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I.a Amazania® puede definirse de diferentes maneras. De modo gene-
ral, se refiere a toda ef drea comespondiente a la Cuenca Amazdnica. En
esle caso, el concepto que lleva a su delimitacién es peografico, deter-
minado por la topografia dada por el conjunto de ros de a regidn, que
al unirse llegan juntos al rmar (Fg.1). Mo obstante, la regién puede definirse
por olros criterios, por ejernplo, la continuidad de bosques en regiones
adyacentes. Por lo comdn, esas definiciones se fundamentan en aspec-
tos geoldgicos o fitogeogrificos y no necesaramente designan una uni-
dad vogeografica natural o histdrica.

Mgunas caracteristicas de: la Cuenca Amazdnica son peculiares. En
la frontera entre Brasil y Perd, a mds de 2000 km de la boca del rio
Amazronas en linea recta. el rio Solimdes sélo estd a 80 m por arriba
del mivel del mar. En su cara norte, la Cuenca Amazonica estd delimita-
da por el cratdn de las Guyanas, al oeste por la cadena andina y al sur
por las sierras que separan la Cuenca Amnazdnica de la Cuenca del
Farana. Al este, un conjunto de sierras de altitud escasa a media, en
alineamiento norte/sur (Serra do Gurupi, Serra do Tiracambu y Serra
da Corda) afsla los rios mids orientales de la Cuenca Amazdnica —los
rios Araguaia y Tocantins— de cuencas aisladas més al este, en particu-
lar de los rios Gurupi, Meamirirm, Hapecuru y Pamalba, ademds de
alros menores.

La mayor parte de esa regidn aclualmente estd ocupada por am-
entes de bosque, aungue algunas areas tengan ambientes intercalados
de formacién abserta, como manchones de cerrade, llanuras, u otros
habitats. Mo obstanle, como se discutird adelante, el cuadro achual de
amphia distnibucdn de ambientes forestales en toda esa 4rea no ha sido
estable a lo largo del terciario superior y el cuatemario, que ya tuvo
ooupacan relatvamente amplia por ambientes abertos. Ademds de eso,
la formacion vegetal forestal dentro de la Amazonia no es homogénea,
Hay dreas de inundacion periddica por los rios de la regiin —denomi-
nadas varzeas — y dreas gue siempre estdn ibres de inundacidn. Por
otre lade, aun cuando a lo largo del curso de los rios las altitudes sean
bajas, en los nacimientos de los rios mayores, hay bosques en dreas mis
aftas, inclusive en ks Bldas de los Andes, penerando una variacion aftiudinal
bastante grande de Gpos forestales, asi como de especies vepetales do-
minantes en cada drea (Fig. 2). Incluso conviene subrayar que hay
manchones forestales fuera de la Cuenca Amazdnica que parecen estar
directamente relacionados con la flora y la fauna de esa drea.

Geolégicamente la Cuenca Amazdnica ha tenido una altitud relati-
vamente baja en relacion con el nivel del mar, al menos desde el
Cémbnico. Eso condujo a que, en varias etapas en k evolucién del globo
terrestre, presiones lectonicas y vanacion del nived del mar hiceran que
buena parte de la cuenca estuviese completamente sumergida, perma-
necendo ermergidas solo las reas mas altas a su alrededor. Eso parece
haber ocurrido de forma mis acentuada en el sildirico y en el devdnico y,
mids recienternente, en el cretacico (Fgs. 3a-c). Un resumen de los even-
tos geoldgicos que afectan la parte brasilefia de la Amazonia puede en-
contrarse en Petn y Filfaro {1983). La discusidn de eventos geoldgicos
con implicaciones para la biogeografia de la regidn fueron discutidas por
Brooks ef al (1981} y Amorim y Fires (1996). La continuidad de los
ambientes de bosque de la region Amazdnica hizo que fuera vista como
una unidad. De hecho, desde el siglo pasado, con los trabajos del boti-
nico suzo De Candolle (1820, 1838), la Amazonia quizd haya sido vista
como una unidad biopeogrifica. Solo estudios biogeogrificos mis re-

oentes comenzaron a modificar esa idea.

