical, especialmente na 

Floresta Amazônica, levou o geólogo e ornitólogo alemão Jürgen Haffer a propor um 

modelo de especiação, conhecido mais tarde como Hipótese dos Refúgios Florestais 

ou Teoria dos Refúgios (SALGADO-LABOURIAU, 1994). 

Ab’Saber (1992) afirma que, concomitante e convergentemente, Paulo Emílio 

Vanzolini atingiu depois de anos de estudos sobre distribuição de lagartos na 

América Tropical, chegou a conclusões que envolveram plenamente a idéia de 

refúgios no entremeio dos espaços intertropicais. Afirma ainda que, neste sentido, 



12 
 
"Zoologia sistemática, geografia e a origem das espécies” trabalho de Vanzolini, 

representa um marco de interdisciplinaridade. 

Viadana (2002) aponta que, em 1859, Darwin já havia escrito sobre dispersão 

e surgimento de novas espécies devido a mudanças climáticas, variações do nível 

do solo e retração da biota durante períodos glaciais. 

Segundo Haffer (1993), a teoria dos refúgios proposta para a América tropical 

por ele (1969, 1974) e Vanzolini (1970, 1973; Vanzolini e Williams 1970) enfatiza a 

extinção e migração de espécies animais em pulsações em resposta às mudanças 

climático-vegetacionais da Terra. Populações vegetais e animais, ecologicamente 

especializadas, com reduzidas necessidades de hábitat, que ficaram isoladas nos 

refúgios florestais e não-florestais durante fases climáticas adversas, tornaram-se 

extintas, sobreviveram sem muita alteração ou diferenciaram-se até nível 

taxionômico de subespécies ou espécies antes de entrar em contato secundário, 

principalmente em áreas entre os refúgios, com populações da mesma espécie de 

outros refúgios durante uma fase sucessiva, favorável e ampla. 

Bigarella (1971) demonstrou que o Quaternário foi marcado por variações 

climáticas cíclicas, apresentando desde climas glaciais até fases de climas mais 

quentes. 

Ab’Saber (1982) aponta que o suposto aumento generalizado da aridez fez 

com que grandes áreas florestais sul-americanas se fragmentassem em pequenos 

refúgios isolados de florestas e fossem substituídas por vegetação de cerrado, 

devido à baixa temperatura e pouca umidade durante o Último Máximo Glacial – 

UMG. 

Segundo Bigarella (1964), condições paleoclimáticas de semi-aridez 

extinguiram grandes extensões de florestas, restringindo-as a áreas de refúgios 

onde às condições climáticas locais permitiram sua sobrevivência. Durante a fase 

úmida, ocorreram flutuações climáticas para condições de aridez, com prolongados 

períodos de estiagem, o que teriam provocado modificações florísticas, retraindo as 

florestas a redutos particulares e dando lugar a áreas de vegetação do tipo campo, 

campo-cerrado ou caatinga. 

Salo (1987) afirma que a atual biota da Amazônia é rica devido à alta taxa de 

eventos vicariantes responsável pela diferenciação recente de espécies de animais 

e plantas em distribuições delimitadas (Figura 1). 
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Figura 1 - Disposição dos refúgios propostos por Haffer (1969) e Prance (1982) durante o 
Pleistosceno.  
Fonte: SALO, 1987. 
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5    ÁREAS DE ENDEMISMO 

    

 As comunidades de animais e plantas não são homogêneas na Amazônia, 

sendo a região um mosaico de distintas áreas de endemismo separadas pelos 

principais rios, cada uma com suas próprias biotas e relações evolutivas. Silva 

(1995) define áreas de endemismo como “as menores unidades geográficas para 

análise de biogeografia histórica, abrigando conjuntos de espécies únicas e 

insubstituíveis, e são, portanto, a base para a formulação de hipóteses sobre os 

processos responsáveis pela formação da biota regional”. 

 De acordo com a distribuição de primatas, Wallace (1852) dividiu a Amazônia 

em quatro distritos, áreas de endemismo: Guiana, Equador, Peru e Brasil. Haffer 

(1978, 1985, 1987), Haffer e Prance (2001) e Cracraft (1985) identificaram sete 

áreas de endemismo para as aves de terras baixas, todas contidas nos distritos 

biogeográficos propostos por Wallace. A Guiana permaneceu como uma área de 

endemismo distinta, o distrito Equador foi dividido em dois (Imeri e Napo), o distrito 

Peru foi renomeado como Inambari e o distrito Brasil foi separado em três 

(Rondônia, Pará e Belém). Estudos recentes apóiam essa análise das áreas de 

endemismo (por exemplo, Ávila-Pires, 1995, lagartos; Silva e Oren, 1996, primatas; 

Ron, 2000, anfíbios). Mais recentemente, Silva e colaboradores (2002) sugeriram, 

baseados em novas informações sobre a distribuição e taxonomia de algumas aves, 

que a área de endemismo Pará é composta por duas áreas: Tapajós e Xingu.  

