CAPITULO 2]

Histéria, Biogeografia e Biodiversidade

o Capitulo 20, vimos que o nimero de espécies numa ilha pequena depende do

pool regional de colonizadores potenciais bem como dos processos locais, tais como

a selecéo de espécies e as interacdes entre espécies. Assim, a estrutura e a compo-
sicdo das comunidades locais dependem do contexto geografico mais amplo. Também sabe-
mos que a adaptagdo ds mudangas ambientais exige uma evolugdo de centenas ou milhares
de geracdes. Assim, os ambientes passados proporcionam o cendrio histérico para a evolu-
cdo das populacdes e a diversificacdo das espécies nas regides.

A origem e a manuten¢do da biodiversidade da Terra é uma das questdes centrais da
ecologia. Compreender a histéria e a geografia da biodiversidade nos ajuda a compreen-
der o papel dos sistemas ecolégicos dos processos de macroescala responsaveis pela ge-
racdo das espécies nas regides. Estamos vivendo num tempo de méxima riqueza de espé-
cies de toda a Terra? Ignorando o efeito das atividades humanas, o nimero de espécies
continuaria a aumentar no futuro? Se o passado retém a chave para o futuro, para nao
mencionar nossa compreens@o do presente, entdo os ecblogos devem prestar atencdo as
licdes da histéria.

Muitos grupos de organismos deixaram registros fésseis, embora fragmentados, nas rochas
sedimentares proximas & superficie da Terra (Fig. 21.1). Estes fésseis sugerem que, durante
os ultimos 600 milhdes de anos, um periodo que cobre a maior parte da evolugao dos orga-
nismos multicelulares, o tamanho dos pools de espécies regionais tem variado consideravel-
mente. Em algumas épocas, eles aumentaram airavés da diversificagdo biolégica; em outras
declinaram, as vezes abruptamente, por causa de eventos catastréficos ou competicdo de
formas de vida recém-evoluidas. Até onde as comunidades locais refletem o pool de espécies
regionais, devemos questionar se os sistemas ecolégicos em qualquer tempo de fato atingiram
um equilibrio.

A interpretacdo do registro fossil também sugeriu causas histéricas para a alta riqueza de
espécies nos trépicos. De acordo com uma hipétese, as condicées tropicais surgiram na su-
perficie da Terra mais cedo do que nos ambientes mais frios, dando tempo para a evolugao
de uma variedade maior de plantas e animais tropicais. Uma versdo desta "hipétese do
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FIG. 21.1 Os fésseis de animais e plantas revelam a histéria da biodiversidade. Foiogralia (o) por Newman & Flowers/Photo Researchers;
folografia [b) por Jomes L. Amos/Photo Researchers

tempo” foi estabelecida desde 1878 pelo naturalista inglés Alfred Russel Wallace, codesco-
bridor com Darwin da teoria de evolucdo pela selecéo natural:

A zona equatorial, em resumo, nos apresenta o resultado de um desenvolvimento de
formas orgdnicas comparativamente continuo e ininterrupto, enquanto nas regides
temperadas deve fer havido uma série de interrupgdes periédicas e extingdes

de natureza mais ou menos desastrosa, necessitando do reinicio do trabalho de
desenvolvimento em certas linhagens de novo e de novo. Em uma, a evolugdo teve
boas oportunidades; em outra, ela feve dificuldades incontéveis através do seu
caminho. As regides equatoriais sdo entdo, olhadas do ponto de vista de sua histéria
passada e presente, um mundo mais antigo do que aquele representado pelas zonas
temperadas, um mundo no qual as leis que governam o desenvolvimento progressivo
da vida tém opercdo comparativamente com poucas interrupgdes através das
incontaveis eras, e resultaram naquelas maravilhosas excentricidades de estrutura,
furicdo e instinto — aquela rica variedade de cores, e aquela linda harmenia
equilibrada de relagdes que nos deleita e nos surpreende nas producdes animais

de todos os paises tropicais (A. R. Wallace, Tropical Nature and Other Essays,
Macmillan, New York and London).

Como a zona tropical envolve a Terra pelo equador — o ponto mais largo do planeta
— as latitudes tropicais incluem mais éreas, tanto de terra quanto de mar, do que as la-
titudes polares e temperadas. Apenas por esta razdo, ndo deveria ser uma surpresa as
regides nos frépicos abrigarem mais espécies do que as de tamanho semelhante nas zo-
nas temperadas ou boreais. Durante a parte inicial da era Cenozoica, 65-35 milhdes de
anos atrés, o clima da Terra era muito mais quente do que & agora, e os ambientes tro-
picais e subtropicais se estendiam até o Canadd e a Rissia, espremendo as zonas fem-
peradas e boreais em areas menores e mais proximas dos polos. Durante os Oltimos 35
milhdes de anos, o clima da Terra tornou-se mais frio e mais seco, e os ambientes tropi-
cais retrocederam.

Tanto as altas quanto as baixas latitudes sofreram drasticas flutuacdes no clima, particu-
larmente durante a era do gelo dos Glfimos dois milhes de anos. As regides temperadas e
polares testemunharam a expanséo e a refracdo das geleiras, que fizeram grandes zonas de
habitats se deslocarem geograficamente e, possivelmente, desaparecerem. Os periodos de
expansdo glacial foram acompanhados de uma baixa precipitacdo e reduzidas temperaturas
nos tropicos. Pensa-se que a floresta pluvial amazénica, que hoje cobre a maior parte da
vasta bacia do Rio Amazonas, deve ter ficado repetidamente restringida aos pequenos e
isolados refogios durante os periodos de seca relacionados com a expanséo glacial no nor-
fe. A restricdo e a fragmentacdo do habitat de floresta pluvial pode ter causado a extinggo
de muitas espécies; inversamente, o isolamento de populacdes nos fragmentos de floresta
pluvial pode ter facilitado a formacéo de novas espécies.
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CONCEITOS DO CAPITULO

® A vida tem se desenrolado por milhdes de anos do tempo
geolégico

A deriva continental influencia a geografia da evoluggio

As regides biogeogrdficas refletem o isolamento evolutivo de
longo prazo

A mudanca do clima influencia as distribuicges de organismos
Organismos em ambientes semelhantes tendem a convergir em
forma e funcéo

e o

e Espécies intimamente aparentadas apresentam tanto
convergéncia quanto divergéncia nas distribuicdes
ecolégicas

* A riqueza de espécies em ambientes semelhantes normalmente
falha em convergir entre regides diferentes

* Os processos em macroescalas geogrdficas e temporais
influenciam a biodiversidade

Terra proporciona um pano de fundo em eterna mudanga

para o desenvolvimento das comunidades biolégicas. Os
milhdes de anos da histéria da Terra incluem mudangas no cli-
ma e outras condicdes fisicas, rearranjos dos continentes e ba-
cias oceanicas, crescimento e desgaste das cadeias de monta-
nhas, impactos catastréficos com corpos extraterrestres, e uma
evolucao continua de formas de vida. A histéria de vida se re-
vela a nds por si s6 no registro geoquimico dos ambientes pas-
sados, nos tracos fosseis deixados por tdxons hd muito extintos,
e nas distribui¢des geogrificas e relacdes evolutivas das espé-
cies vivas.

A consequéncia mais 6bvia da histéria da Terra € a distribui-
¢lo heterogénea de formas de animais e plantas sobre a superfi-
cie da Terra. A Austrilia, por exemplo, tem muitas formas tinicas
— coalas, cangurus e drvores de eucalipto (Fig. 21.2) — por
causa de seu longo isolamento como uma ilha continental cir-
cundada por barreiras ocednicas a dispersao dos organismos ter-
restres. Todas as partes da Terra tém sua prépria fauna e flora
distintas. Mesmo as grandes bacias ocednicas, interconectadas
como o sdo por corredores continuos de dgua, tém biotas par-
cialmente diferenciadas, isoladas por milhdes de anos por bar-
reiras ecoldgicas de temperatura e salinidade.

(d)

FIG. 21.2 A Austrdlia tem muitos animais e plantas terrestres Gnicos. Foicgrafados aqui esido (o) folhas e (b] flores da espécie do Fu-
calyptus, (c] a inflorescéncia de uma espécie de Banksia e (d) um canguruvermelho (Macropus rufus). Estas formas de vida distintas evoluf-
ram ne isolamenio da Ausirélia e nde sdo enconiradas em nenhuma outra parte da Terra. Fotografias de R. E. Ricklefs.
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A estrutura e o funcionamento dos organismos refletem sua
ancestralidade tanto quanto o faz o ambiente local. Por exemplo,
o modo marsupial de reprodugdo (envolvendo, entre outras ca-
racteristicas, um nascimento antecipado e subsequente desen-
volvimento do filhote numa bolsa) é unicamente uma proprie-
dade da linha evolutiva dos mamiferos marsupiais. Néo € o re-
sultado de caracteristicas ecoldgicas tinicas do continente da
Austrélia, onde os marsupiais agora sio mais diversos. Os bié-
logos se referem a tais caracteristicas compartilhadas por uma
linhagem, a despeito dos fatores ambientais, como efeitos filo-
genéticos. Estes efeitos refletem a inércia da evolucdo — a au-
séncia de mudanga de alguns atributos em face da mudanca no
ambiente.

