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aúna se lv a tica  m ás r ica  del mundo se  encuentra en la s  t ie rra s  bajas 

trop ica les del centro  de Suram érica. E sta  fauna habita la vasta  se lv a  am a­

zónica, desde la base de lo s  Andes en e l oeste  hasta la Costa A ltántica en el 

este , y su d istribución  s e  extiende hacia e l  norte y e l sur del v a lle  del A m azo­

nas entre la s  Guavanas y e l M acizo B rasileñ o  resp ectivam en te ( l ig .  1). Yo 

propongo aquí una exp licación  h istó r ica  de la inm ensa variedad de la fauna de 

aves en la se lv a  am azónica postulando que durante v a r io s  períodos c lim á tico s  

sec o s  del P le isto cen o  y P o s t-P le is to cen o , la se lv a  am azónica estaba dividida 

en una cantidad de pequeñas se lv a s  que estaban a isla d a s una de otra por e sp a ­

c io s  ab iertos de vegetación  no se lv á tica . Las se lv a s  rem anentes sirv ieron  c o ­

mo " á rea s  de refugio para num erosas poblaciones le an im ales s ilv e s tr e s ,  

que desviaron uno c ié  otro durante períodos de a islam ien to  geográfico . Las sej.

\ as a islad as se  unieron durante los períodos c lim á tico s  húmedos cuando la r e ­

gión descubierta  interpuesta se  nizo m ás se lvá tica , perm itiendo a las poblacio­

nes do las áreas de refugio extender su d istribución  . Ksta ruptura y reu n ifica ­

ción le las v a r ia s  se lv a s  en e l A m azonas se  rep itió  probablem ente varias v eces

durante e l C uaternario y condujo a una rápida d iieren ciación  de la fauna se lvá tica  

am azónica en tiem pos geo lóg icos muy rec ien tes.



Esta interpretación debía ser  considerada sóiamente como un modelo de trabajo 

basado sobre una serie de inferencias. Puede, sin embargo, servir para compro 

bar los patrones de distribución de varios tipos de organismos pero una informa­

ción mucho más concreta de la historia clim ática y vegetad  onal de la amazonia, 

así como de la estructura pobladonal y  loa parentescos de las especies de las a- 

ves de la amazonia y otros anímalas, e s  necesaria s i se trata de reconstruir 

curso actual de la formación de especies en áreas particulares o en ciertfts fa­

m ilias.

Fluctuaciones climáticas durante el Cuaternario

Las fluctuaciones clim áticas planetarias del Pleietoceno y Post-pleistoceno influen­

ciaron severamente las condiciones ambientales de los trópicos. En las montañas, 

zonas de temperatura altitudinal y zonas biológicas fueron repetidamente compri­

midas y expandidas verticalmente durante los períodos fríos y cálidos respectiva­

mente (1) . Al mismo tiempo las tierras bajas probablemente permanecieron "tro­

picales ", pero períodos clim áticos húmedos y secos causaron vastos cambios en 

la distribución de la vegetación selvática y no selvática. La continuidad actual de 

la selva amazónica parece ser una etapa reciente y temporal en la historia vegeta- 

c i onal de Suramérica (2). Observaciones geomorfológicas al sur de Venezuela (3), 

bajo Amazonas (4), Brasil Central (5) y el Oriente peruano (6), indican que, duran­

te el Cuaternario, condiciones clim áticas de aridez prevalecieron repetidamente so 

bre extensas partes de la Amazonia. Durante estos periodos la selva densa probable 

mente supervivió an un número de pequeños enclaves húmedos (7). Estudios palino- 

lógicos al norte de Suramérica (8), también revelaron repetidos cambios vegetado-

nales sobre grandes áreas durante el Pleistoceno y  Post-pleistoceno . La* edades
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absolutas de las d iversas fa se s  c lim á tica s  húm edas y áridas, en particular la 

edad del últim o período árido^tan severo#no son conocidas aún. Sinem bargo, 

la s  co rre la c io n es  de los períodos cá lid o  se c o  y fr ío  húmedo de la s  t ie rra s  ba_ 

jas de la s  latitudes trop ica les con lo s  períodos g la c ia le s  e in ter g la c ia les  de 

la s regiones tem pladas perm anecen com o m ateria  de con troversia .