Assim, oito áreas de endemismo principais têm sido reconhecidas para os 

vertebrados terrestres na Amazônia (Figura 2). As áreas de endemismo identificadas 

para borboletas florestais (Brown, 1979; Tyler et al., 1994; Hall e Harvey, 2002) e 

plantas vasculares (Prance, 1982) geralmente coincidem ou estão dentro das áreas 

propostas para os vertebrados terrestres, indicando uma boa congruência espacial 

para os padrões desses diferentes grupos taxonômicos (SILVA et al., 1995). 
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Figura 2 - Áreas de endemismo nas terras baixas da Amazônia baseadas na distribuição de 
vertebrados terrestres.  
Fonte: Silva et al., 1995. 
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6    O PERÍODO QUATERNÁRIO 

 

 O período geológico denominado Quaternário iniciado há cerca de 1,8 

milhões de anos, seguindo até o presente, pode ser definido bioestratigraficamente 

pelos conteúdos faunísticos e florísticos de formas predominantemente viventes, 

sendo, portanto, seu estudo importante para determinadas inferências. (SUGUIO, 

2001). 

A primeira grande meta dos estudos do Quaternário reside na sua aplicação à 

ciência ambiental. Os conhecimentos cada vez mais aprimorados do presente e do 

passado geologicamente pouco remoto da natureza devem fornecer os subsídios 

indispensáveis ao relacionamento progressivamente mais harmonioso do homem 

com a natureza. Os estudos do Quaternário, que adotam técnicas de abrangência 

global na tentativa de compreensão das dinâmicas naturais pretérita e presente, 

fornecem subsídios necessários ao desenvolvimento sustentável isento de maiores 

problemas ambientais futuros (SUGUIO apud MARTINS, 2008). 

O período Quaternário é dividido em duas épocas: o Pleistoceno, mais antigo, 

e o Holoceno, mais recente, até os dias atuais. Suguio (2001) apresenta uma 

cronologia para as divisões e subdivisões do Período Quaternário (Anexo A). 

Martins (2008) enfatiza a importância da Geomorfologia nos estudos sobre o 

período Quaternário. Além disso, cita outras áreas relacionadas às Geociências, 

como, por exemplo, a Ecologia e Arqueologia, primeiramente citadas por Fairbridge 

(apud Suguio, 2001). Há diferentes escalas, tanto espaciais quanto temporais, que 

registram as mudanças paleogeográficas ocorridas na superfície terrestre durante as 

oscilações climáticas do Quaternário. Para Suguio (apud Martins, 2008), os objetivos 

dos estudos paleoclimáticos são análogos aos climáticos, pois fornecem subsídios 

para a compreensão das mudanças ocorridas através do tempo geológico, no 

sistema construído pela atmosfera, hidrosfera e criosfera. 
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6.1   Os ciclos de Milankovitch e o Último Máximo Glacial 

 

 Haffer (1993) argumenta que a hierarquia dos ciclos ambientais perpétuos 

caracteriza a natureza da Amazônia, contribuindo para a heterogeneidade ambiental 

necessária para a manutenção da elevada diversidade de espécies amazônicas a 

partir de ciclos de curto prazo de queda de árvores e ciclos fluviais até ciclos 

paleoclimáticos de longo prazo. Estes últimos ciclos funcionaram como uma eficiente 

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

geológica. Segundo o referido autor, a base astronômica das oscilações climáticas 

são os ciclos de Milankovitch, assim chamados em homenagem ao astrônomo e 

matemático Milankovitch, que foi o primeiro cientista a abordar este assunto, em 

1930. Esses ciclos têm operado continuamente durante pelo menos uma porção 

principal da história da Terra (na medida em que se tornou conhecida nos últimos 

anos) e não apenas durante a Época Glacial, dos últimos dois milhões de anos 

(Quaternário). 