Os ecologos reconhecem que os efeitos filogenéticos podem
influenciar os sistemas ecolégicos, embora isto seja dificil de
demonstrar experimentalmente. Imagine se as plantas e os ani-
mais da Austrdlia fossem substituidos por um niimero semelhan-
te de tdaxons de outras regides com climas semelhantes, talvez o
sudoeste e 0 meio oeste dos Estados Unidos. Os novos sistemas
funcionariam da mesma maneira como os daqueles substituidos,
e seriam os niveis de produtividade biolégica e respostas as per-
turbacoes ambientais semelhantes?

A histéria e a geografia também refletem a diversificacdo das
espécies. Cada regido da Terra tem uma histdria diferente, e ca-
da historia tem efeitos que se estendem até as comunidades lo-
cais, de forma que cada regiao tem um nivel tnico de diversida-
de de espécies. Neste capitulo, examinaremos primeiro breve-
mente alguns processos histéricos que tém moldado a distribui-
¢do e o desenvolvimento dos sistemas ecoldgicos. Entdo exami-
naremos o principio da convergéncia, que estabelece que habi-
tantes de ambientes semelhantes com origens histéricas distintas
normalmente se assemelham uns aos outros e se adaptam a fa-
tores ecoldgicos semelhantes. Este principio pode também ser
aplicado a diversidade das comunidades bioldgicas. Veremos
que a histéria e a biogeografia tém de fato influenciado o cardter
das comunidades locais e representado um papel importante no
desenvolvimento dos padrdes da diversidade.

A vida tem se desenrolado por milhes
de anos do tempo geolégico

A Terra se formou ha cerca de 4,5 bilhdes de anos, e a vida sur-
giu dentro de seu primeiro bilhdio de anos. Por grande parte da
histéria da Terra, as formas de vida permaneceram primitivas.
As condigdes fisicas na superficie da Terra e os sistemas ecol6-
gicos que se desenvolveram eram fantasticamente diferentes dos
do presente. A atmosfera tinha pouco oxigénio, e os primeiros
micrébios usaram estritamente um metabolismo anaerébico. De
fato, ndo foi até que os micrébios fotossintetizadores se desen-
volvessem, € comegassem a produzir oxigénio como um subpro-
duto de seu metabolismo, que os niveis de oxigénio na atmosfe-
ra comecaram a crescer. Em grande parte, a vida criou o seu
proprio ambiente. Em algum ponto, a concentracio atmosférica
de oxigénio se tornou alta o bastante para sustentar um metabo-
lismo oxidativo e tornar possivel para as formas de vida mais
complexas evoluir.

A célula eucariética, que é o bloco de construcdo basico de
todos os organismos complexos modernos, € um produto do Gl-
timo bilhdo de anos em evolu¢do. N6s mal tocamos a ponta do
iceberg dos registros do desenvolvimento inicial dos animais
multicelulares, porque a maioria das formas ancestrais de vida

ndo possuiam esqueletos duros ou conchas que se fossilizassem
mais prontamente. Grande parte das evidéncias das formas ini-
ciais de vida complexa consistem em rastros e covas na lama nas
quais viveram.

Tudo isto mudou cerca de 540 Maa (milhdes de anos atrds),
quando a maioria dos modernos filos dos organismos inverte-
brados subitamente aparecem no registro féssil. Os equinoder-
mos, artrépodes, moluscos e braquidpodes surgiram nos oceanos
naquela época, assim como o fizeram outras formas de vida —
experimentos evolutivos, assim por dizer — que ndo se encon-
tram mais entre nés (Fig. 21.3). Ninguém sabe com certeza por
que 0s animais comecaram a se proteger com conchas duras ou
exoesqueletos naquele momento da histéria, mas os paleontélo-
gos olham seu surgimento como o inicio da vida na sua forma
moderna. O intervalo entre 0 momento critico e o presente, ocu-
pando cerca de um oitavo da histéria total da Terra, foi dividido
em trés grandes eras, com diversos periodos e épocas alinhados
dentro delas.

As divisdes no tempo geoldgico coincidem com as mudancas
na fauna e na flora da Terra que sio facilmente percebidas do
registro féssil. A primeira grande divisdo, a era Paleozoica (o
nome significa “animais velhos”), estende-se desde a primeira
apari¢do de animais com esqueletos duros de 542 Maa até o
evento de macica extingdo no fim do periodo Permiano, 251 Maa.
A era Mesozoica (“animais do meio”, também conhecida como
a Era dos Répteis, em homenagem aos animais que dominavam
a Terra naquela época), estendeu-se de 251 a 65 Maa. Seu fim
também coincidiu com a extingiio macica de tdxons inteiros de
animais, incluindo os dinossauros. Estamos vivendo na era Ce-
nozoica (“animais recentes”, também conhecida como Era dos
Mamiferos), que se estende de 65 Maa até o presente. O tempo
do inicio da era Cenozoica até o inicio da Era do Gelo, 2 Maa,
¢ normalmente chamado de periodo Tercidrio.

A maioria dos tipos de organismos presentes durante a era
Paleozoica ji se foram. A era Mesozoica foi o tempo da evolu-
¢do inicial de muitos grupos contempordneos proeminentes, co-
mo as plantas com flores, os mamiferos e os insetos modernos,
mas a maioria da biodiversidade contemporinea é produto do
passado recente. A diversificagao evolutiva da vida continuou

FIG. 21.3 Muitos habitantes dos mares no inicio da era Paleo-
zoica tinham conchas exteriores duras. Esta reconstrucdo mostra
diversos invertebrados represeniando esponias, vermes segmentados
e artrépodes, bem como muitas formas que néo deixaram descen-
dentes nas faunas posteriores. Pintura de D. W. Miller; de D. Erwin,
J. Valentine e D. Jablonski, Am. Sci. 85(2]:126~137 (1997).
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ininterruptamente, para a maioria, durante os dltimos 65 milhdes
de anos da era Cenozoica, o tempo mais relevante para os siste-
mas ecolégicos contemporineos.

A deriva continental influencia
a geografia da evolugdo

A superficie da Terra ndo tem descansado através de sua histéria.
Os continentes sdo ilhas de rocha de baixa densidade flutuando
sobre o material mais denso do interior da Terra. As gigantescas
correntes de conveccdo no material semiderretido do manto sub-
jacente carrega os continentes como gigantescas toras de madei-
ra na superficie do oceano. Algumas vezes, no passado, os con-
tinentes coalesceram, em outros periodos se separaram. Este
movimento de massas ao longo da superficie da Terra, chamado
de deriva continental, tem duas consequéncias importantes pa-
ra os sistemas ecolégicos. Primeiro, as posi¢des dos continentes
e das grandes bacias ocednicas influenciam profundamente os
padrdes climdticos. Segundo, a deriva continental cria e quebra
barreiras a dispersio, alternativamente conectando e desconec-
tando biotas em evolucdo em diferentes regides da Terra.

Mais para o fim da era Paleozoica, cerca de 250 Maa, os con-
tinentes se juntaram numa gigantesca massa conhecida como
Pangeia (Fig. 21.4). Por volta de 150 Maa, Pangeia separou-se
numa massa de terra do norte, conhecida como Laurasia, e uma
no sul, conhecida como Gonduana, com o Oceano Tétis no es-
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paco entre elas. Cerca de 100 Maa, Gonduana ela prépria come-
¢ou a se quebrar em trés partes: Gonduana do Oeste, incluindo
as atuais Africa e América do Sul, as quais estavam, elas pré-
prias, comegando a se separar; Gonduana do Leste, incluindo a
Antdrtida e a Austrdlia; e a India, que tinha se separado da atual
Africa e foi derivando em dire¢io a uma colisdo com a Asia, que
finalmente ocorreu cerca de 45 Maa.

Pelo fim da era Mesozoica (65 Maa), a América do Sul e a
Africa ji estavam completamente separadas. A conexdo entre a
Austrdlia e a América do Sul através da Antartida temperada
finalmente se dissolveu 50 Maa. Aproximadamente cerca da
mesma época, no Hemisfério Norte, o oceano Atldntico se ex-
pandindo separou a Europa e a América do Norte, mas uma
ponte de terra jd tinha se formado 70 Maa no outro lado do mun-
do, entre a América do Norte e a Asia. Os eventos mais recentes
de significancia foram o fechamento do Oceano Tétis, pela uniao
da Europa e Africa cerca de 17 Maa, e a completaciio da ponte
de terra entre as Américas do Sul e do Norte, 3—6 Maa.

Os movimentos continentais afetaram profundamente o clima
bem como a biogeografia. A Austrélia, por exemplo, derivou em
direcd@o ao norte através de diferentes zonas climaticas, moven-
do-se de um clima mais timido e mais temperado no fim do Me-
sozoico para sua zona climética dos dias atuais, principalmente
subtropical e 4rida. Numa escala maior, as posi¢cdes mutantes
dos continentes alteraram os padroes de circulagido dos oceanos
e da distribui¢@o do calor através da superficie da Terra. No ini-
cio da era Cenozoica, a Antartida derivou para o Polo Sul, e o

Cerca de 250 Maa, a maioria das
massas terrestres estavam juntas
num dnico continente gigante
chamado Pangeia.

Por volta de 150 Maa, a Pangeia
tinha se separado em duas massas
de terra, Laurdsia e Gonduana,
separadas pelo Oceano Tétis.

FAmerica
do Norte™

“Americ
do Sul™

Periodo Permiano (250 Maa)

Periodo Cretdceo (100 Maa)

Periodo do inicio do\Tercidrio (60 Maa)
Cerca de 100 Maa, Gonduana Por volta de 60 Maa, a Antartida estava
estava se dividindo. se movendo em direcdo ao Polo Sul e foi

quase totalmente circundada por agua.