La inm ensa im portancia de la s  fluctuaciones c lim á tica s  del C uaternario para la 

d iferen ciación  final de la s  faunas del trópico ha sido  reconocida desde hace tiem  

po (9). Stresem ann y Grote (10) hace tiem po enfatizaron la sign ificación  de lo s  

períodos húmedos y s e c o s  de la fauna de A frica  Central y la s  Indias O rientales.

I.-a extensión  de lo s  cam bios v eg eta c io n a les  en A frica  ha sido am pliam ente dem os  

trada en artos rec ien tes  por estud ios palinológicos detallados (11). Moreau (12) ana 

lizó  la d iferenciación  de la s  faunes de aves del A frica  a la luz de la h istor ia  geo ló  

gica  y c lim á tica  del continente africano, en una in terpretación  muy convincente. 

S im ilares a n á lis is  zo o -g eo g rá fico s  han sido  publicados sobre la s  faunas de aves  

de A ustralia  (13), Tasm am a (14) y partes de lo s  tróp icos del v ie jo  mundo (15). Pe  

ro la sign ificación  de la s  fluctuaciones c lim á tica s  C uaternarias para la d iferencia, 

ción  de la s  faunas se lv á tica s  de ^uram érica T ropical ha recibido poca atención. 

xeconstrucción de los r e fugios c lim á tico s  del A m azonas:

^obre la base de la teoría cíe la esp ec ia c ió n  geográfica  (16) asum im os que la m a- 

o r  p a r t e  ie las e sp e c ie s  se lv á tica s  am azónicas se  originaron de pequeñas pobla­

cion es que estu vieron  a islad as de la s  poblaciones con e lla s  relacionadas y d e s ­

viaron por se le c c ió n  v azar. La m ayoría de ta les  d iferen ciac ion es tom aron s it io  

probablem ente en áreas de refugio  restr in g id a s. Entonces nu estro  m ayor problem a
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Figura 1.

D istribución  de la s  se lv a s  de t ie r r a s  bajas tro p ica le s  húm edas a l centro  
v al norte de Sur A m érica . Las se lv a s  rodeando reg ion es de sabana son  
en su m ayoría sem i-d ec id u a s. ( á rea s  negras ) m ón ta las Andinas por 
encim a de 1. 000 m ts. ( Adaptado de Ilueck (38), Haffer ( 39 ), A u b réville  
( 40 ) y Denevan (41) .



consiste en la reconstrucción de la probable localización geográfica de los 

refugios selváticos. Yo he usado los siguientes criterios para un primer acer 

camiento tentativo a este problema: (i) Las desigualdades normales de la lluvia 

anual en la Amaeonía, y (ii) patrones de distribución normal de las aves amazó 

nicas, particularmente de super-especies.

Aiáxima lluvia actual: La lluvia no está uniformememente distribuida sobre las 

regiones bajas del Amazonas (17, 18). Iiay tres centros principales de lluviosi- 

dad ( 1* ig. 2) que reciben más de 2. 500 mm. de lluvia por año. Esas áreas tienen 

lluvias a través del año, sin tener una estación seca marcada. El mayor de esos  

centros de lluvia comprende la parte superior del Amazonas desde el río Jurtrá 

y el alto río Orinoco, hacia el Oeste hasta la base de los Andes, donde la lluvia 

anual llega de 4. 000 a 5. 000 mm. El segundo de los tres centros es la región 

Aiadeira - Alto río Tapajós, que está separado del Amazonas superior por una 

especie de corredor seco entre los ríos Negro, Purús y Jurucf. El tercer centro 

comprende el extremo sur de las Guayarías y el área que se extiende hacia el 

sureste a las bocas del Amazonas. Las regiones muy húmedas de la amazonia 

occidental y  central están separadas del Centro lluvioso cerca a la Costa Atlán­

tica por una zona transversal comparativamente seca que se extiende en una di­

rección NW - SE, cruzando el bajo Amazonas en los alrededores de Obidos y San- 

tarem. Aunque la mayor parte de esta región es selvática numerosas sabanas a is ­

ladas se encuentran allí. Este, comparativamente, cinturón seco#tiene una estación 

muy seca y la lluvia total anual es menor de 2. 000 o aún 1. 500 mm. por año. Esta 

zona conecta las planicies descubiertas de Venezuela Central con la región no s e l ­
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vática del Brasil Central y nordestino. Las áreas relativamente secas  

del norte y sur de las húmedas regiones bajasdel alto Amazonas, extien. 