“Dalton de Souza Amorin

Biogeografia de la Amazonia antes de los métodos de vicarianza

Tal vez lamayor parte de la discusicn sobre la evolucion biogeografica
de la Amazonia hasta ahora fue hecha bajo la éptica de los cambios
ocurridos en la regidn a lo largo del cuaternarnio. La vision prevalecente
a lo largo de la primera mitad del sigho 3¢ era que la gran diversidad de
especies en la Amazonia era resultado de una supuesta continua estabi-
lidad ecoldgica {e.g Darlington, 1957: 587). Esa supuesta estabilidad de
ambientes lropicales se contraponia al conoomiento ya disponible de las
oscilacionds del cima conocidas para las dreas templadas del Hemisferio
Morte, para las cuales desde inicios de siglo ya se conodia la influencia de
penodos de glaciacon (Adams, 1902, 1905; Stresemann, 1919, 1920
Hultén, 1937).

Los estudios de geomorfologia de la Aménca del Sur, a partir de la
década de 1950 (Ab"Saber, 1959, 1962, 1967, 1971; Bigarella, 1964,
1971; Bigarella y Ab'Saber, |961) comenzaron a mostrar un cuadre dis-
tinto en la evolucion del dima del cuaternario para la Amazonia. Hoy dia
estd ampliamente demostrado que la influencia de las gladacones no se
restringieron a las dreas templadas del globo —aungue en ellas su efecto
fuese mds intenso—, alcanzando también las dreas ecuatoriales. Las dreas
tropicales tuvieron en los maximos de gladacidn una reduccion de la
piuvicsidad y de la termperatura. Fse cambio dimético provocd una reduc-
cicin en la distribucion de los bosques y un aumento del drea ocupada por
vegelacion abierta (Haffer, 1969, Vanzolini y Wiliams, 1970; Vanzoling,
1973). Estudios posteriores, al utilizar otras téconicas, incluso andlisis
palecpalinoldgicos, vinieron a comoborar las hipdtesis de ocurrenca de
esas fluctuaciones (Ab" Saber, 1977a, b; Absy, 1979, 1982; Van der
Hammen, 1972, 1974; van Geel y van der Hamemen, 1973; Prance, 1982).

Esos estudios muestran entonces que, a lo largo del cuaternario,
hubo una sucesién de periodos en que la selva Amazdnica tuvo amplia
distribucion y continuidad en la cuenca hidrogréfica, sepuido de perio

Fig. 1. Mapa del norte de b América del Sur,
con ka delimitacén hidrogrifica de ba Cuenca Amazénica
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Fig. 2. Formaciones vepetales actuales de |a parte norte de la América del Sur (mocificado de Hueck, |372),
rrostrando (2 domnancia de elementos forestales en [ Cuenca Amazdnica, con |a presancia de ambientes abiertos dentro del dominic Amazdnico.

dos de frapmentacian, en que las sehvas quedaban restringidas a dreas
rmas altas, que mantenian por una cuestion del relieve una rmayer pluvio-
scdad (Fig. 4). Més tarde se demostrd que ese proceso también afectd a
2 selva Atlantica, Las dreas que mantieren |2 mencr distribucion conti-
nua de sehvas en los méximos de glaciacion se laman refugios. Situacion
rwersa oourria para las vegetaciones abiertas, que en el méximo de
irterglaciacian tenfan su distribucion fragmentada, estando restringidas a
dreas aisladas unas de las otras; y en los maximos glaciales tuvieran una
distribucin amplia.

Esos datos de osclacidn del dima y de la distribucién de las formas
vegetales a lo largo del Cuaternario, inicialmente llevaron a Haffer {1 969,
1§70, 1974, 1977}, Vanzolini y Williams {1970}y Vanzolin {1 970.1973),
sepuides de muchos otros autores {e.g. Maller, 1973; Lamas, 1973,
Prance, 1973, 1578, | 962; Brown, 1976, 1977, 1982; Simpson v Haffer,
1978, Dixon, 1979) a postular que 2 fragmentacicn de las sehvas era la
causa de cladogénesis que lleva a ks formacidén de especies. En el maxi-
mie de interglaciacidn, las especies de bosques tendrian amplia distribu-
cién, siendo subdivididas en el maximo glacial en especies descendien-
tes, ansladas en los refugios. O sea, gque las fluctuaciones glaciales e
interglaciales serfan causantes de especiacion y explicarian la alta dwversi-
dad en la regian,

