ESPECIACION Ei\ LAS AVES DE LA SELVA AIVIAZOMCA

La mayoria de las especies probablemente se originaron en refugios selva-
ticos durante periodos climaticos secos.
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auna selvatica mas rica del mundo se encuentra en las tierras bajas
tropicales del centro de Suramérica. Esta fauna habita la vasta selva ama-
zbnica, desde la base de los Andes en el oeste hasta la Costa Altantica en el
este, y su distribucién se extiende hacia el norte y el sur del valle del Amazo-
nas entre las Guavanas y el Macizo Brasilefio respectivamente (lig. 1). Yo
propongo aqui una explicacién histérica de la inmensa variedad de la fauna de
aves en la selva amazoénica postulando que durante varios periodos climaticos
secos del Pleistoceno y Post-Pleistoceno, la selva amazdnica estaba dividida
en una cantidad de pequefias selvas que estaban aisladas una de otra por espa-
cios abiertos de vegetacion no selvatica. Las selvas remanentes sirvieron co-
mo '"areas de refugio para numerosas poblaciones le animales silvestres,
gue desviaron uno ci¢e otro durante periodos de aislamiento geogréafico. Las sej.
\ as aisladas se unieron durante los periodos climaticos hiamedos cuando la re-
gion descubierta interpuesta se nizo més selvatica, permitiendo a las poblacio-
nes do las &reas de refugio extender su distribucion . Ksta ruptura y reunifica-
cion le las varias selvas en el Amazonas se repitio probablemente varias veces

durante el Cuaternario y condujo a una rapida diierenciacion de la fauna selvatica

amazonica en tiempos geoldgicos muy recientes.
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Esta interpretacion debia ser considerada s6iamente como un modelo de trabajo
basado sobre una serie de inferencias. Puede, sin embargo, servir para compro
bar los patrones de distribucion de varios tipos de organismos pero una informa-
cibn mucho maés concreta de la historia climatica y vegetadonal de la amazonia,
asi como de la estructura pobladonal y loa parentescos de las especies de las a-
ves de la amazonia y otros animalas, es necesaria si se trata de reconstruir
curso actual de la formacién de especies en areas particulares o en ciertfts fa-
milias.

Fluctuaciones climéticas durante el Cuaternario

Las fluctuaciones climaticas planetarias del Pleietoceno y Post-pleistoceno influen-
ciaron severamente las condiciones ambientales de los tropicos. En las montafias,
zonas de temperatura altitudinal y zonas bioldgicas fueron repetidamente compri-
midas y expandidas verticalmente durante los periodos frios y calidos respectiva-
mente (1) . Al mismo tiempo las tierras bajas probablemente permanecieron *tro-

picales ", pero periodos climéaticos hiumedos y secos causaron vastos cambios en

la distribucion de la vegetacion selvatica y no selvatica. La continuidad actual de

la selva amazonica parece ser una etapa reciente y temporal en la historia vegeta-
cional de Suramérica (2). Observaciones geomorfoldgicas al sur de Venezuela (3),
bajo Amazonas (4), Brasil Central (5) y el Oriente peruano (6), indican que, duran-
te el Cuaternario, condiciones climaticas de aridez prevalecieron repetidamente so
bre extensas partes de la Amazonia. Durante estos periodos la selva densa probable

mente supervivié an un numero de pequefios enclaves hamedos (7). Estudios palino-

l6gicos al norte de Suramérica (8), también revelaron repetidos cambios vegetado-