FIG. 21.4 As posicdes dos continentes mudaram ao longo do tempo geolégico. No fim da era Paleozoica, cerca de 250 Maa, os
confinentes formavam uma Gnica massa de ferra, conhecida como Pangeia. A deriva subsequente dos continentes até suas posicdes atuais
isolou as biofas das regides biogeograficas distinlas. Segunde E. C. Piglou, Biogeography, Wilsy, New York (1979).
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oceano Artico se tornou quase todo cercado pela América do
Norte e Eurdsia, causando temperaturas mais frias nas altas la-
titudes. A separaco da Antdrtida da Australia e da América do
Sul estabeleceu uma corrente ocednica circumpolar em torno da
Antdrtida e esfriou ainda mais a regido. A formagdo do istmo do
Panama, cerca de 3 Maa, finalmente fechou 0 movimento de
dgua entre o Pacifico tropical e o Atlantico.

As regides biogeogrdficas refletem o
isolamento evolutivo de longo prazo

Muitos detalhes da deriva continental ainda precisam ser resol-
vidos, particularmente em dreas complicadas como a do Mar do
Caribe, a Australdsia e a regido do golfo do Mar Mediterraneo—
Persa, Contudo, a histéria das conexdes entre os continentes
persiste nas distribui¢des de animais e plantas. Temos apenas
que olhar para a distribuicdo das aves ratitas sem voo para ver a
conexdo entre os continentes do sul que formavam Gonduana.
Os emus e os casuares na Austrdlia e Nova Guiné, as emas na
América do Sul, os avestruzes na Africa e os extintos moas da
Nova Zelandia, todos descendem de um ancestral comum que
habitava Gonduana antes de ela se dividir (Fig. 21.5). A separa-
¢do de uma populacio ancestral amplamente distribuida pela
deriva continental, ou alguma outra barreira a dispersao, é de-
nominada vicariancia.

As distribuicoes de animais levaram Alfred Russel Wallace a
delinear seis grandes regides zoogeogriéficas, que sio reconhe-
cidas até hoje (Fig. 21.6). Agora sabemos que estas regides cor-
respondem as massas de terra isoladas hd muitos milhdes de anos
pela deriva continental. Durante o processo de isolamento, os
animais e as plantas em cada regido desenvolveram caracteristi-
cas distintas, independentemente das mudancas evolutivas em
outras regides. Os botinicos reconhecem seis grandes regides
biogeogrificas com limites que coincidem muito proximamente
com os das regides zoogcogréﬁcas Além disso, os boténicos
distinguem a flora incomum da regido do Cabo na Africa do Sul
como a Provincia Floristica do Cabo.

Platé
Kerguelen

Nova Zelandia

As regides Nedrtica ¢ Paledrtica, correspondendo aproxi-
madamente & América do Norte e a Eurasia, respectivamente,
mantiveram conexdes ao longo do que ¢ hoje a Groenlandia ou
o Estreito de Bering entre o Alasca e a Sibéria durante a maior
parte dos tltimos 100 milhdes de anos. Consequentemente, estas
duas dreas compartilham muitos grupos de animais e plantas. As
florestas europeias parecem semelhantes aos viajantes da Amé-
rica do Norte, e vice-versa; poucas espécies sdo as mesmas, mas
ambas as regides tém representantes de muitos dos mesmos gé-
neros e familias.

Os continentes do Hemisfério Sul, incluindo a Africa (a
Regiao Afrotropical, ou Regido Etiopiana), a América do
Sul (a Regiao Neotropical, incluindo a América Central ¢ as
West Indies tropicais) e a Austrdlia e a Nova Guiné (a Re-
gido Australasiana), passaram por longas histérias de iso-
lamento do resto do mundo terrestre, durante os quais muitas
formas distintas de vida se desenvolveram. Por exemplo, uma
linhagem distinta de mamiferos, denominada Afrotéria, evo-
luiu e se diversificou no continente da Africa enquanto esta-
va isolada de outras massas de terra entre 100 e 20 Maa.
Este grupo inclui, entre os mamiferos vivos, os elefantes e
os musaranhos-elefantes, tanreques, porcos-da-terra, hiraces
e peixes-boi. Apés a Africa ter derivado em dire¢@o ao norte
para se conectar com as massas de terra da Eurdsia, os ele-
fantes se dispersaram para outras regioes do mundo, incluin-
do América do Norte (mamutes e mastodontes). Naturalmen-
te, outras espécies de animais se moveram na outra direc@o,
para povoar a Africa com primatas, carnivoros, ungulados e
roedores.

A Regido Indomaldsia, ou Regido Oriental, compreende a
biota do sudeste da Asia e India, que estavam isolados das dreas
tropicais da Africa e da América do Sul. Como poder-se-ia es-
perar, a Asia temperada (Paledrtica) e a tropical (Indomaldsia)
tém afinidades mais préximas do que a América do Norte tem-
perada (Nedrtica) e a América do Sul trépica (Neotrdpico) por
causa da conexfo continua de terra entre elas. De fato, as flores-
tas temperadas da Asia contém uma alta percentagem de espécies
de drvores descendentes das dreas tropicais, enquanto as da Amé-

(b)
Emeus
[ Dinorinis
Casuar
Emu
AVES SeIn — Quivi
VOO ancestrais
Avestruz
Ema

FIG. 21.5 As linhagens das aves ratitas estavam separadas pela fragmentacéo de Gonduana. (o] O Hemisfério Sul, 80 Mea, mos-
frando as posicoes-dos massas de terra & medida que Gonduana se separava. (b) Os ancesirais das aves ralifas uma vez ocuparam @
area através da massa de terra continua de Gonduana. As relagdes evolutivas destas aves sem voo tém sido construidas das sequéncias
de DNA, incluindo um DINA "ancestral” obtido dos fésseis dos moas extintos da Nova Zelandia. As emas se isolaram cerca de 89 Maa
com a separacdo da América do Sul de Gonduana. A formagdo de trés linhagens levando a (1) moas (Emeus e Dinorinis), (2) emu, casuares

e quivis,

e [3] avestruzes ocorreu cerca de 82 Maa com a separagao da Nova Zelandia de Gonduana. Os quivis aparentemente chega-

ram l& mais tarde por dispersdo sobre a agua. Os avestruzes devem ter saliade das ilhas ao longo do Platé Kerguelen (agora em sua maior
parte embaixo da agua), da India e de Madagascar até a Alrica. Segundo A. Cooper et al., Naure 409:704-707 {2001).




FIG. 21.6 As grandes regides zoogeogra-
ficas da Terra estéo baseadas na distribui-
cdio dos animais. Este esquema, que & am-
plamente aceito hoje, originouse de Alfred
Russel Wallace, em 1876. As regides bio-
geogrdficas baseadas nas distribuicdes de
planfas sdo semelhantes.

rica do Norte temperada t€m poucas dessas espécies (entre aque-
las poucas, contudo, estdo a Catalpa e Asimina).

Uma conexdo de terra entre as américas do Norte e do Sul
através do istmo do Panamd formou-se durante a época do Plio-
ceno, cerca de 3 Maa. Embora alguns tdxons tenham saltado de
ilha para ilha entre os continentes antes daquela época, a ponte
de terra permitiu a troca de muitos tdxons, como mostrado para
os mamiferos na Fig. 21.7. A troca foi desigual, contudo. Mais
linhagens norte-americanas entraram na América do Sul do que
o contrdrio, e alguns dos grupos da América do Norte diversifi-
caram-se e podem ter causado a extin¢do de muitas espécies
endémicas sul-americanas, incluindo a rica fauna de mamiferos
marsupiais.
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A mudanca do clima influencia as
distribuicdes de organismos

Os padrdes climdticos da Terra em tltima instdncia dependem
da energia do Sol, que aquece terras e mares e evapora as dguas.
As corrente ocednicas, restritas pelas posicoes dos continentes,
distribuem aquele calor pela superficie da Terra (veja o Capitu-
lo 4). Quando as regides polares sdo ocupadas por massas de
terras ou oceanos fechados, como sdo hoje, podem tornar-se
muito frias. O gelo tem um alto albedo e reflete a maior parte da
luz e do calor que recebe, intensificando ainda mais o frio. Mas
as regides polares ndo foram sempre frias como sdo hoje. Elas
sempre receberam relativamente pouca energia solar. No passa-

As migragoes iniciais envolveram
principalmente mamiferos da América
do Sul movendo-se para o norte, ...

..mas migracoes
posteriores foram
principalmente para o sul.
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Na América do Sul, os ungulados nativos
foram rapidamente substituidos por
linhagens que colonizavam a América

do Norte e se diversificaram.

FIG. 21.7 A formagéo do istmo do Panama resultou no intercdmbio entre as biotas das Américas do Norte e do Sul. Os dados resu-
midos aqui sGo para os mamiferos, que deixaram um registro féssil detalhado. Dados de D. S. Webb, Palecbiology 2:220-234 {1976).
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Milhares de anos atris

FIG. 21.8 A mudanca de clima apés a glaciacdo mais recente causou substituicdes nas distribuicdes de drvores. Os mapas mostrom
as rotas de migracdo de cinco fipos de arvores no leste da América do Norte, dos refiigios glaciais que elas ocupavam hé 18.000 anos
até as distribuicdes afuais. Note que as rofas de migragdo para as cinco espécies diferem. Dessa forma, os grupos de espécies que dife-
rem das comunidades atuais teriam crescido juntos em tempos diferentes. Segundo G. L. Jacobson, T. Webb, Iil, & E. C. Grimm, in W. F. Ruddiman
e H. E. Wright, J1. (eds.), North America during Deglaciation, Geological Society of America, Boulder, CO [1987), pp. 277-288.

do, contudo, quando estiveram cobertas por oceanos que se es-
tendiam até as dreas tropicais, as correntes ocefnicas distribufam
o calor mais homogeneamente, e os climas temperados se esten-
diam até préximo dos polos.