 Recentemente, está sendo muito privilegiada a visão de que alternâncias 

entre períodos frios e quentes no Quaternário se deram principalmente devido a 

mudanças orbitais da Terra ao redor do Sol. Haffer aponta que essa teoria foi 

inicialmente proposta por James Croll no final do século XIX e, posteriormente, 

elaborada por Milutin Milankovitch (1941) e ainda que, atualmente, as bases atuais 

desta teoria astronômica foram substancialmente refinadas por Vernekar (1972) e 

Berger (1979), que detalharam informações sobre as variações passadas de 

insolação no globo terrestre.  

 Uma importante inferência sobre a teoria de Milankovitch é que não há 

nenhuma mudança anual absoluta na quantidade de radiação solar que chega ao 

planeta, independentemente das mudanças na órbita terrestre: o que ocorre é uma 

redistribuição de insolação entre os hemisférios. No entanto, é considerado o fato de 

que explosões na superfície solar causaram uma alteração significativa na 

quantidade de radiação que chegou à Terra durante o fim do Quaternário. No 

entanto, é impossível estimar a magnitude dessas mudanças (DAWSON, 1992). 
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 Entretanto, a formação de barreiras ecológicas não se deve apenas às 

oscilações indicadas por Milankovitch. Haffer (1993) aponta outros motivos para tal: 

(1) mudanças paleogeográficas na distribuição de terra e mar, que ocorreram mais 

irregular e vagarosamente do que os ciclos de Milankovitch; (2) mudanças climáticas 

ao longo de cadeias de montanhas crescentes causaram mudanças vegetacionais 

em determinadas regiões; (3) separação e deriva continental seguindo uma 

seqüência hierárquica de eventos de vicariância, através da formação de barreiras 

oceânicas relativamente permanentes; só raramente essas barreiras desapareceram 

de novo graças à colisão continental, como, por exemplo, na Índia e Ásia, no 

Eoceno, ou ao desenvolvimento de uma conexão vulcânica como a ponte de terra 

na Meso-América religando secundariamente as Américas do Norte e do Sul no fim 

do Plioceno (há cerca de 3 milhões de anos); (4) erosão continuada de cadeias de 

montanhas e terras rasas, como, por exemplo, os montes testemunhos da região de 

fronteira entre Venezuela e Brasil. 

 

 

6.1.1 As mudanças ocorridas na América do Sul 

 

Hastenrath (1978) considera os trabalhos de Ab’Saber (1977) e Brown e 

Ab’Saber (1978) uma sinopse compreensiva sobre as mudanças na vegetação da 

América do Sul. O mapa de distribuição da vegetação apresentado por Ab’Saber 

entre 18.000 e 13.000 anos atrás (Anexo B) é baseado, principalmente, em 

evidências florísticas, faunísticas, geomorfológicas e edáficas. Segundo Simpson e 

Haffer (1978), a distribuição moderna da flora e fauna é consistente com os refúgios 

florestais mostrados pelo mapa de Ab’Saber. 

Neste período, denominado glaciação de Würm-Wisconsin, houve uma 

redução da temperatura média do planeta e, como conseqüência, os pólos 

confinaram muito mais água sob a forma de gelo, resultando na redução do nível 

médio dos mares, e expondo, assim, grandes faixas de terras antes ocupadas pela 

água do mar.  

Viadana (2002) aponta que a maior alteração climática ocorrida durante o 

período referente à última glaciação foi a perda de umidade e, também, que a 

redução das temperaturas também foi constatada, o que foi significativamente 

constatado apenas nas grandes latitudes e altitudes, onde a temperatura atingiu 
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valores baixos o suficiente para que as geleiras polares e de montanhas se 

expandissem. 

Segundo HAUCK e TRATZ (2008), este quadro de mudanças climáticas 

durou alguns milhares de anos e teve seu ápice de aridez, de acordo com Ab’Sáber 

(1977), entre 12.000 e 18.000 anos atrás. Durante este período, a cobertura vegetal 

higrófita sofreu um grande impacto, perdendo sua capacidade competitiva com as 

plantas xerófitas. Assim, a vegetação dos domínios de paisagem biostáticos sofreu 

uma drástica redução de sua atuação territorial, enquanto a cobertura vegetal de 

domínios resistásicos, favorecida ecologicamente, expandiu-se e tomou novo arranjo 

espacial. 

A biota úmida das paisagens pleistocênicas ficou restrita a algumas áreas 

onde, mesmo durante o período máximo de aridez, houve a manutenção da 

umidade e pluviosidade, graças a características morfológicas dos domínios de 

paisagens que comportam áreas de relevos específicos (HAUCK, 2008). 