den su influencia hasta cerca de la base de los Andes hacia el SE y NW 

respectivamente. En la figura 2 esto es obvio por e l notable combamien 

to hacia el SW de las isoyetas en e l oriente de Colombia y del curso ca­

racterístico de la isoyeta de los 2. 000 mm. cerca a los Andes en el Perú 

Oriental ( donde gra ides bosques secos se encuentran desde Bolivia hacia 

el NW hasta la mitad de los valles del río Ucayali y Hu a llaga (19) . Las 

regiones del piedemonte de los Andes al Oriente de Colombia y al SE 

del Perú representan estrechas extensiones de tierras altas Amazónicas 

que reciben de 2. 000 a 5. 000 mm. de lluvia por año. En estas regiones 

el aire es forzado a subir y pierde su húmedad en la forma de neblina y 

lluvia frecuente.

Reinke (18) ha dado una detallada interpretación clim ática de estos patrones 

de lluviosidad y ha discutido el significado de los Andes y de las montañas 

del interior de las Guayanas para la localización de los máximos normales 
*

de lluvia. Durante los periodos áridos la húmedad efectiva en el Amazonas 

fué disminuida por una reducción en lluvia o por un aumento en temperatura 

y un incremento en evaporación, o por ambas cosas. Yo asumo que, durante 

las fases secas, la lluvia en las áreas de máxima lluvia normal permaneció 

tan alta como para permitir el crecim iento continuado de la selva, mientras 

la selva probablemente desapareció de las áreas intermedias de baja lluvio­

sidad. Siendo que los principales accidentes orográficos que causan las de-
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aigualdades actuales en la lluvia del Amazonia estuvieron presentes du­

rante la mayor parte del Pleistoceno, posiblemente el patrón de lluvia 

básicamente fué más o menos constante, aunque probablemente no lo 

filé del todo, durante los varios periodos clim áticos. Por esta razón 

yo sugiero que los principales refugios selváticos amazónicos de los 

periodos clim áticos áridos coincidieron con los actuales centros de alta 

lluviosidad.

Patrones de Distribución Actual de las aves amazónicas:

Una importante evidencia indirecta respecto a la posible localización  

geográfica de los refugios selváticos formados puede ser  obtenida tam­

bién a partir de localizadas especies animales amazónicas, que aparen­

temente nunca extendieron su distribución más allá de sus centros de su­

pervivencia o áreas de origen. Para las aves del Amazonas yo distingo 

las siguientes " centros de distribución" : (i) Amazónica Superior, des­

de la base de los Andes hacia el este hasta el río Negro y el Madeira ;

(ii) Desde las Guayanas al occidente hasta el río Negro y al sur hasta el 

Amazonas; y (iii) Baja Amazonia al sur del Amazonas, desde el bajo rio 

Tapajos hacia el este hasta la Costa Atlántica. Cada una de estas áreas 

está caracterizada por algunas especies de aves diferentes y morfológi­

camente bastante aisladas, que no se extienden mas allá de lím ites apro­

ximados indicados arriba. Un " centro de distribución " adicional es la 

región entre el rio Madeira y el alto río Tapajos donde ocurren varias es­

pecies endémicas« £1 piedemonte de los Andes Peruanos y las selvas de 1a
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Figura 2

Precipitación total anual ( en milím etros ) al centro y al norte de Sur Am4. 

rica ( Puntos grandes ) estaciones meteorológicas; ( área negra ) monta­

ñas Andinas por encima de 1. 000 mts. ( Adaptado de Reinke (18) ).
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Figura 3.

Distribución de la  guacharaca, 

superficie QrfagJis rnoÉmct. en 

la Amazonia. Especies adicio­

nales se  encuentran al norte y  

al sur del área destacada. I j «  

formas trans-*andinas son (area 

punteada ) O. erythropterà ( area rallada ) O. garrula, y ( area de pun­

teado separado ) O. ruficauda ( adaptado de Vaurie ( 42 ).

Figura 4.