Entre 50 e 35 Maa, grandes partes da América do Norte e da
Europa eram tropicais. Sabemos dos restos fosseis de plantas
que as florestas tropicais atingiram até o Canadd, e que as flo-

restas temperadas quentes cobriram a ponte do Estreito de Be-
ring. A conex@o antartica de terra entre a América do Sul e a
Austrdlia sustentou uma vegetacao e vida animal temperada lu-
xuriantes. Contudo, a2 medida que a Antdrtida derivou para o
Polo Sul durante a iltima metade da era Cenozoica, e como a
América do Norte e a Eurdsia gradualmente envolviam o Ocea-
no Polar do norte, os climas da Terra se diferenciaram mais for-




temente. Os ambientes tropicais se contrairam numa zona estrei-
ta préximo do equador, e as zonas climaticas temperadas e bo-
reais se expandiram.

Estas mudancas de clima tém efeitos profundos nas distri-
buicdes geogrificas de plantas e animais. Uma consequéncia
da tendéncia de resfriamento nas altas latitudes foi a retracdo
de plantas e animais que ndo conseguem tolerar o congelamen-
to até as latitudes mais baixas. Esta mudanca na distribui¢do
resultou numa maior distingdo entre as biotas temperadas e
tropicais. Trinta e cinco milhdes de anos atrds, o que é agora a
América do Norte temperada sustentou uma mistura de formas
temperadas e tropicais crescendo lado a lado. Hoje estas plan-
tas e animais ocupam zonas climdticas diferentes. Assim, uma
maior estratificacdo do clima se combinou com uma maior es-
tratificacao da biota.

Cerca de 2 Maa, o resfriamento gradual da Terra deu margem
auma série de oscila¢des dramdticas do clima que tiveram efei-
tos igualmente dramdticos nos habitats e nos organismos na
maior parte do mundo. Esta foi a Era do Gelo, ou época do Pleis-
toceno. Os periodos alternados de resfriamento e aquecimento
levaram a um avanco e retracdo das calotas de gelo nas altas la-
titudes em grande parte do Hemisfério Norte e causaram ciclos
de climas frios e secos, e climas quentes e timidos, nos tropicos.
As calotas de gelo chegaram até o sul de Ohio e Pensilvéinia na
América do Norte e cobriram grande parte do norte da Europa,
empurrando as zonas de vegetacdo para o sul, possivelmente
restringindo as florestas tropicais a refligios isolados, onde as
condicdes permaneciam imidas, e geralmente rompendo comu-
nidades biolégicas por todo o mundo.

Um exemplo notdvel deste rompimento € a migracao das ar-
vores de floresta no leste da América do Norte e Europa. No
extremo do periodo glacial mais recente, muitas espécies de ar-
vores estavam restritas aos reftigios do sul, mas apés o gelo co-
mecar a retroceder, cerca de 18.000 anos atrds, as florestas co-
mecaram a se espalhar para o norte novamente. Os graos de
p6len depositados nos lagos e brejos deixados pelas geleiras re-
trocedendo registram as idas e vindas das espécies de plantas.
Estes registros mostram que a composicao das associagoes de
plantas mudou & medida que as espécies migraram por diferen-
tes rotas pela paisagem.

da glaciagio

L
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As migracgoes de algumas espécies de drvores representativas
de seus refiigios no sul estdo mapeadas na Fig. 21.8. A distribuicio
de abetos mudou para o norte seguindo as geleiras em retracdo.
Os carvalhos se expandiram para fora de seus refiigios no sul pa-
ra cobrir a maior parte do leste da América do Norte temperada,
desde o sul do Canada até a costa do Golfo. Alguns pinheiros ti-
nham refigios glaciais nas Carolinas, e suas distribui¢des mudaram
para norte e oeste, onde estdo atualmente centrados préximo aos
Grandes Lagos. Os pinheiros agora distribuidos ao longo do Atlin-
tico, e das terras baixas da Costa do Golfo do sudoeste dos Estados
Unidos, resistiram ao periodo glacial mais ao sul, na Flérida e nas
Bahamas. As cicutas tiveram um refiigio mais restrito nos vales
das Montanhas Apalachianas e estenderam-se para o norte e atra-
vés das montanhas até a Pensilvania, Nova York e Nova Inglater-
ra. O pau-ferro se expandiu para fora dos pequenos refiigios nos
estados do Golfo para cobrir a maior parte do leste da América do
Norte de 12.000 a 10.000 anos atrds, e entdo se retraiu com um
aquecimento climatico adicional para a sua presente abrangéncia
centrada em Michigan e sul de Ontario.

Com esse movimento em resposta & mudanca do clima, a
composicao das florestas nos dltimos 18.000 anos incluiu com-
binagdes de espécies que nao ocorrem em parte alguma do leste
da América do Norte atualmente; inversamente, algumas das
combinacodes de espécies que ocorrem no presente nao ocorriam
no passado. Para algumas espécies, o ambiente mudou tao rapi-
damente durante os ciclos do Pleistoceno de expansio e retragio
glacial que elas desapareceram completamente.

As florestas da Europa sofreram da dispersao das geleiras até
mais do que aquelas da América do Norte, porque as populacdes
estavam bloqueadas em direc@o ao sul pelos Alpes e pelo Mar
Mediterrdneo. Diversas espécies de drvores do norte da Europa
se extinguiram. Muitas espécies que sobreviveram ficaram res-
tritas aos reftigios no sul da Europa, a partir dos quais se expan-
diram apés as geleiras retrocederem, comecando ha cerca de
18.000 anos (Fig. 21.9). Os ec6logos dinamarqueses Jens-Chris-
tian Svenning e Fleming Skov estimaram as abrangéncias po-
tenciais das espécies de drvores na Europa a partir dos climas
das dreas que ocupam hoje, uma abordagem conhecida como
modelagem de nicho ecolégico (veja o Capitulo 10). Usando
uma combinacio de distribui¢io de populacdo e idades climati-

[ Carvalhos presentes [l Carvalhos ausentes

FIG. 21.9 Carvalhos deciduos na Europa mudaram suas distribuigdes apés o fim do periodo glacial mais recente. (o) Os carvalhos
estavam presenfes somente em uns poucos refigios na regido do Mediterréneo durante o pico da glaciagdo mais recente ha 18.000 anos,
e ausentes de outras parfes da Europa amostrada. (b) Os carvalhos se expandiram a partir daqueles refigios apés as geleiras retrocede-
rem. [c] A expans@o dos carvalhos atingiu seu méximo cerca de 6.000 anos atras. Os registros sdo baseados nos depésitos de polen em
lagos rasos e pequenos lagos rasos. Segundo P. Taberlet e R. Cheddadi, Science 297:2009-2010 (2002).
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(a)
Berula pendula

FIG. 21.10 Algumas espécies de drvores
na Europa avancaram, com alcances va-  (¢)
riados, para éreas ecologicamente adequa-
das apés a glaciacdo mais recente. O vido
eiro-prateado (Betula pendula, ol foi capoz
de se expandir I&o rapidamente quanto os
ambientes adequados se desenvolveram po-
ra o norte, e a faiaazul (Carpinus betulus, b)
quase tanto. Contudo, a nogueira-doce (Cas-
tanea sativa, ¢} e especialmente o carvalhe-
pardo [Quercus pyrenaica, d) ndo consegui-
ram se dispersar para todas as dreas de cli-
ma adequado. Ambos produzem grandes
sementes que ndo podem ser fransporfadas
por distancias longas. Segundo |.-C. Svenning
e F. Skov, Ecol. lett. 7:565-573 (2004).

cas, eles estimaram um envelope ecoldgico — isto é, combina-
¢oes de condicbes sob as quais cada espécie poderia sustentar
uma populacdo. Entdo mapearam as distribuicdes atuais de con-
dicoes adequadas para aquelas espécies (Fig. 21.10). Descobri-
ram que muitas espécies de drvores ainda ndo se expandiram
completamente para suas abrangéncias potenciais. Estas desco-
bertas sugerem que a flora europeia ainda nédo retornou a um
estado de equilibrio.

Organismos em ambientes semelhantes
tendem a convergir em forma e funcéo

Assim como um longo periodo de isolamento tem levado a evo-
lu¢do de formas tinicas de vida em muitas regices da Terra, con-
digdes ambientais semelhantes em cada uma destas regioes leva-
ram a evolugdo de solugdes semelhantes para problemas comuns.
As plantas que habitam dreas nos climas subtropicais no México
e no leste da Africa tém origens evolutivas diferentes, refletindo
mais de 100 milhdes de anos de isolamento, mas compartilham
formas de crescimento semelhantes e adaptacdes as condicoes
dridas (veja a Fig. 5.1). Assim, as histdrias evolutivas e afinidades
taxondmicas diferentes da biota das regides da Terra estdo par-
cialmente veladas pela convergéncia na forma e funco.