Esa teoria, llamada penéricamente ‘Teorfa de los Refugios Cua-
ternarios’ {ver Prance, |982), propone entonces, que el patrin actual
de dreas de endemismo ¥ de distribucién geografica de especies en

ambientes forestales fuese resultado del ditima evento de glaciacidn, 2l
Wisconsiniane, ocurnido entre 18,000 v 15,000 afos antes. Eventos de
glaciacién anteriores en el Fleistoceno habrian sido responsables por
eventos de cladogénesis mas basales en la historia de eses grupos trop-
cales. Asl, la historia del patrén bicgeogrifoo actual habria side muy
reciente, farmado a lo largo de los ditimos 2,000,000 de afos.

La tecria de los refugios tiene una serie de limitaciones. Una de ellas
s que el modelo de refugios implica un proceso de especiacdn alopatrida,
con la subdivision de especies de amplia distribucion onignal —a sea, es
un caso particular de vicarianza (Brown, 1977 Manzaliniy Williams, 1981,
Haffer, 1981,1%82; Duellman, 1982; Melson, | 982; Amorim, [391). A
pesar de eso, la teoria, propiamente hablande, tiene necesariamente
una base dispersionista. El protlema es que hay un enarme hialo entre
el inicio de la tectdnica de placas, en el jurdsico-cretécico —con 12 sepa-
racitn entre América del Sur y Africa— y el inicio de los diclos de glaciacién
durante el plic-pleistocenc. Sin embargo, un ndmero creciente de estu-
dios biogecgraficos indica que varios grupos de animales y plantas pre-
sentes en las diversas formaciones vepgetales de América del Sur son de
origen gondwanico (vea Amonm y Fires, | 996).

Algunos defensores de 'z teoria de los refugios mds recientemente
procuraron quitar el énfasis que dieron a los eventos de fluctuacién del
clima al fina! del Pleistocena, realzando que hay indicios de que el inicio de
los perindos de glacdadén habria ocurrido en el aligocena. Sin embargo,
e50 no evita —al contranio, intensiica— los problernas mas graves de la
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Fig. 3. Areas emergidas y sumergidas del norte de la América del Sur en diferentes periodos. A, Paleozoico: B, sikinca; C, devénico; D, creticico, (Tomada de Amarim y Pires, 1996)

tearia (Amarim, 1991). 5 al menos en los eventos mas intensos de fluc-
tugodn dimiticas hubiese ocurnide la secuencia prevista en el modelo, de
fusican bidtica (resultando gque las especies anteriormente fragmentadas
glcancen amplia distribucion) y nueva fragmentacién, que resulta en
especiacion, la inodencia de un nimero relativamente pequefio de ciclos
de fluctuacion del dima en pocos millones de afos provocari un ndmer
geométricamente alto de especies (Armorim, 199 1), Los ndmeras de es-
pecies que serlan generadas, al usar tales simulaciones, son muchos Srde-
nes de magnitud mayores que los ndmeros conocidos para la diversdad
de espedes de cualquier grupo en la regidn.

Les indicios de fluchuacdn del dima v vanacidan de las formaciones
vegetales a lo large del cugternario son muy seguros. Lo mds probable es
que el problema en el modelo de refugios no estd en la idea de que haya
habide retraccion en la distribucicn de las especies, sinc en la premisa que
las especies alcancen amplia distribucidn en el madximo de interglaciacidn.
Por lo tanto, sin amplia distribucidn, aunque los ambientes de selva pasen
por un proceso de fragmentacion, en las especies no courre, de mado
que la fluctuadan del clima no resulta en eventos de espedacan.

En ese contexto, las dreas de endemismo hoy observadas en Amié-
rica del Sur habrian sido formadas bajo eventos geclégicos mds anti-
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guos, ocurridos durante el cretacico-terciano (ver adelante). Las fluctua-
cones cimdticas solo afectarian la distribucion de las especies en tomao
de cada refugio, haciendo que las sebvas solo se expandan hasta la con-
tighidad en el mixime interglacial y se retraigan a su drea nuclear en el
o glacal (Fig.5).