Distribución de un tucán, su- 

pespecie ( Selenidera macuji- 

rostr is . en la Amazonia. Poblc 

clones aisladas adicionales de 

S. m aculirostris ocurren en 

B rasil oriental . Una hibridiza_

l i ­

ción entre S. reindwardtii y S. Langsdorffii se conoce en el nor­

este peruano.



región alto río Negro -Río Orinoco, representan otros de tales centros. Un 

número de aves de la selva amazónica de interés zoogeográfico particular 

constituyen alopátricas ( que son mutuamente excluyentes ) especies rela­

cionadas que son designadas superespecies (16). Miembros de superespe- 

cies diferentes tienen a menudo distribución sim ilar. Muchas están restrin_ 

gidas a las Guayanas y territorios adyacentes, a partir de la Amazonia su­

perior, o a varias porciones de las regiones bajas al sur del Amazonas. Nu­

m erosos ejemplos pueden ser citados de las Cracidae (20), los Tucanes, hor­

migueros, las Cotingas, los manakins y otros. La distribución de dos super­

especies es mostrada en las figuras 3 y 4. Las especies componentes de las 

superespécies amazónicas probablemente se originaron en refugios selvá­

ticos a partir de un ancestro común cuyo rango fué confinado a un número de 

regiones aisladas durante períodos áridos. Comparando las distribuciones de 

formas localizadas, nosotros podemos deducir importantes conclusiones con­

cernientes a la localización de áreas de refugio.

Localización de Refugios Selváticos ¡Usando la evidencia indirecta vista an­

teriormente, derivada de las desigualdades en la precipitación y de los patro­

nes de distribución de las aves, he reconstruido y denominado la probable lo­

calización geográfica de varios refugios selváticos cuaternarios en las tierras 

bajas de Suramérica tropical (Fig. 5). Los refugios postulados al occidente de 

los Anúes son los siguientes:

Refugio del Chocó; que comprende las tierras bajas centrales del Pacífico 

Colombiano (21).

Refugio del Nechf, sobre la vertiente norte y tierras adyacentes de los Andes
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Presumibles refugios selváticos al norte y centro de Sur América durante 

los períodos clim áticos cálidos y secos del Pleistoceno. Las flechas indi­

can los avances hacia el norte de faunas no selváticas de Brasil central (1) 

Refugio del Chocó (2) Refugio del Nechí (3) Refugio del Catatumbo; (4) Re- 

ugio del Imerf; (5) Refugio del Ñapo; (6) Refugios del perú oriental; (7) Re­

fugio del Madeira -Tapajóz; (8) Refügio de Belém; (9) Refugio de Guayana;

( area achurada ) bahía amazónica del interglacial ( el nivel del mar se  e le ­

vó alrededor de 50 mts. ); ( áreas en negro ) alturas por encima de 1. 000

F i g u r a  5.



Centrales y Occidentales de Colombia (21)
Refugio del Catatumbo, sobre la vertiente oriental y la base de la S, de Perijá  
Hay se is  refugios postulados al este de los Andes, son los siguientes:

Refugio del Ñapo, que comprende principalmente las tierras bajas del E-

cuador oriental, desde los Andes hasta e l río Marañón, Este pudo haber

sido el mayor y ecológicamente el más variado refugio selvático para un

gran número de animales de la Amazonia. Se le denomina así por e l rio

Ñapo en el Oriente ecuatoriano (22).

Refugios del oriente peruano. Varias selvas aisladas de tierras bajas ex is­

tieron probablemente a lo largo de la base oriental de los Andes peruanos, 

y  más hacia el este, sobre las montañas bajas entre el río Ucayall y la 

cuenca Juruá - Purus (23).

Refugio Madeira -Tapajos; que comprende las regiones bajas entre el m e­

dio río Madeira y el alto río Tapajós (24).

Refugio del Imerí, un área pequeña alrededor de la sierra del Imerí y el 

cerro Neblina entre las cabeceras del río Orinoco y el alto río Negro (25) . 

Refugio de la Guayana, sobre la vertiente norte y regiones adyacentes de 

las montañas de Guyana, Surinam y Cayenne (26)

Refugio de Belém, en la región al sur de las bocas del Amazonas y al oeste 

del bajo río Tocantins (27). Probablemente hubo pequeñas selvas adicionales 

a lo largo de los principales cursos fluviales de la Amazonia, sobre las ver 

tientes de montadas aisladas y en las extensas tierras bajas entre el alto río 

IV adeira y el río Marañón. Aún cuando los datos de campo palinológicos de la 

Amazonia fuesen obtenibles continuaría siendo difícil mapear la distribución
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;e la Selva y la vegetación no selvática en un tiempo dado bajo las constan­

tes condiciones de cambio clim ático del pleistoceno. Las altiplanicies del 

sur de Venezuela están hoy localizadas en la zona transversal seca de la 

Amazonia y pueden haber soportado selvas no tropicales - sólamente subtro­

picales - sobre las altas laderas durante las fases clim áticas áridas. Estas 

pueden haber servido como refugio para la fauna del bosque montano de las 

regiones altas del extremo sur ue Venezuela.