A convergéncia ¢ o processo pelo qual espécies ndo aparenta-
das, vivendo sob condi¢tes ecolégicas semelhantes, evoluem pa-
ra se assemelhar umas as outras mais do que seus ancestrais o
fizeram. Por exemplo, muitas duplas de espécies de mamiferos da
Africa e das florestas pluviais da América do Sul apresentam se-
melhancas intimas a despeito de suas histdrias evolutivas diferen-
tes (Fig. 21.11). As plantas e os animais dos desertos da América

(b)

Carpinies l?er.z’:lfu

(d)

Abrangéncia climdtica potencial [l Distribuicio atual

do Norte e do Sul assemelham-se uns aos outros morfologicamen-
te mais do que se esperaria considerando suas diferentes origens
filogenéticas. As similaridades também foram notadas no com-
portamento e na ecologia dos lagartos australianos e norte-ameri-
canos, a despeito do fato de que pertencem a familias diferentes
e evoluiram independentemente por talvez 100 milhdes de anos.
Os golfinhos e os pinguins evoluiram de ancestrais terrestres, mas
ambos tém formas de corpo mais proximamente semelhantes as
do atum, cujo estilo de nado eles compartilham.

A convergéncia reforca nossa crenca de que as adaptacdes se
conformam a certas regras gerais que governam a estrutura e a
funcdo na relacio do ambiente. Contudo, estudos detalhados fre-
quentemente apresentam diferencas notdveis entre as plantas e os
animais em ambientes relativamente semelhantes. A despeito da
notavel convergéncia entre as comunidades habitantes de deserto,
por exemplo, o antigo Deserto Monte da América do Sul (Argen-
tina) ndo possui roedores bipedais, sementivoros e independentes
da dgua como os ratos-canguru da Ameérica do Norte ou os gerbi-
los da Asia. Entre as riis e sapos, diversas formas sul-americanas
levaram a adaptaciio aos ambientes do deserto um passo além do
que as suas contrapartes da América do Norte. Eles constroem
ninhos de espuma para proteger seus ovos da dessecacio.

O equilibrio relativo entre a histéria evolutiva e o ambiente
na determinacdo do resultado da evoluc@o e na montagem das
comunidades bioldgicas nao foi ainda completamente resolvi-
do. Falando genericamente, contudo, a convergéncia de forma
e funcio sob condi¢des ambientais semelhantes é um principio
amplamente aplicdvel na ecologia e na biologia evolutiva. Es-
te principio pode ser testado localmente pelo exame das adap-
tacoes das espécies com diferentes histérias evolutivas no mes-
mo ambiente. Por exemplo, David Ackerly, da Universidade
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Tatu-canastra

Pangolim
FIG. 21.11 Pares de mamiferos de floresta pluvial, ndo aparen-
tados, africanos e sul-americanos, com estilos de vida e adaptagoes
semelhantes, mosirando uma notavel convergéncia. Cada par
estd desenhado no mesma escala. Segundo F. Bouriere, in B. J. Meg:
gars, E. S. Ayensu e W. D. Duckworth [eds.], Tropical Forest Ecosystems in

Africa and South America. A Comparative Review, Smithsonian Inslilution
Press, Washington, D.C. (1973), pp. 279-292.

da Califérnia em Berkeley, comparou o tamanho da folha e a
drea de folha padronizada (SLA, drea de folha por grama de
tecido de folha) em 12 linhagens evolutivas dos arbustos de
chaparral e seus parentes mais préximos fora do chaparral. Os
arbustos de chaparral tipicamente tém folhas pequenas e gros-
sas. A medida que as linhagens do bioma do chaparral fizeram
a transic¢do para o clima mediterraneo, a SLA, mas ndo o tama-
nho da folha, foi significativamente reduzida em diversas delas.
A maioria dessas mudancas adaptativas ocorren em linhagens
originalmente de habitats frios e imidos; as linhagens de plan-
tas de ambientes subtropicais mais quentes caracteristicamen-
te tém folhas pequenas, que foram portanto pré-adaptadas pa-
ra se moverem para climas mediterrdneos & medida que se
formaram na Califérnia.
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Espécies intimamente aparentadas
apresentam tanto convergéncia quanto
divergéncia nas distribuicdes ecolégicas

Os organismos com adapta¢des semelhantes tendem a prosperar
no mesmo tipo de habitar. Mas, como vimos, a coexisténcia de
espécies da mesma comunidade depende em parte de elas niao
competirem tdo intensamente que uma seja excluida. Espécies
intimamente aparentadas compartilham uma grande parte de suas
adaptacdes por causa de seu ancestral comum. Portanto, pode-
riamos esperar que tais espécies competissem intensamente quan-
do elas sdo membros da mesma comunidade. Espécies menos
intimamente aparentadas poderiam ter adaptacoes ligeiramente
mais divergentes que as possibilitariam a particionar os recursos
de uma comunidade e assim competir menos intensamente. Ana-
logamente, podemos prever que espécies menos intimamente
aparentadas deveriam ser capazes de coexistir na mesma comu-
nidade. Espécies aparentadas mais intimamente poderiam apre-
sentar deslocamentos de caractere como adaptages divergentes
que permitiriam a elas persistir a medida que ambientes diferen-
tes se desenvolvessem.

A ecodloga da Universidade de Minnesota Jeannine Cavender-
Bares e seus colegas testaram estas previsdes com espécies de
carvalho ao longo de um gradiente de umidade na Flérida. As
espécies pertenciam a duas linhagens evolutivas: uma, do car-
valho-vermelho, e outra, do carvalho-branco e do carvalho-ame-
ricano. As espécies de cada uma destas linhagens foram distri-
buidas amplamente ao longo do gradiente de umidade (Fig.
21.12). Os pesquisadores descobriram que espécies diferentes
de carvalho-vermelho ndo estavam presentes no mesmo habirat,
mas espécies diferentes de carvalho-vermelho e branco estavam.
Assim, os carvalhos-vermelhos sdo muito semelhantes uns aos
outros tal que néo conseguem coexistir facilmente, enquanto os
vermelhos e brancos diferem o bastante para permitir viverem
juntos. Os atributos evolutivamente conservados, associados com
as posicoes diferentes das espécies em cada linhagem, junto com
o gradiente ambiental sdo caracteristicas estruturais primordiais
das folhas e da madeira que influenciam a vulnerabilidade ao
congelamento. Os atributos adaptaveis que convergem de ime-
diato, e proporcionam a algumas espécies de carvalhos-verme-
lhos e brancos viverem juntas, incluem o rebrotamento de rizo-
ma e a taxa de crescimento. Estes atributos influenciam a rapidez
com que as drvores se recuperam de um incéndio. Como a fre-
quéncia dos incéndios varia ao longo do gradiente de umidade,
faz sentido que espécies na mesma posicio do gradiente de umi-
dade tenham adaptacdes semelhantes ao fogo.

A influéncia das relacdes evolutivas na montagem da comu-
nidade também aparece num experimento de Hafiz Maherali e
John Klironomos, da Universidade de Guelph. Estes pesquisa-
dores cultivaram tanchagens (Plantago lanceolata) junto com
oito espécies de fungos micorrizais. A espécie fiingica pertencia
ou a uma tnica familia taxonémica (Gigasporaceae ou Glome-
raceae), ou estava misturada quatro a quatro com cada familia.
As comunidades de fungos micorrizais retiveram mais espécies
apds um ano, quando o solo original continha uma mistura de
espécies de ambas as familias. Ao adicionar espécies de uma
terceira familia (Acaulosporaceae), a diversidade aumentou ain-
da mais do que nas comunidades fingicas (Fig. 21.13). Assim,
entre os fungos micorrizais, somente um nimero limitado de
espécies da mesma familia pode coexistir, mas espécies de fa-
milias diferentes presumivelmente exercem efeitos competitivos
miituos mais fracos. Incidentalmente, quanto mais espécies de
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FIG. 21.12 Espécies de carvalho infimamente aparentadas se excluem mutuamente de comunidades locais. (o) Diagrama das relocdes
evolutivas de espécies de carvalho {Quercus| encontradas em habitats, com condigdes de umidade varidveis no solo, no centronorte da
Florida. (b, ¢) Distribuicdes de espécies de (b} linhagens de carvalho-branco e carvalho-americano e (¢ linhagens de carvalhovermelho ao
longo do gradiente de umidade. Segunde J. CavenderBares ef al., Am. Nat. 163:823-843 (2004).
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FIG. 21.13 As espécies menos intimamente aparentadas de fungos micorrizais t€m uma probabilidade maior de coexistir. Os pes-
quisadores cultivaram diferentes combinacdes de espécies de fungos micorrizais com plantas hospedeiras (Planfago lanceolatal. a) Diagra-
ma das relagdes evolutivas dos fungos micorrizais de trés familias taxonémicas usadas nos tratamentos experimentais. (o) Nomero de espé-
cies flingicas presenies em cada fratamento apés um ano. Segundo H. Maherali e J. N, Klironomos, Science 316:1746-1748 (2007).
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Esta relacdo seria pertinente se todas as
espécies na regido fossem encontradas
em todas as comunidades.

Diversidade local

NI

Diversidade local =
diversidade regional
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Amostragem
P proporcional

Saturagio
ecoldgica local

f

/ Diversidade regional /

FIG. 21.14 A hipétese de satura-
¢&io pode ser testada relacionando-
se as diversidades local e regional.

Se espécies sdo adicionadas a uma
comunidade, independentemente das
existentes, entdo a comunidade local
deveria representar o pool de espécies
regionais proporcionalmente.

Se as interaces locais entre as espécies limitam a
entrada numa comunidade, entdo o ndmero de
espécies na comunidade deveria se nivelar num limite
superior, ou ponto de satura¢ao, acima do qual a
diversidade regional ndo teria mais nenhum efeito.

fungos estdo presentes, mais elas estimulam o crescimento da
planta, demonstrando as fun¢des complementares das espécies
fingicas nos mutualismos micorriza—planta.