nales sobre grandes areas durante el Pleistoceno y Post-pleistoceno . La* edades



31

absolutas de las diversas fases climaticas humedas y aridas, en particular la
edad del dltimo periodo arido”tan severo#no son conocidas aun. Sinembargo,
las correlaciones de los periodos calido seco y frio humedo de las tierras ba_
jas de las latitudes tropicales con los periodos glaciales e interglaciales de
las regiones templadas permanecen como materia de controversia.
La inmensa importancia de las fluctuaciones climéaticas del Cuaternario para la
diferenciacion final de las faunas del tropico ha sido reconocida desde hace tiem
po (9). Stresemann y Grote (10) hace tiempo enfatizaron la significacion de los
periodos humedos y secos de la fauna de Africa Central y las Indias Orientales.
l-a extension de los cambios vegetacionales en Africa ha sido ampliamente demos
trada en artos recientes por estudios palinolégicos detallados (11). Moreau (12) ana
lizé la diferenciacion de las faunes de aves del Africa a la luz de la historia geol6
gica y climatica del continente africano, en una interpretacion muy convincente.
Similares anédlisis zoo-geogréaficos han sido publicados sobre las faunas de aves
de Australia (13), Tasmama (14) y partes de los tropicos del viejo mundo (15). Pe
ro la significaciéon de las fluctuaciones climaticas Cuaternarias para la diferencia,
cion de las faunas selvaticas de “uramérica Tropical ha recibido poca atencidn.
xeconstruccion de los refugios climaticos del Amazonas:
~obre la base de la teoria cie la especiacién geografica (16) asumimos que la ma-
or parte ie las especies selvaticas amazonicas se originaron de pequefias pobla-
ciones que estuvieron aisladas de las poblaciones con ellas relacionadas y des-
viaron por seleccion v azar. La mayoria de tales diferenciaciones tomaron sitio

probablemente en areas de refugio restringidas. Entonces nuestro mayor problema
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Figura 1

Distribucion de las selvas de tierras bajas tropicales humedas al centro
v al norte de Sur América. Las selvas rodeando regiones de sabana son
en su mayoria semi-deciduas. (areas negras ) méntalas Andinas por

encima de 1. 000 mts. ( Adaptado de llueck (38), Haffer ( 39 ), Aubréville
(40 ) y Denevan (41)
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consiste en la reconstrucciéon de la probable localizacién geogréafica de los
refugios selvaticos. 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 Amaeonia, y (ii) patrones de distribucion normal de las aves amaz6
nicas, particularmente de super-especies.
Aiadxima lluvia actual: La lluvia no esta uniformememente distribuida sobre las
regiones bajas del Amazonas (17, 18). liay tres centros principales de lluviosi-
dad ( ¥ig. 2) que reciben méas de 2. 500 mm. de lluvia por afio. Esas areas tienen
[luvias a través del afio, sin tener una estacion seca marcada. EIl mayor de esos
centros de lluvia comprende la parte superior del Amazonas desde el rio Jurtra
y el alto rio Orinoco, hacia el Oeste hasta la base de los Andes, donde la lluvia
anual llega de 4. 000 a 5. 000 mm. EI segundo de los tres centros es la region
Aiadeira - Alto rio Tapajés, que estd separado del Amazonas superior por una
especie de corredor seco entre los rios Negro, Purusy Jurucf. EIl tercer centro
comprende el extremo sur de las Guayarias y el area que se extiende hacia el
sureste a las bocas del Amazonas. Las regiones muy humedas de la amazonia
occidental y central estan separadas del Centro lluvioso cerca a la Costa Atlan-
tica por una zona transversal comparativamente seca que se extiende en una di-
reccion NW - SE, cruzando el bajo Amazonas en los alrededores de Obidos y San-
tarem. Aunque la mayor parte de esta region es selvatica numerosas sabanas ais-
ladas se encuentran alli. Este, comparativamente, cinturon seco#tiene una estacion
muy seca y la lluvia total anual es menor de 2. 000 o aun 1. 500 mm. por afo. Esta

zona conecta las planicies descubiertas de Venezuela Central con la region no sel-



34

vatica del Brasil Central y nordestino. Las areas relativamente secas

del norte y sur de las humedas 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 el notable combamien

to hacia el SW de las isoyetas en el oriente de Colombia y del curso ca-
racteristico de la isoyeta de los 2. 000 mm. cerca a los Andes en el Peru
Oriental ( donde gra ides bosques secos se encuentran desde Bolivia hacia
el NW hasta la mitad de los valles del rio Ucayali y Huallaga (19) . Las
regiones del piedemonte de los Andes al Oriente de Colombiay al SE

del Peru representan estrechas extensiones de tierras altas Amazdénicas
gue reciben de 2.000 a 5.000 mm. de lluvia por afio. En estas regiones

el aire es forzado a subir y pierde su humedad en la forma de neblina 'y
lluvia frecuente.