Fuesto que las fluctuaciones clim áticas fueron mucho más pronunciadas du­

rante el período Pleistoceno que en e l post-pleistoceno , parece posible que 

la ruptura de la selva amazónica fué más marcada durante los periodos áridos 

del pleistoceno. Durante el Pos t-Pleistoceno, solamente la separación de una 

selva amazónica superior de una selva amazónica inferior pudo haber resultado 

por la desaparición de la selva alta en la zona transversal seca a través de la 

región óbidos -Santarém.

Durante esos períodos áridos algunos animales no selváticos del B rasil Cen­

tral, probablemente avanzaron a través del Bajo Amazonas hasta alcanzar e l 

valle del alto Río Branco y las regiones no selváticas de Venezuela Central y 

el Oriente Colombiano (26)Algunas poblaciones relictuales de especies de aves 

no selváticas quizás habitaron los aislados remanentes de Sabanas y campos 

enclavados en las selvas en ambos lados del Bajo Amazonas (29). Regiones no 

selváticas probablemente se extendieron también durante los períodos secos ha­

cia el Noroeste desde el Brasil Central y Bolivia Oriental, cerca a los Andes, a 

través de los Valles Ucayali -Huallaga, a conectar con los valles áridos del alto 

Marañón. Un número de especies de aves brasileñas aún cruzaron los Andes, pro-
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bablem ente en e l área del bajo paso de P orcu lla  al occidente del alto  r ío  M ara- 

ñón, alcanzando la s  t ierra s  bajas áridas del P a c ífico  peruano y e l Ecuador Su- 

roccidental (28). Sin los datos palinológicos del Perú O riental no tenem os fo r ­

m a de conocer durante qué fa se  ( o fa se s  ) se c a s  del C uaternario la postulada  

conexión de la fauna del a lto  Marañón y la fauna no se lv á tica  b rasileñ a  pudo ha­

ber sido estab lecid a .

Durante los períodos húmedos la selva Amazónica estuvo probablemente repeti­

damente conectada con las selvas del Brasil Suroriental, sobre las actuales 

m esetas deforestadas del Brasil Central. Las selvas conectadas pudieron no 

haber sido muy extensas, pero ello  probablemente hizo posible e l intercambio 

de numerosas plantas y animales (30, 31). Remanentes de esas selvas están aún 

preservados en pequeños enclaves húmedos y son habitados por poblaciones a is­

ladas de animales amazónicos.

Zonas de Contacto Secundario

Por el retorno de condiciones clim áticas húmedas muchas poblaciones de r e f u ­

g io  selvático siguieron la selva en expansión y a menudo entraron en contacto' 

con poblaciones hermanas de refügios cercanos o aún muy distantes. A causa de  

la variación en la rata de diferenciación de diferentes especies animales, la po­

blación que entró en contacto alcanzó niveles muy diferentes en el proceso de 

especiación. Básicamente, podemos distinguir las siguientes situaciones :

1. Superposición geográfica. El proceso de especiación füé completado du

rante el periodo de aislamiento geográfico - que son los aliados que haJ 

obtenido aislamiento reproductivo tan bien como compatibilidad ecológi 

ca. Esto resultó en sympatrla y en una, más o menos superposición e*
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Figura 6 .

Localización de algunas zonas de contacto secundario de las aves selváti­

cas amazónicas. ( 1, círculos blancos ) Pipra chloromeros -P . rubrorapilla 

v Gymnopithys lunulata - G. salvini; ( 2, círculos mitad rellenos ) Qrtalis 

gutlata - O. motmot y Gymnoleucaspis -G. rufigula; ( 3, área achurada )

Ram phastos v ite llin u s  culm inatus -R . V .  V i l l e l l i n u a ,  al norte del Amazonas y

R. V. ciilminatus -R . V. ariel. al sur del Amazonas ( este cinturón híbrido se
extiende seguramente en una dirección sur-este hasta los ríos Tapajós y Xin-
gú ); ( 4 línea cortada ) Pteroglossus pluricinctus -P . aracari; (5 cruces) Celeus 
grammicus -C. undatus y Tyranneutes stolzmanni-T. v irescens: ( G, triángulos) 
Pteroglossus flavirostris mariae - P. bitorquatus; ( áreas en negro ) monta­
nas andinas por encima de 1. 000 mts.



ten siva  de los rangos ocupados.