A riqueza de espécies em ambientes
semelhantes normalmente falha em
convergir entre regides diferentes

O principio de convergéncia se aplica as comunidades assim como
as espécies? Se a quantidade de espécies e outros aspectos da es-
trutura e func@o da comunidade refletem principalmente as condi-
¢oes ambientais locais, entdo poderiamos esperar comunidades
independentemente derivadas em regides diferentes que ocupam
habitats semelhantes terem nimeros semelhantes de espécies, a
despeito do ntimero de espécies no pool de espécies regional. Além
disso, se os processos locais, como a competi¢do, restringem o ni-
mero de espécies que coexistem, entdio a riqueza de espécies local
num determinado tipo de habitat poderia atingir um limite superior,
ou ponto de saturac¢do. Acima daquele ponto de saturagio, aumen-
tos adicionais no pool de espécies regional poderiam ndo aumentar
a diversidade local (Fig. 21.14). Inversamente, se 08 processos re-
gionais também influenciam as comunidades locais, entdo as di-
versidades local e regional deveriam variar conjuntamente.

Discutimos a relacio entre a diversidade local (dentro do ha-
bitat) e a regional nas West Indies no Capitulo 20 (veja a Fig.
20.16). Naquela situacdo, a diversidade local aumentou com o
aumento da diversidade regional, mas a substituicio de espécies
entre os habitats (diversidade beta) também aumentou. Assim,
aparentemente, espécies podem ser adicionadas as comunidades
locais a medida que o pool regional aumenta, mas se associar a
uma comunidade local também se torna mais dificil 2 medida
que seu numero de espécies cresce.

Guiana Francesa

Niimero local de espécies
7

0
0 20 40 60 380 100 120
Niimero de espécies regionais

140

FIG. 21.15 O nimero de espécies em comunidades de peixes tro-
picais varia em propor¢éo aos pools de espécies regionais. Os dados
da Costa do Marfim, no oeste da Africa, e Guicna Francesa, no norte
da América do Sul, claramente indicam que estas comunidades ndo
esido saturadas. Segundo B. Huegeny et of., Oikos 80:583-587 (1997).
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Estudos da relacdo entre a diversidade local e regional t&ém
geralmente sustentado a ideia de que as comunidades sdo abertas
a invasao quando espécies adicionais sao produzidas numa re-
gido. Por exemplo, o nimero de espécies de peixes em pequenos
trechos de um corrego (comunidades locais) reflete o pool re-
gional de espécies de toda a bacia do rio no norte da América do
Sul e oeste da Africa (Fig. 21.15). O fato de as comunidades lo-
cais terem menos espécies do que o pool regional confirma a
ideia da selecdo de espécies, com exclusdo competitiva e limi-
tacdo a dispersdo.

EC()LOGOS " Por que hd tantas mais espécies de drvores
temperadas na Asia? O pool de espécies re-

EM CAMPO ' gional para as florestas deciduas tempera-
das do leste da Amerlca do Norte inclui 253 espécies de ar-
vores, mais do que duas vezes o nimero encontrado em habi-
tats semelhantes na Europa (124). A Asia temperada do leste,
cujo clima também se assemelha aquele do leste da América
do Norte, tem 729 espécies de arvores (Fig. 21.16a). Estes
nimeros representam a diversidade total de cada regido, mas
a diversidade local em pequenas dreas de habitats uniformes
apresenta diferencas semelhantes. Roger Latham, na época um
estudante graduado da Universidade da Pensilvania, pensou
compreender por que a diversidade de espécies varia por um
fator de quase 6 ao longo dessas frés regides mesmo que as
condicdes ambientais e as formas de crescimento de florestas
— principalmente arvores deciduas de folhas largas — sejam
semelhantes.

Latham determinou que estes padrdes de diversidade refletem
as histérias e as posicdes geograficas Gnicas das regides das ar-
vores. A diversidade maior na Asia resulia parcialmente da pro-
porcéo de suas espécies (32%) que pertenciam aos géneros fro-
picais predominantes. Através 30 tempo evolutivo, o corredor
continuo de habitat de floresta dos trépicos do sudeste da Asia
para o norfe permitiu que as plantas e os animais tropicais inva-
dissem e se adaptassem aos ecossistemas temperados. Nas Amé-
ricas, os trépicos tmidos da América Central estdo separados das
areas femperadas Omidas da América do Norte por uma ampla
faixa subtropical de condi¢des aridas. Na Europa, o Mar Medi-
terréneo e o norte da Africa arido isolam os ecossistemas tempe-
rados da Alrica tropical.

O registro féssil sugere uma origem antiga para diferenca de
diversidade entre o leste da América do Norte, a Europa e o les-
te da Asia. Quase duas vezes mais géneros de arvores sdo en-
contrados nos fésseis no leste da Asia do que na América do
Norte (veja a Fig. 21.16b), igualando a diferenga na diversidade
observada hoje. E provével que a geografia mais complexa do
leste da Asia comparado com o leste da América do Norte, assim
como a conexdo consistente do leste temperado da Asia com o
sudeste da Asia tropical, resultou numa taxa mais alta de produ-
¢do de espécies ao longo dos dltimos 60 milhdes de anos. Mas
note que o registro féssil da Europa inclui muito mais géneros de
arvores do que aqueles da América do Norte, em comparacdo
com o presente. Uma grande proporcdo dos géneros europeus
se extinguiram durante o resfriamento climéatico que levou & Era
do Gelo, enquanto poucos géneros das drvores da América do
Norte desapareceram. A medida que a Europa esfriou, os Alpes

(a) Floras de drvores temperadas contemporaneas

Todos os tixons —»-I
729

124
espécies

253
espécies

espécies

O leste da Asia tem mais géneros
originarios dos ancestrais tropicais
do que as outras duas regices.
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(b) Floras de arvores temperadas do fim do Tercidrio

i

Asia e Europa tém diversidades
comparaveis de trés géneros no
fim do periodo Terciario, ...

...mas muitos géneros desapareceram
da Europa quando o clima mudou.

A diversidade de drvores na América do
Norte nunca foi tao alta como nas outras

Asia
Europa e —
Ameérica
do Norte \
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Nimero de géneros
B Grupo tropical M Outros téxons

51 Géneros sobreviventes

regioes, mas diminuiu relativamente
pouco com o resfriamento do clima.

[ Géneros fésseis

FIG. 21.16 A riqueza de espécies de arvores varia entre as regides de florestas temperadas nos trés continentes. O nimero de es-
pécies em (a) floras contemperéneas e (b) floras do fim do perfodo Tercidrio s@o mostradas. Segundo R. E. Latham e R. E. Ricklefs, in R. E. Ricklefs
e D. Schluter (eds.), Species Diversity in Ecological Communities: Hislorical and Geographical Perspectives, University of Chicago Press, Chicago (1993},
pp. 294-314
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FIG. 21,17 Os géneros de drvores que desapareceram da Eu-
ropa durante o fim do Tercidrio néo podiam tolerar temperaturas
anuais médias baixas. Os géneros das drvores encontrados no re-
gistro fossil do Plioceno na Europa, mas que afualmente vivem fora
daguela regido, ndo conseguem tolerar temperaturas anuais médias
abaixo de 0°C, embora muitos destes géneros sejam mais tolerantes
a seca do que as espécies existentes na Europa. Segundo |-C. Sven-
ning, Ecol. leff. 6:646-653 [2003).

e o Mar Mediterraneo colocaram barreiras ao movimento para
o sul {veja a Fig. 26.10), e muitos tdxons de plantas intolerantes
ao frio morreram (Fig. 21.17). Na América do Norte, a migracdo
para o sul para reas que bordejom o Golfo do México foi sem-
pre possivel durante os periodos frios (veja a Fig. 21.8). ||

Comparadas com estas diferencas nas florestas temperadas,
a diferenca na riqueza de espécies entre os alagados de mangue-
zal da regido do Atlantico—Caribe e da regido do Pacifico Indo-
Oeste € ainda mais notdvel. Os manguezais sdo arvores tropicais
que ocorrem nas zonas entremaré ao longo da linha da costa e
foz de rios. Os manguezais apresentam adaptacdes convergentes
as altas concentragdes de sal e as condi¢Oes anaerdbicas nos se-
dimentos saturados de dgua nos quais eles enraizam (veja a Fig.
2.13). Quinze linhagens de drvores terrestres tém de forma in-
dependente colonizado o habitat de manguezal, e diversos testes
tém subsequentemente se diversificado 14.

No presente, a flora do manguezal do Atlantico e do Caribe
inclui 7 espécies em 4 géneros, 3 das quais sdo cosmopolitas
(ocorrem em todo o mundo). Por outro lado, a flora de mangue-
zal da regido do Pacifico Indo-Oeste inclui pelo menos 40 espé-
cies em 17 géneros, 14 das quais endémicas 2 regidio. A extensdo
de habitats nao pode explicar a maior diversidade dos mangue-
zais do Pacifico Indo-Oeste; ambas as regides tém aproximada-
mente as mesmas dreas de manguezais. Em vez disso, esta gran-
de diferenca de diversidade parece ter resultado dos tixons de
plantas invadindo os habitats de manguezal mais frequentemen-
te no Pacifico Indo-Oeste do que na regido do Atlantico—Caribe.
Muito do Arquipélago Maldsio na regido do Pacifico Indo-Oes-
te consiste em ilhas de diversos tamanhos espalhadas numa pla-
taforma continental rasa, talvez proporcionando condicdes ideais
para as populagoes se tornarem isoladas em habitats de mangue-
zal e novas espécies de especialistas em manguezal se formarem.
Este tipo de geografia raramente existe nas Américas.
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Os ecoélogos concordam que o0s pools de espécies regionais
para vdrios grupos de organismos podem diferir entre as grandes
massas continentais. Contudo, as causas dessas diferengas, e o
grau ao qual elas influenciam a estrutura das comunidades locais,
sdo topicos ativos de discussao.