 

 

6.2  A evidência pelas “linhas de pedra” 

 

 Hiruma (2007) define o termo linha de seixos ou linha de pedras (stone-line) 

como: “um horizonte de fragmentos angulosos, às vezes arredondados, de 

quartzitos, minerais pesados ou de outros materiais resistentes à alteração química, 

presente no interior da cobertura pedológica em vastas áreas das zonas 

intertropicais.” Afirma, ainda, que “as linhas de seixos dispõem-se mais ou menos 

paralelamente à superfície topográfica, sendo limitada acima por um horizonte 

relativamente homogêneo de textura areno-síltico-argilosa, e, abaixo, pela rocha 

alterada.” 

Apesar de as linhas de seixos serem mencionadas na literatura desde o 

século XIX, sua origem é um tema que ainda desperta polêmica. As diferentes 

hipóteses para explicar seu aparecimento não são necessariamente excludentes e, 

muitas vezes, se complementam. A complexidade do tema é também evidenciada 

pelo caráter poligenético de muitas linhas de seixos. Para o melhor entendimento da 

questão é essencial que as pesquisas possuam um caráter multidisciplinar, com o 

envolvimento de pedólogos, geólogos, geomorfólogos e biólogos. (HIRUMA, 2007). 
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Bigarella aponta Maack (apud BIGARELLA, 1964) como um dos primeiros 

pesquisadores a identificar evidências geológicas referentes a mudanças climáticas 

durante o Quaternário, ao referir-se aos amontoados de grandes blocos e seixos nos 

sopés da Serra do Mar. 

Ab’Saber (apud Hauck & Tratz, 2008) relaciona a ocorrência das linhas de 

pedra com a última grande glaciação, afirmando que a semi-aridez pleistocênica fez 

com que a vegetação que recobre e protege o solo de agentes erosivos sofresse um 

recuo, culminando no transporte e deposição deste tipo de material. Além disso, 

compara a paisagem à época da elaboração das linhas de pedras com a atual 

paisagem semi-árida das depressões sertanejas do Nordeste brasileiro, onde é 

comum o pavimento pedregoso, chamado popularmente pelos habitantes do sertão 

de “malhadas”. Hauck & Tratz apontam o pequeno período em que esta semi-aridez 

ocorreu, que somente deixou suas impressões mais marcantes na atualidade devido 

ao pouco tempo demandado desde esta época, ao ponto que a pedogênese atual 

ainda não foi capaz de apagar todos os traços da morfogênese deste clima pretérito 

(Figura 3).  

 Há outras hipóteses para explicar a origem das linhas de pedra. Entre elas, 

Bigarella et al. (2003) citam uma interpretação biológica, baseada na remoção 

seletiva das frações finas do solo da subsuperfície para a superfície pelos cupins 

(térmitas), vermes e formigas, contribuindo assim para o isolamento de fragmentos 

grossos. Uma contestação à hipótese dos cupins é sobre os cálculos de remoção do 

material transportado por eles que poderiam ser insuficientes para este tipo de 

acumulação, devido às perdas por erosão (HAUCK e TRATZ, 2008). 

Entre as técnicas utilizadas para constatar evidências de retração das matas 

tropicais e expansão da semi-aridez com caatingas e floras similares, eventos que 

ocorrem no Pleistoceno terminal, Viadana (2002) emprega a constatação e 

reconhecimento das linhas de pedra dispostas nos locais de estudo. 
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Figura 3 - Disposição dos seixos em linhas de pedra.  
Fonte: HAUCK e TRATZ, 2008. 
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7    A ESPECIAÇÃO GEOGRÁFICA 

 

 O problema da especiação é central na teoria evolutiva. A evolução pode ser 

estudada analisando-se as transformações morfológicas das espécies em tempo 

geológico ou ainda advir de exemplos dos processos e fases que tenham interferido 

no processo da transformação, não de uma espécie em outra, pois a fatia estreita do 

tempo do homem não o permite, mas de uma espécie em duas ou mais, 

acarretando, ainda, o aumento da diversidade biótica (VANZOLINI, 1992). 

 Darwin chamou sua obra fundamental de "Sobre a origem das espécies por 

meio da seleção natural, ou a preservação das raças favorecidas na luta pela vida". 

A Origem das Espécies foi publicada em 1859 e, qualquer que tenha sido o seu 

controverso destino na sociedade em geral, foi imediatamente adotada pela maioria 

dos membros ativos da profissão científica. Apesar disso, apenas na virada do 

século XIX para o XX começaram a aparecer os estudos zoológicos que levariam a 

uma compreensão do processo de especiação na natureza (VANZOLINI, 1992). 