E xclusión  geográfica . El p roceso  de esp eciac ión  no fué totalm ente com ­

pletado. Aunque reproductivam ente a isla d o s ( y s in  em bargo tratados  

taxonóm icam ente com o e sp e c ie s  ) lo s a liados perm anecieron  ec o ló g ica ­

m ente incom patib les. E sta situación  llev ó  a una exclu sión  mutua, p resu ­

m iblem ente com o un resu ltado de la com petición  eco lóg ica  s in  hibridación  

a lo  largo de la s  zonas de contacto (31 a)

Ííibrid ización . El p roceso  de esp ecia c ió n  no fué com pletado y lo s  a lia ­

dos hibridizaron a lo  largo de la  zona de contacto. La hibridación puede 

o cu rrir  también a lo largo de un cinturón estrech o , indicando que un c ier . 

to grado de incom patibilidad de los pools gen éticos han sido alcanzados  

antes de e s ta b le ce r se  el contacto en se lv a s  continuas ecológicam ente m ás

o m enos uniform es (32). í-a hibridización sobre una ancha zona puede con" 

ducir a la fusión m ás o m enos com pleta de las poblaciones en contacto.

Las zonas de presum ible contacto secundario  de las aves de la se lv a  Ama 

zónica, están  en áreas entre los refugios se lv á tico s  postulados - por eje ti 

pío , al norte y al sur del r ío  A m azonas C entral y en la región  Huallaga- 

U cayali del Perú O riental ( l'igura 6). Un núm ero de e sp e c ie s  de aves  

rep resen tativas indudablem ente se  encuentran a lo  largo de rfos caudalo­

sos. ta les com o el Am azonas y sus grandes tributarios, que separan sus  

distribuciones actualm ente. En esto s  ca so s  la expansión de la  distribución  

de los a liados m ás allá  de los r ío s  parece haber sido  inhibida por com pe i 

ción o por ahogam iento de las co lon ias o casion a les  que trataron de cruzar  

lo s cu rso s  flu v ia les (33). Unas pocas form as fueron cap aces de con stitu í7*



pequefias poblaciones a la s  o r illa s  opuestas de lo s  r ío s . La m ayoría de la s  e s ­

pecies de aves cruzaron, eventual m ente los r ío s  en el p roceso  de extender su 

distribución  , probablem ente la o r illa  opuesta no estaba ocupada por una e sp e ­

cie  vecin a  o, s i  e llo  fué a s í, probablem ente lo s  dos relacionados habían adquiri­

do una completa  com patibilidad ecológica. Pocas e sp e c ie s  parecen  haber sido  

definitivám ente detenidas solam ente por los cu rso s  flu v ia les de la amazonia, e s ­

p ecia lm ente una s e r ie  de aves habitantes del interior de la se lv a  poco soleada, 

bin em bargo, alguna de esta s  especies de aves tanto com o algunos pequeños m a­

m íferos te r r e s tr e s  y arb óreos probablemente circundaron los trechos anchos de 

lo s  ríos para cru za r lo s  más tarde en las angosturas intermedias y en las partes 

superiores, en esta forma extendieron a menudo sus distribuciones más allá de 

la s  área s  de origen  o supervivencia; probablemente ellos no entraron en competi­

ción ecológica con sus parientes cercanos que extendían sus espacios hacia otras 

áreas de refügio. La competición interespecífica parece haber sido muy importan 

te en la limitación de la distribución de numerosas aves selváticas en Suramérica 

T rop ica l. En sum a, lo s  ríos probablemente no son un factor causal de la especia- 

ción de las aves en la amazonia ( excepto quizás en unos pocos casos ) solamente 

m odificaron u ocasionalmente limitaron, la d isp ersión  de especies de aves selvá­

tica s  después de estas haberse originado en refügios selváticos durante períodos 

clim áticos secos.