Os processos em macroescalas
geogrdficas e temporais
influenciam a biodiversidade

A historia e a geografia de uma regido claramente influenciam
a diversidade da regido toda e seus habitantes locais. Como vi-
mos no Capitulo 20, a geografia ¢ importante porque grandes
regidoes com clima e topografia variados contém uma variedade
maior de habitats, que sustentam uma variedade maior de espé-
cies. As barreiras a dispersio, tais como montanhas de oceanos,
isolam as populacdes tempo o bastante para que distintas linha-
gens evoluam. A variacio ecoldgica proporciona uma base para
a especializacdo.

Vamos revisitar a questio que nés colocamos no Capitulo 20,
“Por que hd tantas espécies nos trépicos?”, da perspectiva destes
processos historicos.

Idade e drea

Ao longo da histéria do Tercidrio da Terra, quando os padroes
geogrificos contempordneos em riqueza de espécies estavam se
estabelecendo, os ambientes tropicais ocupavam uma drea mui-
to maior do que os ambientes temperados e boreais. Como vimos,
os climas tropicais uma vez se estenderam para fora das latitudes
equatorianas da atualidade bem para o norte na Eurdsia e Amé-
rica do Norte, e a drea global dos trépicos era imensa. Os am-
bientes tropicais se retrairam consideravelmente ao longo dos
tiltimos 35 milhdes de anos, mas sua extensio inicial poderia
ainda ter deixado uma marca nos padrdes de diversidade. Uma
andlise recente da drea e histéria das grandes zonas climdticas
da Terra demonstrou que a riqueza de espécies estd forfemente
conectada com a idade e a drea destas zonas (Fig. 21.18). Em-
bora a maioria das espécies que viveram ha 35 milhoes de anos
estejam extintas, muitas delas se tornaram os ancestrais das es-
pécies modernas.

Producéo e extincao de espécies

O equilibrio entre especiacdo ¢ extingdo numa regido também
influencia a riqueza de espécies. Diversas hipéteses propuseram
razdes pelas quais as taxas de especiacdo podem ser mais altas
nos trépicos do que nas regides temperadas. Primeiro, os climas
iguais dos tropicos poderiam favorecer histérias de vida mais
sedentdrias. As populagdes nas quais os individuos ndo se dis-
persam para longe poderiam mais facilmente se isolar e se de-
senvolver independentemente, por fim formando novas espécies.
Consistente com esta hipdtese, rios e vales montanhosos grandes
parecem bloquear a dispersio para muitas espécies nas regides
tropicais. Assim, encontram-se mais espécies distribuidas local-
mente, e uma substituicdo muito maior de espécies com a dis-
tincia (diversidade beta), nas baixas latitudes do que nas altas.

Segundo, climas tropicais semelhantes impdem menos estres-
se ambiental do que os climas temperados e boreais, e assim as
interacoes das espécies assumem papé€is mais proeminentes co-
mo fatores seletivos. Como os parceiros nessas interacoes evo-
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FIG. 21.18 A extensdo histérica das zonas de clima ajuda a explicar os padrées globais de riqueza de espécies. Os climas fropicars
eram muito mais abrangentes durante a época do Eoceno [56-34 Maa] e se refrairam desde a época do Oligocenc (34-23 Maal. Os
ambientes boreais apareceram somenle duranie a época do Mioceno (23-5 Maa). A riqueza de espécies atual das drvores em onze fipos
de floresta boreal, iemperada e tropical & previsia melhor pela érea ocupada por agueles tipos de floresta duranie o meio e o fim do Ter-
ciario do que pela drea ocupada hoje. Segundo P. V. A. Fine e R. H. Ree, Am. Not. 168:796-804 (2006).

luem um em resposta ao outro, a evolugio nunca para, e esta
constante mudanca provavelmente acelera a divergéncia entre as
populagoes e, assim, a formacio de novas espécies. Analoga-
mente, as interacdes predador—presa, hospedeiro—patdgeno e
mutualistas sdo os promotores mais fortes da evolugéo nos tro-
picos, enquanto a adaptagfo a estresses ambientais relativamen-
te fixos é mais importante nas latitudes mais altas. A complexi-
dade das interacdes de espécies nos trépicos também proporcio-
na diversas formas pelas quais as populacdes podem se especia-
lizar, seja como consumidores ou como recursos, defendendo-se
contra os consumidores. Vimos como os consumidores podem
promover uma riqueza de espécies ao deplecionar as populacoes
de espécies de competidores superiores. O grau no qual as inte-
racOes entre as espécies promovem a diversificacio permanece
indeterminado, mas os ec6logos estdo empreendendo um esfor-
co considerdvel para avaliar esta hipdtese.

E a taxa de diversificagdo (isto é, especiagio menos extingdo)
de fato maior nos trépicos? As drvores filogenéticas poderiam
proporcionar uma resposta, porque uma rapida diversificacdo
poderia aparecer como ramos curtos proximos aos extremos da
drvore filogenética. Uma especiagio mais frequente e uma ex-
tingdo menos frequente reduziriam o tempo de divergéncia entre
espécies irmds e os comprimentos dos ramos finais da drvore
(Fig. 21.19). Os bidlogos Jason Weir e Dolph Schluter, da Uni-
versidade de British Columbia, construiram drvores filogenéticas
para aves e mamiferos computando as distdncias genéticas entre
as espécies irmas a partir da similaridade de suas sequéncias de
DNA. Eles descobriram, ao contririo do esperado, que novas
espécies se formam mais frequentemente nas regides temperadas
do que nas tropicais, mas como a diferenca em extin¢do ainda é
maior do que na especiacao, a diversificagdo ¢ mais baixa l4.
Sua andlise focalizou perfodos relativamente recentes dominados
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FIG. 21.19 Numa arvore filogenética, as taxas de diversificagao
podem ser reconhecidas pelas disténcias genéticas entre as espé-
cies irmds. Quando a especiacdo procede rapidamente, compara-
da com a extingdo, o nimero de espécies cresce rapidamente, e os
evenios de divisdo de linhagens sao relafivamente recentes.

pelos resfriamentos climdticos nas altas latitudes, e assim estes
resultados podem néo representar diferencas de longo prazo entre
as taxas destes processos nas diferentes latitudes. Contudo, ilus-
tram o principio de que a informacéo filogenética pode ser usada
para testar as hipéteses baseadas em processos de longo prazo.

Conservadorismo e diversificacdo evolutiva

A evolugio tende a ser conservadora; isto €, pequenas mudancas
evolutivas sdo mais provaveis do que trocas adaptativas — mu-
dancas que permitem ao organismo ocupar um tipo diferente de
habitat. Se a evolug@o teve mais tempo para operar nos trépicos,
e uma propor¢io maior de linhagens ancestrais estavam adapta-
das as condigdes tropicais, entdo a diminuicdo na riqueza de
espécies com a latitude poderia refletir a falha daquelas linhagens
tropicais primordiais de se adaptarem as condi¢des mais estres-
santes dos ambientes temperados e boreais (Fig. 21.20). Mesmo
nos trépicos, relativamente poucas linhagens tém sido capazes
de se adaptar a ambientes estressantes, como os alagados de
manguezais e os desertos. As condicOes congelantes apresentam
outra barreira adaptativa dificil de ser vencida. Para resistir ao
congelamento, as plantas exigem adaptagdes de seus estemas e
da anatomia do tronco para impedir a formacao de bolhas de gas
nos elementos condutores de dgua, brotos capazes de resistir ao
congelamento e folhas deciduas ou protegidas do gelo, entre ou-
tros. Embora a maioria das plantas temperadas tenham evoluido
dentro de grupos com distribui¢bes primordialmente tropicais,
somente metade das familias das plantas de flores fizeram esta
transi¢do. Além disso, muitos grupos tropicais de plantas lenhosas
aparecem em regides temperadas somente com herbdceas, que
passam o inverno como sementes ou cujos brotos estao protegidos
do congelamento na superficie do solo ou abaixo dela.

O registro fossil da diversidade

Em relacdo a riqueza de espécies, os trépicos tém sido favore-
cidos por sua idade mais antiga e possivelmente por condi¢oes
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A maxima diversificacdo ocorre
dentro da zona ecologica de origem.
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FIG. 21.20 A diversificacdo de uma linhagem dentro de sua zo-
na ecolégica de origem reflete o conservadorismo evolutivo. As
mudancas adaplativas ocasionais [asteriscos| a zonas ecolégicas
diferentes podem ser dificeis e raras, dando surgimento a um gro-
diente na diversidade contempordnea que favorece a zona ecoldgi-
ca de origem. Segundo R. E. Ricklefs, Ecology 87:53-513 (20006).

que aceleraram a producdo de novas espécies 1. Se estes fatores
foram responsdveis pela diferenca na riqueza de espécies entre
as regides temperadas e tropicais, entdo ela deveria aumentar
continuamente ao longo do tempo. Para determinar o curso da
riqueza de espécies através do tempo no passado, devemos vol-
tar os olhos para o registro féssil.