Hipóteses sobre a evolução das espécies ao longo do tempo e do espaço são 

construídas e testadas a partir de muitos estudos biogeográficos que incluem dados 

sobre a distribuição das espécies, a identificação de padrões de distribuição, a 

delimitação de áreas de endemismo de espécies que compartilham histórias 

evolutivas comuns, o estabelecimento de interrelações entre estas áreas de 

endemismo e a identificação de processos físicos e biológicos que podem atuar 

como mecanismos causais destas distribuições (CRACRAFT, 1983). 

De acordo com a teoria da especiação geográfica de Mayr (1942, 1963), a 

fragmentação dos centros de origem das espécies e o isolamento de uma parte das 

respectivas biotas em refúgios ecológicos separados resultam, nas populações, em 

extinção, sobrevivência sem alteração ou diferenciação ao nível de novas espécies 

(HAFFER e PRANCE, 2002). Nestes refúgios isolados reprodutivamente, as 

espécies de animais e vegetais sofreram um processo de especiação e, quando 

houve o degelo do hemisfério norte e o conseqüente retorno da umidade, eles se 

expandiram formando a atual configuração dos ecossistemas florestais tropicais 

(HAFFER, 1969; PRANCE, 1982). 
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8    A POLÊMICA ENVOLVENDO A TEORIA DOS REFÚGIOS 

 

 A maioria dos biogeógrafos provavelmente concorda que as alterações 

paleogeográficas na distruição da terra e do mar, bem como a elevação dos Andes, 

por exemplo, influenciaram o início da evolução da fauna durante o Terciário. No 

entanto, a origem de muitas espécies existentes e da sua distribuição provavelmente 

não pode ser entendida exclusivamente com base neste tipo de processo geológico. 

Eventos ecológicos simultâneos de vicariância e eventos climáticos globais podem 

ter levado a separações repetidas de “refúgios” mais ou menos instáveis, dentro ou 

próximo de áreas de superfície de relevo complexo (Andes e as zonas periféricas da 

Amazônia) durante muitos milhões de anos, provavelmente explicando a origem da 

maioria dos grupos e de espécies como as que atualmente são encontradas na 

Região Neotropical (HAFFER, 2008). 

A teoria dos Refúgios tem sido a hipótese mais amplamente discutida em 

relação aos modelos que buscam explicar a alta biodiversidade das florestas 

tropicais (MORITZ et al., 2000). 

É evidente que a fragmentação da biota Amazônica em centros de 

endemismo formou a base para explicação e argumentação da teoria dos refúgios. A 

localização destes refúgios foi sugerida para aves (Haffer, 1969, 1978), lagartos do 

gênero Anolis (Vanzolini e Williams, 1970), borboletas (Brown, 1982) e diversas 

angiospermas (Prance, 1981,1982; Salo, 1987). 

 Brown et al. (1974) publicaram um artigo em que correlacionam refúgios de 

borboletas do gênero Heliconius com as áreas de refúgio deduzidas pelo estudo de 

pássaros amazônicos por Haffer (1969). A variação paralela precisa entre as várias 

raças de H. melpomene, H. erato e outras dez espécies semelhantes revela o 

resultado da seleção para o mimetismo müleriano: a extrema divergência de padrão 

entre espécies de Heliconius submetidas aos refúgios florestais é resultante da 

pressão seletiva a favor do mimetismo das espécies locais mais abundantes. 

 Os estudos moleculares sugerem que aves amazônicas de linhagens antigas 

e recentes convivem lado a lado na mesma avifauna. A história de diversificação da 

avifauna dos setores noroeste e oeste da bacia Amazônica pode ter sido 
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influenciada por eventos antigos (transgressões marinhas do Mioceno) e eventos 

recentes (vegetações abertas do Quaternário). Esta linha de argumentação sobre os 

processos que levaram à diferenciação das espécies de aves precisa ser testada por 

meio de revisões taxonômicas mais detalhadas, estabelecimento de filogenias 

explícitas e análises filogeográficas dos táxons envolvidos (Moritz et al apud Borges, 

2007).  

Fjeldsa (1994) usou o DNA de aves para comparar as distribuições 

geográficas na África e América do Sul entre espécies de ampla radiação 

pleistocênica e espécies com características pleisiomórficas, representantes de 

antigos grupos monofiléticos, e observou uma congruência entre espécies antigas e 

espécies de padrões vicariantes recentes, indicando que eventos de isolamento 

ocorreram em áreas específicas de características ecológicas únicas. 