Conclusión v Sumario

La fauna selvática terciaria de surfcnerica Central habitó selvas restringidas, 

comparativamente, sobre porciones marginales del Macizo Guyanés y el B rasile­

ro. Aunque varias especies de la actual fauna de aves de la Selva Amazónica pue-
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aen representar descendientes directos de formas terciarias, la mayoría, de 

todas las especies parecen haber sufrido un considerable cambio evoluciona­

rlo durante el Plesitoceno. Varios factores, en combinación, causaron proba- 

bl emente esta aún reciente diferenciación faunística en la Amazonia: 8i) la gran 

expansión de la selva densa sobre la cuenca Amazónica completamente em ergi­

da y sobre las regiones bajas alrededor de los ascendentes Andes del Norte a 

finales del Terciario; (ii) la repetida expansión y contracción de las selvas co­

mo un resultado de las fluctuaciones clim áticas durante el Cuaternario, condu­

ciendo a repetidos aislam ientos y reagrupamientos de las poblaciones animales 

selváticas ; (iii) la creciente rata de extensión de formas animales. Debido a 

que las poblaciones de muchos animales de la selva tropical son pequeñas, una 

reducción en el tamaño de su habitat debe haber sumentado drásticamente las 

posibilidades de extinción de una cantidad de formas, bien dentro de los refugios 

forestales o a través de la competencia non nuevas formas evolucionadas prove­

nientes de otras refugios luego del retorno de las condiciones húmedas. 

Posiblemente la fauna selvática Amazónica no llegó a ser tan rica y diversifica­

da en el terciario superior como lo  es en el presente, principalmente a causa de 

la especiación intensificada en las selvas muy ensanchadas y a causa de el clima 

fluctuante del pleistoceno. Este boom evolucionarlo puede haber sido comparable 

al de la fauna montana de los Andes durante el cuaternario. Sobre las bases de 

evidencia discutidas por Moreau (12), parece posible que bajo circunstancias 

favorables, los procesos de especiación en áreas pueden haber sido completadas 

en 20. 000 ó 30. 000 años ó menos, particularmerie en los trópicos, donde las
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aves generalmente tienden a ocupar nichos más pequeños que aquellas que lo 

hacen en clim as más fríos y menos establee. Estos estimativos se refieren  

principalmente, aunque no exclusivamente, a los pájaros con una alta rata 

de reproducción y potencial evolutivo. Bajo las mismas condiciones la espe- 

ciación puede tomar más tiempo en las grandes aves, requiriéndose quizá so ­

bre el orden de un millar a varios m illares de años. Factores tales como el 

tamaño de la población refugiada y el grado de aislamiento por supuesto, influen­

cian lareta de especiación considerablemente. Los estim ativos anteriores son 

muy especulativos, y e l error incluido puede ser muy sustancial, sin embargo, 

si el orden de magnitud es al menos aproximadamente correcto, ello indica 

que los antecesores del terciario de las actuales aves amazónicas pueden haber 

especiado repetidamente durante el cuaternario y que muchas líneas de cone­

xión pueden haber desaparecido debido a la extinción. Una suposición sim ilar  

puede ser aplicada también a los insectos (34), anfibios, reptiles (35), y mamí­

feros (36), de la Amazonia. Algunas de las especies más füertemente diferen­

ciadas se originaron posiblemente en los prim eros refugios pleistocénicos, 

mientras la mayoría de las otras especies y sem i-esp ecies hasta pueden datar 

de el P le isto cen o  o, el caso de las más tardías solamente hasta el post-pleisto- 

ceno. En vista de la longitud del período Terciario ( 60. 000. 000 de años ), duran­

te el cual la fauna amazónica probablemente se desarrolló más bien lentamente 

bajo condiciones am bientales bastante uniformes, la diferenciación de la fauna 

Cuaternaria en Sur América Tropical durante los últimos 1 6  2 millones de años 

es, geológicamente hablando muy M reciente " y ocurre bastante " rápidamente”.
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be desprende de la discusión anterior que la historia Cuaternaria de las fau­

nas del Trópico fué básicamente bastante sim ilar a la de las faunas de altas 

latitudes (37). En las regiones templadas,t anto como en los trópicos^las 

fluctuaciones clim áticas causaron cambios pronunciados en la cu bierta vege­

tal y condujeron al aislamiento de comparativamente pequeñas poblaciones en 

áreas de refugio. El presumible tamaño pequeño de los nichos ( y baja densidad 

de población ) de los animales de la Selva Tropical con relación a la zona tem ­

plada y la correspondiente alta rata de especiación en los trópicos bajo condi­

ciones de fluctuaciones clim áticas en gran escala, puede explicar la rápida di­

ferenciación de las faunas de la selva tropical durante el Pleistoceno.
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L'species de aves que pudieron haberse originado en este Refugio incluye 

Mitu tomentosa. Saenidera nattereri. Herpsilochmus dorsimaculatus, 
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y Gvmnostinops bifasciatus.