O cientista smithsoniano Carlos Jaramillo e seus colaborado-
res montaram um registro da diversidade de plantas de flores de
cerca de 65 até 25 Maa usando depésitos f6sseis de pélen en-
contrados no noroeste da América do Sul. A pesquisa em floras
contemporineas mostra que os morfotipos dos polens — isto €,
os grios de pélen com caracteristicas morfolégicas distintas (ve-
jaaFig. 4.25) — representam a diversidade local razoavelmen-
te bem. O registro fdssil de pélen mostra periodos alternados de
aumento e diminuicdo na diversidade das plantas, corresponden-
do aos periodos de aquecimento e resfriamento (Fig. 21.21).
Notavelmente, este registro contém cerca de o0 mesmo nimero
de morfotipos no fim e no inicio — um periodo de 40 milhoes
de anos, através do qual as espécies se substituiram umas as ou-
tras muitas vezes. Nenhum dos morfotipos presentes no fim da
sequéncia estava presente no inicio. O quadro geral, entdo, é um
de diversidade relativamente constante através de longos perio-
dos, a despeito da continua diversifica¢do evolutiva e exting¢ao.

Montagens bem documentadas de fésseis de mamiferos for-
necem uma outra oportunidade para estudar a diversidade das
comunidades bioldgicas através de periodos longos, durante os
quais as comunidades sofrem mudanca de clima, movimentos
de macroescala de espécies através dos continentes e mudancas
evolutivas entre as espécies. Onde € possivel amostrar bastantes
fésseis de muitas localidades, torna-se possivel levantar questoes
sobre as mudangas na diversidade em resposta & mudanga am-
biental, bem como acerca da relacéo entre as diversidades local
e regional.
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todo de reconstruc@io de temperaturas anfigas). Segundo
C. Joramillo et al., Science 311:1893-1896 (2006).

Blaire Van Valkenburgh, da Universidade da Califérnia em
Los Angeles, e Christine Janis, da Universidade Brown, estuda-
ram 115 montagens de fésseis de mamiferos em locais diferen-
tes na América do Norte, a maioria no oeste dos Estados Unidos.
Sua amostragem cobriu o periodo de cerca de 44 Maa até o pre-
sente. O inicio deste periodo representa o ponto mais alto das
condicdes de aquecimento e umidade no Hemisfério Norte — um
tempo quando a maior parte do que € hoje os Estados Unidos
estava coberto de floresta tropical. Cerca de 35 Maa, e novamen-
te cerca de 25 Maa, o clima da América do Norte tornou-se no-
tavelmente mais frio e mais seco, uma tendéncia que continuou
até o presente. Os nimeros totais das espécies de herbivoros e
carnivoros em todas as montagens de fosseis mostraram que a
diversidade dos herbivoros aumentou até um méximo em 1215
Maa, quando os campos tinham se expandido por grande parte
do continente. A diversidade de herbivoros comecou entdo a
declinar, lentamente no inicio e entdo rapidamente durante os
dltimos 300.000 anos, & medida que as geleiras se expandiam e
retraiam por boa parte da América do Norte, dramaticamente
alterando o ambiente (Fig. 21.22). Esta andlise dos fésseis de
mamiferos mostra que a diversidade ndo aumenta necessaria-
mente de forma persistente com o tempo, € que seu maximo
normalmente ndo ocorre durante os periodos mais quentes.

A interacdo dos processos locais e regionais

Como vimos, muitos processos sdo importantes na regulagio da
biodiversidade, cada um numa escala caracteristica diferente de
tempo e espago (Fig. 21.23). A escala no espaco varia desde os
intervalos de atividade nos individuos, passando pela distincia
de dispersdo de individuos nas populacdes, até a expansio e
contracao das abrangéncias geogrificas da espécie. A escala no
tempo varia dos movimentos individuais (comportamento), pas-
sando pela morte e substituicdo de individuos nas populacdes
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FIG. 21.22 A riqueza de espécies de herbivoros no oeste da
América do Norte variou com as mudangas no clima e na vege-
tacéio durante o periodo Tercidrio. O nimero de espécies herbivo-
ras era relativamente conslante durante o Eoceno e o Oligoceno,
mas aumentou para um méximo com os climas secando e a dispersao
dos campos durante o Micceno, finalmente declinando com o resfria-
mento climético no fim do Tercidrio. A riqueza de espécies de camni-
voros variou relativamente pouco durante o mesmo perfodo. Segundo
B. Van Valkenburgh e C. M. Janis, in R. E. Ricklefs e D. Schluter (eds.), Species
Diversity in Ecological Communities: Historical and Geographical Perspectives,
University of Chicago Press, Chicago (1993), pp. 330-340.

(regulac@o da demografia ¢ da populacdo), interacOes entre po-
pulacdes (exclusdo competitiva) e substituicdo seletiva de gend-
tipos nas populagoes (evolugio), até a formagdo de novas espé-
cies (especiagio).




O nuimero de espécies aumenta no nivel
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Como as espécies tendem a ser especialistas de habilats,
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FIG. 21.23 Muitos fatores influenciam a diversidade de espécies regional e local. As extingdes em massa séo causadas por fatores
que agem sobre grandes dreas, enquanto a extingdo estocastica afeta independentemente pequenas populagdes. Segundo R. E. Ricklefs e
D. Schluter {eds.), in R. E. Ricklefs e D. Schluter (eds.|, Species Diversity in Ecological Communities: Historical and Geographical Perspectives, University of

Chicogo Press, Chicago [1993), pp. 350-363.

As espécies produzidas por diversificagao
evolutiva através da historia da regiao...
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FIG. 21.24 Os processos regionais e locais agem juntos para determinar os padrées de diversidade e de riqueza de espécies locais

na regido. Segundo R. E. Ricklefs, Am. Nat. 170:556-570 (2007).

A diversidade de espécies local depende das taxas locais de
extin¢cdo — resultando de predadores, patégenos, exclusdo com-
petitiva, mudancas no ambiente fisico e mudancas estocdsticas
em pequenas populacoes — e das taxas regionais de producio
e imigracdo de espécies. Cada lugar na Terra tem um acesso li-
mitado, via dispersao, para as fontes de colonizacio de espécies.
A diversidade local depende ndo somente da acessibilidade de
uma regido aos colonizadores, mas também da capacidade da-

quela regido em sustentar uma variedade de espécies para gerar
novas formas através da especiacio, e para sustentar a diversi-
dade taxondmica em face da variacdo ambiental (Fig. 21.24).
Embora a ecologia tenha tradicionalmente se focalizado nos sis-
temas locais e contemporineos, ela tem recentemente expandido
sua visao para abracar os processos geograficos e histéricos que
tradicionalmente pertenceram as disciplinas da sistemadtica, da
evolucio, da biogeografia e da paleontologia.
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RESUMO

1. Os sistemas ecolégicos refletem diversos processos regio-
nais, bem como as historias geoldgica e evolutiva, em adicao
aos resultados das interacdes locais das populacdes com seus
ambientes e umas com as outras. Assim, a historia e a geografia
da vida proporcionam importantes contextos para compreender
as comunidades biolégicas.

2. A vida surgiu no inicio da histéria da Terra hd 4,5 bilhdes
de anos, mas o registro féssil abundante das formas de vida mo-
dernas aparece primeiramente cerca de 540 Maa, um ponto que
marca o inicio da era Paleozoica. A era Mesozoica, durante a
qual os répteis dominavam a Terra, comegou cerca de 251 Maa;
a era dos mamiferos, a era Cenozoica, comegou 65 Maa.

3. A deriva continental mudou as posi¢cdes dos continentes
continuamente através da evolucdo da vida, abrindo e fechando
vias de dispersfo entre as massas continentais e as bacias oceé-
nicas e grandemente alterando os climas na Terra.

4. Os animais e as plantas evoluiram independentemente em
continentes diferentes durante os periodos prolongados de iso-
lamento geografico. Consequentemente, podemos distinguir seis
grandes regides biogeogrificas, com floras e faunas distintas,
que foram uma vez isoladas de outras massas de Terra.

5. Oclima da Terra esfriou consideravelmente durante a dltima
metade da era Cenozoica, fazendo com que as zonas de clima
tropical se contraissem para uma faixa equatorial mais estreita e
fazendo as zonas de clima temperado e boreal se expandirem.

6. A tendéncia de resfriamento cenozoico culminou na Era do
Gelo h4 dois milhdes de anos, durante a qual os periodos alter-
nados de glaciagdo avancaram e recuaram, causando substitui-
¢oes nas distribuictes e extingdes de muitas espécies no Hemis-
fério Norte.

7. A modelagem de nicho ecolégico baseada na distribuicdo
atual de espécies revela que muitas espécies ndo ocupam todas
as dreas ambientalmente adequadas. Esta discrepdncia sugere
que muitas populacdes de comunidades existem fora de equili-
brio com as mudancas climdticas.

QUESTOES DE REVISAO

1. Por que os ecélogos pensam que os efeitos histéricos e evo-
lutivos explicam melhor as caracteristicas das espécies de ma-
miferos da Austrdlia do que os efeitos ambientais?

2. Ao estudar os padrdes globais de diversidade, por que € im-
portante compreender a deriva continental?

3. Qual ¢ arelagdo entre a durac@o do tempo em que os moder-
nos continentes ficaram conectados e a similaridade entre as
espécies de cada continente?

4, Como o conhecimento dos padroes climéaticos histéricos afe-
ta a nossa interpretacio dos padrdes atuais de diversidade de
espécies?
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