De heche, hay una comncidencia geografica entre bos refugios cuater-
nanos v las areas nucleares de endemismo en la distibucion de las especies,
uno de los motivos de la proposicon de la teoria de los refugios. La explica-
oan es que el patrdn biogeogrifico actual fue formado en gran parte du-
rante el cretdoco-lercano como resultado de transgresiones marinas y
formacian de rios, aiskando poblaciones en dreas mas elevadas. Esas dreas
mis altas, que se tormaron el ndcleo de & distribucdn de las especies, son
exactamente aguellas gque propician las condiciones chmaticas adecuadas
para la supervivencia de sehvas durante las fases glacales, Asi, las dreas de
endemismeo terdanias y los refugios cuatermnanios son las mismas dreas.

Es probable que algunas dreas de endemismo de onigen terciano
que ne pudieron soportar las sebvas en los penodos glacales deben ha-
ber sido objeto de ntensa extingdn en el cuaternanio. Eso parece haber
ocurride, por ejemplo, en la regidn de la caatinga, en el nordeste del
Brasil (de Vivo, 1997). La congruencia entre los limites de las dreas de
endemismo actuales y los principales eventos gecldgicos creticico-ter-
ciarios, por un lado, ¥ la secuenca cronoldpica de dadogénesis entre
esas dreas v la secuencia cronoldgica de esos eventos gealdgicos, por el
otro, dan una gran corroboracion a esa interpretacion,

Finalmente, cabe comentar que, independiente de explicaciones
causales para los patrones de endemismo, la historia geologica y geogra-

Fig. 5. Modelo de refugios reduode. En los madmos glacales, las especes de
formiacién forestal estin restringidas a los refugios; en los miximos interglaciakes, hay solo
expansidn hasta los rios u ofros limites entre dreas de endermsma, Bs dear que en los
méxirnas interglacales no hay amplia smpatria de las especies que estaban en los refugios
en toda el drea de formacidn forestal, Si no hay distribucdon ampla, el maxime glaoal
siguiente no genera frapmentacitn de pobleoones v, asi no penera especaacn,

L2 uctuacidn ded chrna lleva solo a una expansion y retraccidn de |2 dstibucdn de
especies alrededor de su refugio y no hay formacitn de especies.
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Fig. €. Situacian tipica de grupos nectropicales de origen gondwinico. El gupo hermana de un twen con ditribucidn airg-oriental tiene varios wubgrupce,
cada e e o cuakes Gene amplia distribucidn en la regign Neatropical. Esto significa que 1 replicadicn es la regla para la evalucion de rupas necAropecales.

fica de la regién es complefa, Marroig y Cerqueira (1997 tal vez realizan
la revisidn mas completa de la literatura reciente sabre la historia
biogecgrifica de la Amazonia. Ademds de eso, proponen un evento
mas en el cuaternario que, en su opinidn, podria ser causante de algu-
nos de los patrones de endemisma, con la formacidn de una gran laguna
en gl drea mis baja de la cuenca Amazdnica, lo que antes ya fue discuti-
do en |2 literatura como un evenlo de origen méis antiguo (Risanen et
ah, 1995},

Vicarianza en la Amazonia a partir del creticico

La dificultad de realizar recolectas extensas en toda la Amazonia de
rrode que permita un andlisis amplio de la evolucién biogeogrifica de la
regidn, hace gue aun sea pequenc el nimero de estudios comprensi-
w05 que utilicen métodos biogeogrificos modemes. Por lo menocs pare-
ce haber 30 dreas de endemisme salo para la Cuenca Amazdnica, cu-
briendo un éres de millones de kildmetros cuadrades. Es necesario un
esfuerzo de décadas de recoleccion en toda fa regidn para que se pueda
considerar gue un grupo fue suficientemente muestreado para generar
un analisis biogeagrifico confiable. Tal vez los prupos mejor recolecta-
dos v estudiados desde ese punto de vista parecen ser primates, lacerti-
lios, aves v abejas. De esos, lacertilios y aves fueran estudiados especial-
merte bajo un enfogue de teoria de los refugios {ver Prance, |982), de
modo general, sin andlisis cladisticos. Eltrabajo de Cracrafty Prum {1988)
de alpuncs grupos de aves de la Amazonia tene una orientacion dadistica,
pera la interpretacicn biogeogrifica se vincula a eventos recientes. Solo
miés actualmente comienzan a aparecer los primeros estudios biogeo-
gréficos que primera buscan un patrin biogeogréfico general antes de
gvanzar cualguier modelo de causalidad & onon