Reinke (18) ha dado una detallada interpretacion climatica de estos patrones
de lluviosidad y ha discutido el significado de los Andes y de las montafias
del interior de las Guayanas para la localizacién de los maximos normales
de lluvia. Dl;rante los periodos aridos la humedad efectiva en el Amazonas
fué disminuida por una reduccion en lluvia o por un aumento en temperatura
y un incremento en evaporacion, o por ambas cosas. Yo asumo que, durante
las fases secas, la lluvia en las areas de maxima lluvia normal permanecid
tan alta como para permitir el crecimiento continuado de la selva, mientras

la selva probablemente desaparecio de las areas intermedias de baja lluvio-

sidad. Siendo que los principales accidentes orogréaficos que causan las de-



35

aigualdades actuales en la lluvia del Amazonia estuvieron presentes du-
rante la mayor parte del Pleistoceno, posiblemente el patron de lluvia
basicamente fué mas o menos constante, aunque probablemente no lo

filé del todo, durante los varios periodos climéaticos. Por esta razon

yo sugiero que los principales refugios selvaticos amazonicos de los
periodos climaticos aridos coincidieron con los actuales centros de alta
lluviosidad.

Patrones de Distribucion Actual de las aves amazonicas:

Una importante evidencia indirecta respecto a la posible localizacién
geografica de los refugios selvaticos formados puede ser obtenida tam-
bien a partir de localizadas especies animales amazonicas, que aparen-
temente nunca extendieron su distribucion mas all4 de sus centros de su-
pervivencia o areas de origen. Para las aves del Amazonas yo distingo
las siguientes " centros de distribucion™ : (i) Amazonica Superior, des-
de la base de los Andes hacia el este hasta el rio Negro y el Madeira ;
(i1) Desde las Guayanas al occidente hasta el rio 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 Atlantica. Cada una de estas areas
esta caracterizada por algunas especies de aves diferentes y morfologi-
camente bastante aisladas, que no se extienden mas alld de limites apro-
ximados indicados arriba. Un " centro de distribucion " adicional es la
region entre el rio Madeira y el alto rio Tapajos donde ocurren varias €S-

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

Precipitacion total anual (en milimetros ) al centro y al norte de Sur Am4.
rica ( Puntos grandes ) estaciones meteoroldgicas; (area negra ) monta-

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

Distribucién de la guacharaca,

superficie QrfagJis moEmct. en

la Amazonia. Especies adicio-

nales se encuentran al nortey

al sur del &rea destacada. lj«

formas trans-*andinas son (area

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

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

Figura 4.

Distribucién de un tucan, su-
pespecie ( Selenidera macuji-
rostris. en la Amazonia. Poblc
clones aisladas adicionales de
S. maculirostris ocurren en

Brasil oriental . Una hibridiza_

cion entre S. reindwardtiiy S. Langsdorffii se conoce en el nor-

este peruano.
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region alto rio Negro -Rio Orinoco, representan otros de tales centros. Un
nuamero de aves de la selva amazonica de interés zoogeografico particular
constituyen alopétricas ( que son mutuamente excluyentes ) especies rela-
cionadas que son designadas superespecies (16). Miembros de superespe-
cies diferentes tienen a menudo distribucion similar. Muchas estan restrin_
gidas a las Guayanas y territorios adyacentes, a partir de la Amazonia su-
perior, 0 avarias porciones de las regiones bajas al sur del Amazonas. Nu-
merosos ejemplos pueden ser citados de las Cracidae (20), los Tucanes, hor-
migueros, las Cotingas, los manakins y otros. La distribucion de dos super-
especies es mostrada en las figuras 3y 4. Las especies componentes de las
superespécies amazonicas probablemente se originaron en refugios selva-
ticos a partir de un ancestro comun cuyo rango fué confinado a un namero de
regiones aisladas durante periodos aridos. Comparando las distribuciones de
formas localizadas, nosotros podemos deducir importantes conclusiones con-
cernientes a la localizacion de areas de refugio.

Localizacion de Refugios Selvaticos jUsando la evidencia indirecta vista an-
teriormente, derivada de las desigualdades en la precipitacién y de los patro-
nes de distribucion de las aves, he reconstruido y denominado la probable lo-
calizacion geografica de varios refugios selvaticos cuaternarios en las tierras
bajas de Suramérica tropical (Fig. 5). Los refugios postulados al occidente de
los Anues son los siguientes:

Refugio del Chocd; que comprende las tierras bajas centrales del Pacifico
Colombiano (21).