 Muitos autores criticaram a Teoria dos Refúgios, podendo ser citados, entre 

os críticos mais recentes, Smith et al. (2001), Dick et al. (2004), Cheviron et al. 

(2005) e Aleixo (2006). 

 Aleixo (2006), baseado em dados filogenéticos, filogeográficos e de genética 

de população, estudou sequências de gene mitocondrial do gênero Xiphorhynchus 

(Aves: Dendrocolaptidae) associado a tipos florestais sazonais na Amazônia e 

concluiu que em X. kienerii e X. obsoletus mais de 90% da variação genética entre 

as espécies era compartilhada entre as populações e, portanto, não haviam sido 

estruturadas geograficamente. 

 Segundo Colinvaux et al. (2001), em trabalho intitulado “Um paradigma a ser 

descartado” (livre tradução), dados ecológicos e paleoecológicos não confirmam que 

as florestas se fragmentaram no Pleistosceno. Haffer (2008) rebate esta crítica, 

citando diversos autores que Colinvaux ignorou em sua publicação, como 

Hooghiemstra e Van der Hammen (1998) e Burnham e Graham (1999). 

 Durante o projeto RADAM, houve a divulgação de imagens evidenciando a 

cobertura total da Amazônia brasileira. Houve também disposição de material sobre 

as planícies do Peru. As imagens foram analisadas por vários autores, buscando a 

reconstrução de paleoclimas na bacia Amazônia por meio da interpretação dos 

padrões de desmatamento dos pediplanos.  (SALO, 1987). 

 Bush (2002) afirma que, segundo alguns críticos, as áreas indicadas como 

refúgios não coincidem geograficamente nas pesquisas e que a época seca que 
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causaria a retração da Floresta Amazônica é imprecisa em relação à escala de 

tempo.  

 Nelson et al. (1990) considera que algumas áreas com grande biodiversidade 

consideradas refúgios potenciais podem ser artefatos de amostras viciadas (biased 

samplings) e Wilf et al. (2003) apontam que os mecanismos de formação da maioria 

das espécies amazônicas são anteriores ao Pleistoceno, o que pode ser rebatido 

pela concepção de Refúgios indicada por Haffer (1993, 2008) e Haffer e Prance 

(2002).  

  

 

8.1    Uma nova proposta para a Teoria dos Refúgios 

 

HAFFER (1993) defende que a teoria dos Refúgios se refere à postulada 

origem das espécies e subespécies em refúgios ecológicos (florestais e não-

florestais) nos continentes, independentemente dos períodos de tempo, isto é, 

durante todo o Cenozóico ou até antes. Durante sucessivos períodos climáticos 

secos do fim do Cenozóico (fim do Terciário-Quaternário), alguns dos maiores 

refúgios florestais da Amazônia situaram-se, provavelmente, em áreas 

correspondentes em torno de relevos pré-existentes (ao longo da base oriental dos 

Andes, ao redor das montanhas das Guianas, no sul da Venezuela, e aqueles do 

Brasil central). Isso pode ter levado a uma diferenciação adicional das populações 

dos refúgios, as quais, após terem começado a se diferenciar durante um primeiro 

ciclo, continuaram esse processo durante um ou mais dos períodos seguintes de 

isolamento geográfico ("efeito de ressonância", Vanzolini 1973), até que, 

eventualmente, atingiram status de espécie e foram capazes de dispersar-se através 

de regiões maiores da Amazônia. O mesmo autor afirma ainda que em muitos 

grupos de organismos as populações que passaram por diferenciação não atingiram 

status de espécie durante um ou dois dos ciclos de Milankovitch, de rápida 

sucessão, mas somente graças ao efeito adicional de vários desses ciclos e que as 

espécies, uma vez formadas, sobreviveram a muitos ciclos climático-vegetacionais. 

O tempo necessário para que ocorra o processo de especiação varia amplamente 

entre animais e vegetais, não levando em consideração fatores tais como o tamanho 

da população do refúgio ou a duração de um período particular de isolamento 

geográfico. 
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HAFFER e PRENCE (2002) enfatizam que a teoria não se restringe ao 

Pleistoceno, mas aplica-se também à diferenciação biótica durante o Cenozóico e 

mais cedo (como, por exemplo, durante o Quaternário), quando os ciclos de 

Milankovitch causaram oscilações no nível do mar, alterações rítmicas nas fácies de 

estratos geológicos e mudanças climático-vegetacionais nos continentes. Além 

disso, apontam alguns cuidados com a aplicação da Teoria dos Refúgios: as 

florestas de galeria podem promover fluxo gênico entre refúgios e, provavelmente, a 

redução do total de diferenciação. Além disso, apenas espécies florestais 

restritamente adaptadas foram afetadas, ao passo que poucas populações de 

espécies ecologicamente mais flexíveis pouco provavelmente tenham, efetivamente, 

sido isoladas em refúgios. 