El primer problema a considerarse es que |a histona de los grupes
neciropicales de origen gondwinico es antipua. Entonces, para cada
grupo monofilético con amplia distribucidn en la regidn, hay varios
subgrupos, cada uno de los cuales se presenta ampliamente distribuido
en lz América del Sur, Central y el Caribe (Fig, ). Eso hace que los
problemas de falta de reconocimiento de grupos con distribucién repli-
cada o pardlogs (Armorim, 1987, 19%2; Melson y Ladiges, 1994; Amorim
y Fires, 1996, generados por carencia de muestres, sean extremamente

graves. Esto es, con los problemas de extincién y falta de recoleceian
para cada une de los subgrupos con amplia distibucion, se corre el
riesgo de incluir comao subgrupos de distribucién orldloga a miembros
de grupos pardlogos (Rg. 7), penerando componentes falsos. Sclo el
estudio de grupos con un muestreo mds amplio v cuidadoso en la de-
tecoon de los distintos grupos de distribucian replicada pesden ewtar
andlisis equivocados.

Las figuras 8-20 ruestran las distribuciones de grupos de especies
de Soandas, Ditormyiidae (Diptera) (Amonm y Pires, 1996), Pentatarmedae
(Hemiptera) (Grazia, 1997: Campos, 1999), Apidae (Hymenoptera)
(Carnargo, 1996) y Callitrichidae (Frirmates) (Amorim v Pires, |998) en
Arnérica del Sur, La sobreposicion de los cladogramas bioldgicos con las
dreas de distribucion de las especies (Rosen, 1978; Platnick y Melsan,
|978; Melson y Platnick, |981; Humphries v Farenti, 1986) lleva 2 un
cladograra general de dreas para la regién (Rgs. 21-232).

Primeramente es interesante observar que esos patrones de gru-
pos taxondmicos distantes (como insectos ¥ primates) son bastante con-
gruentes entre sf, indicando una alta probabilidad de que hayan sido
generados por eventos de vicarianza. Incluso, las dreas de los compo-
nentes en diversos niveles de esa histora son congruentes con aguelias
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Fig. 7. Frablemas de muestreo en el recanacimiento de grupes de dstribucién
pardloga. lzquierda, filogenia hipetética can todas las espedies peneradas en la evilucian
di un grupo en una regidn, ks flachas indican ks espedes conocidas y las cruges las
espedes que na san conocidas. Deracha, flogeia aparente con | siete esperias
conocidas ¥ los ko5 componentes generados en un estudio bicgeogrifica,
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Figs. 8-16. Patrcn flogenitico y biogeogrifico de grupes nectropicales. B, Nuevo género | de Ditomyiidae (Diptersl 9, nueva género 1 de Ditomyidae (Dipteral; 10, grupa Il de
Riwnehosaiara (Diptera: Sciaridae); 11, grupo Il de Riymchoscira (Diptera: Scandae) | |2, grupo | de Afynchosciara (Diptera: Sciaridael: |3, grupo americana’ del grupo | de
Riwnchosciarg, 14, grupo baschant” del grupa | de Rhynchoscirs; |5, grupe Frapius de Pentatomidze (Heteropteral: 16, grupo Clefiervs de Ochierini (Heteroptera: Pentatomidae]
(8-14 modficadss de Amonm y Pires, 1996; 15 modificada de Grazi, 1957, 16 modficada de Campes, | 99%).

delimitadas por eventos geokdgicos ocurridos a lo largo de la historia
cretécica-terciaria de Ameénca del Sur. Y, finalmente, la secuencia de even-
tos cladogenéticos del cladegrama bickdgico de dreas es congruente con la
secuencia de evertos geolégicos. O sea, hay congruencia coroldgica y
croroliégica entre el patron biogeogrifico v el patrén geologico, lo que
indica que hay alta probatlidad de que esos eventos geoldgicos conoc-
dos hayan sido la causa de los eventos de vicarianza encontrades.