Refugio del Nechf, sobre la vertiente norte y tierras adyacentes de los Andes



Figura 5.
Presumibles refugios selvaticos al norte y centro de Sur América durante
los periodos climaticos calidos y secos del Pleistoceno. Las flechas indi-
can los avances hacia el norte de faunas no selvaticas de Brasil central (1)
Refugio del Choco (2) Refugio del Nechi (3) Refugio del Catatumbo; (4) Re-
ugio del Imerf; (5) Refugio del Napo; (6) Refugios del pera oriental; (7) Re-
fugio del Madeira -Tapaj6z; (8) Reflgio de Belém; (9) Refugio de Guayana;
(area achurada ) bahia amazénica del interglacial ( el nivel del mar se ele-

vO alrededor de 50 mts. ); ( areas en negro ) alturas por encima de 1. 000
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Centrales y Occidentales de Colombia (21)

Refugio del Catatumbo, sobre la vertiente oriental y la base de la S, de Perija
Hay seis refugios postulados al este de los Andes, son los siguientes:
Refugio del Napo, que comprende principalmente las tierras bajas del E-
cuador oriental, desde los Andes hasta el rio Marafidon, Este pudo haber

sido el mayor y ecologicamente el mas variado refugio selvatico para un
gran numero de animales de la Amazonia. Se le denomina asi por el rio

Napo en el Oriente ecuatoriano (22).

Refugios del oriente peruano. Varias selvas aisladas de tierras bajas exis-
tieron probablemente a lo largo de la base oriental de los Andes peruanos,

y mas hacia el este, sobre las montafias bajas entre el rio Ucayall y la
cuenca Jurua - Purus (23).

Refugio Madeira -Tapajos; que comprende las regiones bajas entre el me-
dio rio Madeira y el alto rio Tapajés (24).

Refugio del Imeri, un area pequefia alrededor de la sierra del Imeriy el
cerro Neblina entre las cabeceras del rio Orinoco y el alto rio Negro (25) .
Refugio de la Guayana, sobre la vertiente norte y regiones adyacentes de

las montafias de Guyana, Surinam y Cayenne (26)

Refugio de Belém, en la region al sur de las bocas del Amazonas y al oeste
del bajo rio Tocantins (27). Probablemente hubo pequefias 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 rio
Madeira y el rio Marafidén. Aun cuando los datos de campo palinoldgicos de la

Amazonia fuesen obtenibles continuaria siendo dificil mapear la distribucién
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;2 la Selva y la vegetacion no selvatica en un tiempo dado bajo las constan-

tes condiciones de cambio climético del pleistoceno. Las altiplanicies del

sur de Venezuela estan hoy localizadas en la zona transversal seca de la
Amazonia y pueden haber soportado selvas no tropicales - s6lamente subtro-
picales - sobre las altas laderas durante las fases climéticas aridas. 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 climaticas fueron mucho méas pronunciadas du-
rante el periodo Pleistoceno que en el post-pleistoceno , parece posible que

la ruptura de la selva amazonica fué mas marcada durante los periodos aridos
del pleistoceno. Durante el Post-Pleistoceno, solamente la separacion de una
selva amazonica superior de una selva amazoénica inferior pudo haber resultado
por la desaparicion de la selva alta en la zona transversal seca a través de la
region obidos -Santarém.

Durante esos periodos aridos algunos animales no selvaticos del Brasil Cen-
tral, probablemente avanzaron a través del Bajo Amazonas hasta alcanzar el
valle del alto Rio Branco y las regiones no selvaticas de Venezuela Central y

el Oriente Colombiano (26)Algunas poblaciones relictuales de especies de aves
no selvaticas quizas habitaron los aislados remanentes de Sabanas y campos
enclavados en las selvas en ambos lados del Bajo Amazonas (29). Regiones no
selvaticas probablemente se extendieron también durante los periodos secos ha-
cia el Noroeste desde el Brasil Central y Bolivia Oriental, cerca a los Andes, a
traves de los Valles Ucayali -Huallaga, a conectar con los valles aridos del alto