J. Haffer, Hornero ( Buenos Aires ) 10. 315 (1967)

Esta interpretación histórica de la ocurrencia de aves no selváticas en la 

planicie Amazónica contrasta con las explicaciones anteriores dadas por

E. Snechlage ( Bol . Museu Goeldi 6. 226 (1910); J. OrnithoL 61. 469 (1913);

Ibid 78. 58 (1930), quien asumió que las aves no selváticas alcanzaron



m i  act ’.ai ubicación por segu ir  lo s  v a lle s  flu v ia les . Los sigu ien tes  

hechos respaldan fuertem ente la  in terpretación  de un natural en lu ­

gar de un secundario  ( antropogénico ) origen  de la s  sabanas a isla d a s  

del bajo A m azonas (1) . Los su e lo s  de la s  sabanas e s  una arena blan­

quecina ( tipo P odsol ) en con traste  con lo s  su e lo s  la te r ltico s  castaño  

de la se lv a . El su elo  de se lv a  no pudo haber sido reem plazado to ta l­

m ente por e l podsol en e l corto  período desde su supuesto despeje ar­

t if ic ia l por el hom bre ( S io li, Erdkunde 10. 100 ( 1956) (2). La flora  

de la s  sabanas a islad as e s  decididam ente no hyleana y es  s im ila r  a la 

de lo s  c e rrados del B ra s il C entral ( A. Ducke y G. A. Black, Anais Acad. 

B ra sil. C ieñe. 25. 1 (1953): Bol. Tecn. Inst. A gr. de Norte B elem  29.
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sentes .  E jem plos son los sin son tes, Mimus s. saturninus: lo s  Corypha s -  

piza m elanotis m araioara; y la s  serp ien tes  Bothrop s m araioen su s v C ro- 

t a i n a  d u rissu s m a ra io en sis . la  ú ltim a estando restr in g id a  a la is la  de Ma- 
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V arios ejem plos de esta  in teresan te  situación  han sid o  d iscutidos por 

J. R affer ( A m er. M useum N ovitates No. 2294 (1967), Auk 84. 343 

(1957). y  por C. Vaurie (20).

E sta s itu ación es mucho m ás com ún entre lo s  an im ales am azón icos  

de lo reconocido. E jem plos se  encuentran entre lo s  tucanes y otras  

aves se lv á tica s .

De acuerdo a e s te  punto de v is ta  lo s  r ío s  so lam ente con servaron  la s  

e sp e c ie s  rep resen ta tivas ( que se  originaron en d istantes refu g ios  

se lv á tic o s  ) geográficam ente separadas. Por e l  con trario  H. Sick,

Atas Simp. Biota Amazónica (1967). Yol. 5. p. 517 postulaba recien­

temente que los antecesores de muchas aves de la selva amazónica "de­

ben haber vivido en un tiempo cuando el área no estaba adn dividida por 

grandes ríos como lo está hoy El asume que los ríos mas tarde actua­

ron como barreras efectivas y causaron la diferenciación de laa especies  

representativas sobre las orillas opuestas. El efecto de las barreras flu­

v iales puede ser restringida al nivel de subespecies.

M. G. Emsley, Zoologica 30. 244 (1965). Contrario al punto de vista de 

Emsley, creó que la diferenciación de las especies de mariposas Jíglügoni 

debe relacionarse a la historia clim ática del Cuaternario en Sur América 

Tropical y no a la historia paleogeográüca del Terciario en esta reglón.

E. E. Williams y P. E. Vanzolini, Papéis Avulaos Dpto. Zool. ( Sao Paulo)

19, 203 ( 1963);-------  en Sem. sobre o Cerrado ( Un.de Sao Paulo, 1963)

p. 307 -------  Atas Simp Biota Amazónica (1^67) Vol. 5, p. 85; P. Müller,
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