El everto més antiguo que afecta la region Meotropical, después de su
separacion del Africa, parece ser la separacian del Caribe en relacian con
la region Mectropical continental, fuera del propdsito de este trabajo
{Amaorim, en preparacion) (g, 21), Luego, hay una separacion enfre los
elementos ligades al escudo de las Guyanas y al Escudo del Brasi por la
formacion de una transgresién marina amplia ain en el cretdoco. Esa divi-
sidn genera los componentes denominados agui ™WNeo' y SEMeo’
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Figs. 12-20. Patréin filogenético y bicgeogréfic de grupos neatropicales. |7, Cafltfrtr (Frimates: Calitrichidag); | B, £ eantopiheres (Primates: Callitrichidae);
19, Saguonus (Fimates: Calitrichidae)s 20, prupo aspmmetnca de Neorfegmocieming [Diptera; Sctopsdae) (modiicadas de Amonm y Prres, | 996),

tAmonm y Pires, 1996]), que actualmente se yuxdaponen a lo largo de los
rios Amazonas-Madeira-Mamoré, Bl lago Titicaca, de agua salobre, en la
frontera del Pend v Bolivia, es un relicto de ese evento gecldgico v pred-
sarmierte se localiza en la continuacidn al suroeste de ese eje.

Los eventos de cladogénesis internos del componente noroeste de
la regidn MNeotropical estan ligados especialmente al surgimiento de los
Andes. El primero de ellos separa a América Central ¥ las regiones
cisandinas de [ Amazonia propiamente dicha. El segunde parece co-
rresponder al crigen de la nueva transgresion formada més al norte,
después de la elevacidn de los Andes en su porcidn sur, en que fue
cerrado el paso a la altura de Bolivia. Bl nuevo eje de esa transgresion

rnarina parece haber side a lo largo del ro Solimdes, continuandase par
el rio Japurd, que entra por Colombia, en lugar de desviarse haca 2l sur,
Eventos de transgresion en la region del Mar de Maracaibo parecen
haber sido responsables por patrones mds al norte.

Los eventos de cladogéness del componente sudeste de la regicn
Meotropical son de dos tipos. Por un lado, el gran brazo lacustre forma
do a lo largo del eje de los rios Parmnaiba-5ac Frandisco (curso medio)-
Parand separd i porcian sudeste de la Amazonia v la sebva Atlantica, Por
otro lzdo, el surgimiento de la Serra do Mar y de la Serra da Mantiqueira
generd una serie de dreas de endemismo a lo largo del eje sur-norte de
la selva Atlintica.



Fig. 21. Fatrin general para la evolucicn biogeogréica de la regidn Meotropical. Bl primer evento de vicananza separa las areas canbenas de [ regian Meatropcal cortinenta’; la
disicn seuiente sipara la parte contnental en un camponente noroeste y otro sureste. Bl limite entre esas dos dreas estd dado por los rios Amazenas-Madeira Mamaré, E drea
roroeste s ediende al este de la boca actusl del ria Amazenas. Compare con los eventos geoldgicos del cretidcn en la figur 30

AN es necesanio un nimero mayor de estudios biogeegrificos de-
tallados para aumentar el ndrnero de corroboraciones a esa reconstruc-
i, pero estudios en curse muestran cengruencia con el patron gene-
ral (en serpientes, por ejemnplo, Ferrarezzi, en preparacion). Ademas de
50, algunos detalles de la congruencia entre el patron geclogico v el
biogecgrafico son particularmente impresionantes. De esos, tal vez el
rrids significative sea la presencia de una especie de Saguinus (Primates)
en la regan este del estado de Pard cuya especie hermana estd en el
estado de Amapd v en las Guyanas. La extension del componente
Mwhes al ceste de la desembocadura del rio Amazonas se verifica en
otros grupos (como se muestra en la figura |5 para Aewdevoniius).