Marafion. Un namero de especies de aves brasilefias aun cruzaron los Andes, pro-
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bablemente en el area del bajo paso de Porculla al occidente del alto rio Mara-
fidbn, alcanzando las tierras bajas aridas del Pacifico peruano y el Ecuador Su-
roccidental (28). Sin los datos palinoldgicos del Perd Oriental no tenemos for-
ma de conocer durante qué fase (o fases ) secas del Cuaternario la postulada
conexion de la fauna del alto Marafion y la fauna no selvatica brasilefia pudo ha-
ber sido establecida.
Durante los periodos humedos la selva Amazdnica estuvo probablemente repeti-
damente conectada con las selvas del Brasil Suroriental, sobre las actuales
mesetas deforestadas del Brasil Central. Las selvas conectadas pudieron no
haber sido muy extensas, pero ello probablemente hizo posible el intercambio
de numerosas plantas y animales (30, 31). Remanentes de esas selvas estan adn
preservados en pequefios enclaves humedos y son habitados por poblaciones ais-
ladas de animales amazonicos.
Zonas de Contacto Secundario
Por el retorno de condiciones climaticas humedas muchas poblaciones de refu-
gio selvatico siguieron la selva en expansion y a menudo entraron en contacto’
con poblaciones hermanas de refligios cercanos o aun muy distantes. A causa de
la variacion en la rata de diferenciacion de diferentes especies animales, la po-
blacién que entré en contacto alcanzo niveles muy diferentes en el proceso de
especiacion. Basicamente, podemos distinguir las siguientes situaciones
1. Superposicion geografica. El proceso de especiacion fué completado du
rante el periodo de aislamiento geografico - que son los aliados que hal
obtenido aislamiento reproductivo tan bien como compatibilidad ecologi

ca. Esto resultdé en sympatrla 'y en una, mas o menos superposicién e*



43

Figura 6 .

Localizacion de algunas zonas de contacto secundario de las aves selvati-
cas amazonicas. (1 circulos blancos ) Pipra chloromeros -P. rubrorapilla
v Gymnopithys lunulata - G. salvini; (2, circulos mitad rellenos ) Qrtalis
gutlata - O. motmot y Gymnoleucaspis -G. rufigula; ( 3, area achurada )
Ramphastos vitellinus culminatus -R. v. villertinua, al norte del Amazonas y

R. V. ciilminatus -R. V. ariel. al sur del Amazonas ( este cinturén hibrido se

extiende seguramente en una direccion sur-este hasta los rios Tapajoés y Xin-
gu ); (4 linea cortada ) Pteroglossus pluricinctus -P. aracari; (5 cruces) Celeus
grammicus -C. undatus y Tyranneutes stolzmanni-T.virescens: ( G, triangulos)

Pteroglossus flavirostris mariae -P. bitorquatus; ( &reas en negro ) monta-
nas andinas por encima de 1. 000 mts.



tensiva de los rangos ocupados.

Exclusién geogréfica. El proceso de especiacién no fué totalmente com-
pletado. Aunque reproductivamente aislados (y sin embargo tratados
taxondémicamente como especies ) los aliados permanecieron ecoldgica-
mente incompatibles. Esta situacion llevd a una exclusion mutua, presu-
miblemente como un resultado de la competicion ecoldgica sin hibridacion
a lo largo de las zonas de contacto (31 a)

iiibridizacion. El proceso de especiacion no fué completado y los alia-
dos hibridizaron a lo largo de la zona de contacto. La hibridaciéon puede
ocurrir también a lo largo de un cinturén estrecho, indicando que un cier.
to grado de incompatibilidad de los pools genéticos han sido alcanzados
antes de establecerse el contacto en selvas continuas ecolégicamente mas
o menos uniformes (32). i-a hibridizacion sobre una ancha zona puede con"
ducir a la fusibn mas o menos completa de las poblaciones en contacto.
Las zonas de presumible contacto secundario de las aves de la selva Ama
zbnica, estan en areas entre los refugios selvaticos postulados - por eje t
pio , al norte y al sur del rio Amazonas Central y en la regién Huallaga-
Ucayali del Perd Oriental (I'igura 6). Un nimero de especies de aves
representativas indudablemente se encuentran a lo largo de rfos caudalo-
sos. tales como el Amazonas y sus grandes tributarios, que separan sus
distribuciones actualmente. En estos casos la expansion de la distribucion
de los aliados maés alla de los rios parece haber sido inhibida por compe i
cion o por ahogamiento de las colonias ocasionales que trataron de cruzar

los cursos fluviales (33). Unas pocas formas fueron capaces de constitui?
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pequefias poblaciones a las orillas opuestas de los rios. La mayoria de las es-
pecies de aves cruzaron, eventualmente los rios en el proceso de extender su
distribucién , probablemente la orilla opuesta no estaba ocupada por una espe-
cie vecina o, si ello fué asi, probablemente los dos relacionados habian adquiri-
do una completa compatibilidad ecoldgica. Pocas especies parecen haber sido
definitivamente detenidas solamente por los cursos fluviales de la amazonia, es-
pecialmente una serie de aves habitantes del interior de la selva poco soleada,