Para HAFFER (2008) a síntese da teoria é definida pelas mudanças 

paleoecológicas recorrentes nas áreas tropicais, durante um longo período 

geológico. Especificamente, sugere que (i) as condições ecológicas não eram 

estáveis durante o Cenozóico, alternando entre períodos climáticos úmidos e secos, 

levando a alterações contínuas da vegetação, (ii) a especiação e subspeciação 

alopátrica de faunas florestais e não-florestais ocorreram em populações isoladas 

durante os períodos de adversidades climáticas e (iii) regiões particulares 

estabeleceram-se como áreas de diferenciação (refúgios). 

Morley (2000) enfatiza que “a imensa diversidade [das florestas tropicais] não 

é devida a um período longo e sem mudanças na história, com condições climáticas 

estáveis por milhões de anos, mas sim pela habilidade de plantas oportunistas de 

sobreviver por períodos de mudanças climáticas e geológicas, expandindo sua 

distribuição quando as condições climáticas permitiam e retraindo-se em refúgios 

favoráveis quando as condições eram desfavoráveis.” 
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9    PRESERVAÇÃO DA BIODIVERSIDADE AMAZÔNICA 

 
 Em comparação com os demais biomas brasileiros, a Amazônia é o que 

detém o maior número de áreas de proteção integral (26) e também o maior 

percentual de florestas oficialmente protegidas (3,2% da área total do bioma). No 

entanto, apenas 0,38% da área dos parques e reservas hoje existentes na Amazônia 

está minimamente protegida de fato, pois não foram efetivamente implementados ou 

encontram-se muito próximos a cidades (WWF-BRASIL, 2009). 

Hastenrath (1988) discute a destruição progressiva das florestas tropicais da 

bacia Amazônica e aponta que, se o desmatamento for considerado inevitável, seria 

importante proteger pelo menos algumas áreas biologicamente estratégicas.  

 Brown e Ab’Saber (1979) propuseram uma proteção seletiva de “bancos 

genéticos” para garantir a sobrevivência da maior parte da diversidade biológica. 

Além disso, sugeriram que é necessário preservar também sistemas não-florestais, 

assim como as zonas de transição de grande riqueza de espécies, onde a biota se 

encontra e se mistura. 

 Comparando o mapa de Ab’Saber (anexo II) e o mapa oficial da parte 

brasileira da bacia Amazônica (Brasil, 1983), Hastenrath (1988) analisou áreas de 

preservação ambiental e reservas indígenas e apontou que essas categorias juntas 

representam apenas uma pequena porcentagem da área total da bacia Amazônica. 

Além disso, alertou para o fato de que apenas uma pequena porção dessas áreas 

coincide com os domínios indicados por Brown e Ab’Saber (1979) como 

estrategicamente importantes para a proposta dos bancos genéticos.  

 Tal idéia não é compartilhada por Vanzolini (1992), que se exclui dos que 

consideram de grande prioridade o mapeamento da última geração de refúgios, 

inclusive para decisões sobre a localização de reservas biológicas em áreas de 

máxima diversidade. Segundo ele, a diversidade é apenas uma das coisas a 

conservar. Inúmeras situações biológicas são de importância pelo menos tão 

grande, tais como, por exemplo, contactos e transições entre domínios onde, pelo 

menos teoricamente, podem ser esperados casos de competição de deslocamento 

de caracteres e outros fenômenos plausíveis e razoáveis, mas raramente vistos e 
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mais raramente ainda quantificados. Além disso, nada há que garanta a coincidência 

de um refúgio, localizado por métodos geomorfológicos e paleopalinológicos, com 

uma área de máxima diversidade. Na realidade, quem quer conservar diversidade 

deve ir ao campo estimá-las diretamente (Vanzolini, 1980). 