Un eventa de dispersidn podria explicar esa distibucion, Ese patrdn,
no oistante, soko podria explicarse porvicarianza st hubiese habido un disle-
camiente reciente de la cuenca del Amazonas hacia una posicidn mds ocd-
dental. Las reconstrucciones geoldgicas muestran exactamente £50: hay un
proceso orogénico redente en el extrerno onental de la Amazonia que agio
las cuencas de los rios Mapecuro v Meamirim (estado de Maranhao) y de
Parnaibi (estada de Fiaui) del resto de la cuenca Amazdnica. Bs interesante
advertr que 505 rios contienan ekermnentos faunisticos exdusives de la cuen-
ra Arraziénica, cormo es el caso de s rayas de apua dulce (Potamotrigonidae).

La Amazonia actual

Las implicaciones bicgeogréficas de esos resuftados son particular-
mente interesantes, La primera es que la histona de los endemismos
actuales en la regién es mucho mas antigua que cualquiera de las recons-
trucciones biogecpraficas & prion propuestas hasta ahora —dispersion
refugios, lagos, entre otras. Esta cormienza luege después de la separa-
cion entre Africa y América del Sur, durante la fragmentacion de
Gondwana, como una serie de eventos que se extienden desde el
Creticico hasta el final del terciario,

La segunda es que la Amazonia no es una unidad histarica. De
hecho, hay dos Amazonias distintas: una de ellas estd relacicnada
con el Escudo de las Guyanas y la otra, con el Escudo del Brasi
Cada una de ellas tiene asociaciones con dreas no amazénicas. Bl
noroeste de la Amazonia (NWAM] tiene relaciones mas recentes
con América Central y las dreas al ceste de los Andes en el Perd,
Ecuader y Colombia que con el sudeste de la Amazonia (Fg. 23). El
sudeste de la Amazonia, a su vez, tiene relaciones mas recientes con
la selva Atléntica que con el noroeste de la Amazonia. Ejerplos de
esos componentes en primates es |a presencia de especies de
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[rriediicads de Amarim y Fires, 1996),

Calithrix en el sudeste de la Amazonia y en la selva Atléntica (Fig.
17} ¥ la presencia de espeoes de Szewings en el extremo noroests
de la Aménca del Sur (Fig. 19).

Lz Amazonia actual, por lo tanto, es sdlo la expansién hasta la
yuxtaposicion de las biotas forestales del Escudo de la Guyana y el
Escudo del Brasil, formando un ambiente forestal actualmente conti-
gue. Ambas son, tipicamente, bictas tropicales forestales, pero ellas se
originan de unidades histéricas distintas en América del Sur, cuyo ori-
EEN & remaonta a la transgresién marina del Creticico que dividid la
America del Sur. Desde el punto de vista biogeogrifico, la Amazonia’,
por lotanto, es una unidad artificial: el elemento unificador es topogrs-
fico {la cuenca que concentra rics que se originan en diferentes dreas
altas] ¥ no bicgecgrafico (histdrca).

Otro elermento interesante que resulta del andlisis ez el reconoci-
riiente de olras unidades mencres. Ademds de la region sudeste de la
Amazonia {al sudeste del eje Amazonas-Madeira-Mamoré), bay un drea
grande al ceste del Madeira-Mamoré delimitada al norte por el
Solimdes-Japurd, que corresponde, por ejemplo, a la distribucién del
genero Callimico(Primates). Como fue comentade, por otro lade, las
especies endémicas del noroeste del estado de Pard tiene relaciones

de mayor proximidad con las especies al ceste de la cuenca del rio
AMazonas,

Finalmente, se debe abandonar el concepto biogeogrifico tradicio-
nal de Amazonia como unidad histdrica idéntica a la delimitacién de |a
cuenca Amazonica. Los elementos faunisticos y forfsticas de otras cuen-
cas —especiaimente del Orinoco, Parnalba, Meaminm e ltapecury, ade
mds de los rios de las Guyanas— forman parte de 1z historia de |a biota
del Escudo de las Guyanas, En ese sentido, |a sehva Atlntica es parte de
la misma unidad histdrica que la selva en el sudeste de la Amazonia,
derivada del Escudo de las Guyanas. Asi, por ejernpla, muchas de las
interpretaciones biogeogrificas que postulan ‘ifvasiér’ de elementos
amazonicos hacia afuera de I3 cuenca son solo ruido de andlsis' que
resulta de |a falsa suposicidn de que el sudeste amazénico tenga una
fauna “amazonica’,
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