bin embargo, alguna de estas especies de aves tanto como algunos pequefios ma-
miferos terrestres y arbéreos probablemente circundaron los trechos anchos de
los rios para cruzarlos mas tarde en las angosturas intermedias y en las partes
superiores, en esta forma extendieron a menudo sus distribuciones més alla de
las areas de origen o supervivencia; probablemente ellos no entraron en competi-
cion ecoldgica con sus parientes cercanos que extendian sus espacios hacia otras
areas de refligio. La competicion interespecifica parece haber sido muy importan
te en la limitacion de la distribucion de numerosas aves selvaticas en Suramérica
Tropical. En suma, los rios probablemente no son un factor causal de la especia-
cién de las aves en la amazonia ( excepto quizas en unos pocos casos ) solamente
modificaron u ocasionalmente limitaron, la dispersion de especies de aves selva-
ticas después de estas haberse originado en refligios selvaticos durante periodos
climaticos secos.

Conclusién v Sumario

La fauna selvatica terciaria de surfcnerica Central habité selvas restringidas,
comparativamente, sobre porciones marginales del Macizo Guyanés y el Brasile-

ro. Aunque varias especies de la actual fauna de aves de la Selva Amazoénica pue-
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aen representar descendientes directos de formas terciarias, la mayoria, de
todas las especies parecen haber sufrido un considerable cambio evoluciona-

rlo durante el Plesitoceno. Varios factores, en combinacidon, causaron proba-
bl emente esta aln reciente diferenciacién faunistica en la Amazonia: 8i) la gran
expansion de la selva densa sobre la cuenca Amazonica completamente emergi-
day sobre las regiones bajas alrededor de los ascendentes Andes del Norte a
finales del Terciario; (ii) la repetida expansion y contraccién de las selvas co-
mo un resultado de las fluctuaciones climéticas durante el Cuaternario, condu-
ciendo a repetidos aislamientos y reagrupamientos de las poblaciones animales
selvéaticas ; (iii) la creciente rata de extension de formas animales. Debido a
que las poblaciones de muchos animales de la selva tropical son pequefias, una
reduccidn en el tamafio de su habitat debe haber sumentado drésticamente las
posibilidades de extincion de una cantidad de formas, bien dentro de los refugios
forestales 0 a través de la competencia non nuevas formas evolucionadas prove-
nientes de otras refugios luego del retorno de las condiciones humedas.
Posiblemente la fauna selvatica Amazodnica no lleg6é a ser tan rica y diversifica-
da en el terciario superior como lo es en el presente, principalmente a causa de
la especiacién 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 especiacion en areas pueden haber sido completadas

7

en 20. 000 6 30.000 afios 6 menos, particularmerie en los tropicos, donde las
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aves generalmente tienden a ocupar nichos méas pequefios que aquellas que lo
hacen en climas mas frios y menos establee. Estos estimativos se refieren
principalmente, aunque no exclusivamente, a los pajaros con una alta rata

de reproduccion y potencial evolutivo. Bajo las mismas condiciones la espe-
ciacion puede tomar mas tiempo en las grandes aves, requiriéndose quiza so-
bre el orden de un millar a varios millares de afios. Factores tales como el
tamafo de la poblacion refugiaday el grado de aislamiento por supuesto, influen-
cian lareta de especiacidon considerablemente. Los estimativos anteriores son
muy especulativos, y el error incluido puede ser muy sustancial, sin embargo,

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

gue los antecesores del terciario de las actuales aves amazoénicas pueden haber
especiado repetidamente durante el cuaternario y que muchas lineas de cone-
xion pueden haber desaparecido debido a la extincion. Una suposicion similar
puede ser aplicada tambien a los insectos (34), anfibios, reptiles (35), y mami-
feros (36), de la Amazonia. Algunas de las especies mas fuertemente diferen-
ciadas se originaron posiblemente en los primeros refugios pleistocénicos,
mientras la mayoria de las otras especies y semi-especies hasta pueden datar
de el Pleistoceno o, el caso de las més tardias solamente hasta el post-pleisto-
ceno. En vista de la longitud del periodo Terciario ( 60. 000. 000 de afios ), duran-
te el cual la fauna amazonica probablemente se desarrolld6 méas bien lentamente
bajo condiciones ambientales bastante uniformes, la diferenciacién de la fauna
Cuaternaria en Sur América Tropical durante los altimos 16 2 millones de afios