Sobre plantas, Gentry (1992) afirma que padrões de diversidade e 

endemismo não são amplamente coincidentes e, portanto, a conservação de alguns 

centros de megadiversidade representarão inadequadamente as espécies de 

plantas da região. Além disso, diferentes grupos de plantas compartilham padrões 

diferentes de endemismo, e mesmo um esquema de conservação de 

megadiversidade teria de possuir prioridades de conservação muito diferentes, por 

exemplo, para árvores e para epífitas. Visto que a maioria das plantas de floresta 

tropical, e especialmente a maioria do taxa endêmico local, são ervas ou epífitas, o 

plano ideal de conservação deveria focar em preservar várias áreas pequenas em 

vez de poucas grandes áreas como vem sendo defendido por muitos cientistas. A 

conservação amazônica de áreas isoladas de substrato raro é especialmente 

importante para a preservação do endemismo local e, igualmente importante, é a 

preservação das regiões montanhosas da América do Sul. Gentry conclui que, 

provavelmente, a mais importante e mais óbvia inferência sobre a conservação é 

que se fazem necessários mais esforços de preservação nas florestas tropicais, 

onde já se perderam muitas espécies e se caminha para a perda de grande parte da 

biodiversidade mundial nos próximos anos. Mais do que um exercício de ética ou 

estética, a conservação da biodiversidade tem sido relacionada diretamente com a 

economia. Parece que a única alternativa à diferença social e econômica massiva e 

a miséria crescente no terceiro mundo é encontrar maneiras de combinar 

preservação e uso sustentável da biodiversidade das florestas tropicais. 

SILVA e colaboradores (1996) afirmam que o desmatamento não é 

homogeneamente distribuído entre as áreas de endemismo: Napo, Inambari, Guiana 

e Tapajós perderam menos que 10% de suas áreas; Rondônia e Xingu perderam 

entre 10% e 50%; e Belém tem menos que um terço de suas florestas ainda de pé. 

Níveis antigos e atuais de perda florestal podem ser usados como um indicador de 

vulnerabilidade para cada área de endemismo. As áreas protegidas também não são 

homogeneamente distribuídas ao longo dessas áreas de endemismo. A 

porcentagem de unidades de conservação (nas partes brasileiras) separa as áreas 

de endemismo em três grupos. Napo, Imeri e Guiana têm mais que 40% de suas 
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terras protegidas como unidades de conservação. Inambari, Rondônia, Tapajós e 

Xingu possuem entre 20% e 40% de suas terras protegidas oficialmente. Menos que 

20% de Belém está sob algum tipo de proteção. Unidades de conservação de 

proteção integral (ao contrário das áreas de uso sustentável e terras indígenas) 

compreendem uma parte muito pequena de cada área de endemismo, variando de 

0,29% a 11,7% (média de 4,8%) (SILVA et al., 1996). Por fim, os autores defendem 

que um sistema regional abrangente e consistente de áreas protegidas é essencial 

para neutralizar e amortecer os impactos dos ambiciosos planos de desenvolvimento 

para a região. As áreas de endemismo devem ser usadas como as unidades 

geográficas mais básicas para o planejamento de conservação. Novas unidades de 

conservação devem ser selecionadas com base em critérios como a 

complementaridade, flexibilidade e insubstituibilidade, de acordo com Pressey et al. 

(apud SILVA et al., 1996), além de estudos moleculares filogeográficos sobre 

espécies endêmicas e indicadoras (Moritz et al., 2000). O número e a extensão das 

unidades de conservação de proteção integral devem aumentar significativamente 

em todas as áreas de endemismo para que elas formem áreas nucleares para a 

conservação da biodiversidade na bacia (SILVA et al., 1996).  
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10    CONCLUSÃO 

 

Muitos pesquisadores buscam explicar a alta biodiversidade tropical, 

especialmente na Floresta Amazônica. Dentre as teorias propostas até então, uma 

ganhou destaque pela polêmica causada no meio científico: a Teoria dos Refúgios 

Florestais. Inicialmente envolvendo apenas mudanças climáticas ocorridas durante o 

Pleistoceno, a teoria apresenta, atualmente, uma concepção mais ampla, 

reconhecendo mudanças paleoecológicas recorrentes nas áreas tropicais, durante 

um longo período geológico, inclusive em épocas anteriores ao Quaternário. 

A partir do reconhecimento das áreas endêmicas na Floresta Amazônica, faz-

se necessário maior esforço na conservação desta região, considerando-se que se 

caminha para a perda de grande parte da biodiversidade mundial nos próximos 

anos. O número e a extensão das unidades de conservação de proteção integral 

devem aumentar significativamente em todas as áreas de endemismo para que elas 

formem áreas nucleares para a conservação da biodiversidade na bacia. 
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12    ANEXOS 
 
 
12.1    Anexo A: Divisões do Período Quaternário. Fonte: Suguio (2001). 
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12.2    Anexo B: Configuração das paisagens durante o máximo glacial.  
Fonte: Ab’Sáber (1977). 
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