es, geologicamente hablando muy Mreciente "y ocurre bastante " rapidamente”.
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be desprende de la discusion anterior que la historia Cuaternaria de las fau-
nas del Tropico fué basicamente bastante similar a la de las faunas de altas
latitudes (37). En las regiones templadas,t anto como en los tropicos”las
fluctuaciones climaticas causaron cambios pronunciados en la cubierta vege-
tal y condujeron al aislamiento de comparativamente pequefias poblaciones en
areas de refugio. EIl presumible tamafio pequefio de los nichos (y baja densidad
de poblacién ) de los animales de la Selva Tropical con relacion a la zona tem-
plada y la correspondiente alta rata de especiacion en los tropicos bajo condi-
ciones de fluctuaciones climaticas en gran escala, puede explicar la rapida di-

ferenciacion de las faunas de la selva tropical durante el Pleistoceno.
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1- Durante los periodos frios y calidos el gradiente vertical de tempera-
tura probablemente era creciente y decreciente relativo al actual gra-
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mi act ’ai ubicacion por seguir los valles fluviales. Los siguientes
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rajo (1. Mdaller, Die lierpetofauna der Ineel yon Sao Sebastiao (Brasilien)
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32-

oo
©o

34-

35-

54

Varios ejemplos de esta interesante situacién han sido discutidos por

J. Raffer (Amer. Museum Novitates No. 2294 (1967), Auk 84. 343

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

Esta situaciénes mucho méas comun entre los animales amazdnicos

de lo reconocido. Ejemplos se encuentran entre los tucanes y otras

aves selvéticas.

De acuerdo a este punto de vista los rios solamente conservaron las
especies representativas (que se originaron en distantes refugios
selvaticos ) geograficamente separadas. Por el contrario H. Sick,

Atas Simp. Biota Amazdénica (1967). Yol. 5. p. 517 postulaba recien-
temente que los antecesores de muchas aves de la selva amazonica "'de-
ben haber vivido en un tiempo cuando el &rea no estaba adn dividida por
grandes rios como lo esta hoy El asume que los rios mas tarde actua-
ron como barreras efectivas y causaron la diferenciacion de laa especies
representativas sobre las orillas opuestas. EIl efecto de las barreras flu-
viales puede ser restringida al nivel de subespecies.

M. G. Emsley, Zoologica 30. 244 (1965). Contrario al punto de vista de
Emsley, cre6 que la diferenciacion de las especies de mariposas Jiglugoni
debe relacionarse a la historia climéatica del Cuaternario en Sur América
Tropical y no a la historia paleogeogréaiica del Terciario en esta regldn.
E. E. Williamsy 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 Amazonica (1767) Vol. 5 p. 85; P. Miller,
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Pie Herpetofauna der Infiel yon Sao Sebastiao ( Brasilien ). Esos auto-
res enfatizan la importancia de los cambios vegetacionales en la Ama-
zonia para la mas reciente diferenciacion de la fauna de reptiles neo-
tropicales. Evidencia directa de una rapida rata de especiacion en
reptiles brasileios ha sido discutida recientemente por P. E. Vanzolini
y A. N. AblSaber, Papéis Ayunos ¢tt, ZooL

P. Hershkovitz, Proc. V. S. Natural Museum 98. 323 (1949): Ibid 103.
465 (1954);en Ectoparasites of Panama. R. L. Wenzely V. J. Tipton.
Eds. (Field Museum of Natural Historv. Chicago, 1966), pp. 725-751;
Evolution 22. 556 (1968). La historia de la distribucién de loe monos,
tapires y roedores discutida en esos articulos bien puede ser Interpre-
tada sobre las bases de cambios climéaticos y vegetacionales del Cua-
ternario, muchas especies habiéndose originado probablemente durante
el Pleistoceno. B. Pattersony R. Pascual Quaiit. Rev. BioL 43. 440
(1968) también asumieron que una diferenciaciéon rapida al nivel de es-
pecies, en algunos casos al nivel de género, se llevdé a cabo en mamife-
ros sur-americanos, particularmente los roedores, durante el Pleistoceno.
G. de Lattin ( Grundriss der Zoogeogranhie (Fischer, Stuttgart, 1967)
pp. 327-329 compendio la historia pleistocénica de las faunas del norte
templado.
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