Centros de evolugao, refigios quaternarios
e conselvagao de patrimonios genéticos na regiao neotropical:
padroes de diferenciagao em Ithomiinae (Lepidoptera: Nymphalidae)(")

Resumo

Analisam-se padroes geograficos de evolugao e
diferenciagio (por pressao de mimetismo Miilleria-
no) em 162 espécies de Heliconiini e Ithomiinae na
regido neotropical (com revisdo sistemadtica e biold-
gica, e descricao de novos taxas), representando 905
entidades diferenciadas, um milhdo de dados distri-
bucionais e 2.832 localidades. Isto indica 50 princi-
pais centros de evolugdo e endemismo de floresta
tropical (fendmenos biolégicos empiricos e deduti
vos). Sdo empregados critérios climatolégicos, to-
pograficos, pedolégicos e boténicos na proposigéo
de 38 correspondentes refugios florestais (fenome-
nos histéricos indutivos), que atuaram na preser-
vagao e diferenciacio de populagbes silvicolas du-
rante o ultimo periodo longo de clima frio e seco
(20.000 — 13.000 anos a.p.). SAo analisadas as va-
riacOes nas relagdes entre biotas em diferentes re-
fugios, no modo de acdo dos refiigios sobre dife-
rentes organismos, nas respostas das populagbes
desses organismos, na conservacdc atual dos pa-
drdes de diferenciacdo em espécies diferentes, e na
integridade passada e presente das dreas refugiais,
Conclui-se que (1) a determinagdo de centros ge-
neralizados de evolucdo de biotas € relativamente
fécil, desde que haja nimero suficiente de dados
geogrdficos e uma sistemdtica adequada para iden-
tificacdo de linhas monofiléticas nos organismos
vicariantes analisados; e (2) a determinagio de re-
figios florestais é muito mais complicada. Todas
as informacoes disponiveis levam a crer que estes
refligios ocorreram em regides diferentes durante
diversos ciclos climdticos do passado, e que foram
fenémenos quantitativos e ndo qualitativos, onde
as condigOes ecoldgicas determinaram uma proba-
bilidade maior de preservacdo e diferenciacio do
que de extingdo da maioria das populagdes silvico-
las. E discutida a estratégia mais indicada para me-
lhor preservagio da diversidade genética neotropi-
cal, que deverd combinar elementos teéricos e prag-
maticos. Dos 38 refugios propostos, apenas 15 ja
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incluem parques nacionais ou reservas biologicas
efetivas, enquanto 22 siao muito modificados pela
acdo do homem, e um (Gueaporé) poderd ser total-
mente destruido antes de serem minimamente co-
nhecida sua flora e fauna endémicas.

INTRODUGAO

O recente rejuvenescimento da antiga cién-
cia de Biogeografia (Ball, 1976) inclui uma sé-
rie significativa de trabalhos realizados no con-
tinente sul-americano. Embora a teoria do
equilibrio insular (MacArthur & Wilson, 1967)
e a da deriva continental (Dietz & Holden, 1970)
fornecessem bases tedricas e geologicas para
explicar muitos fendmenos importantes de dis-
tribuicdo de animais e plantas, uma outra re-
volucéo sutil porém n@o menos significativa
foi iniciada por trabalhadores pouco conheci-
dos, na América do Sul. Gastando muitos anos
para organizar enormes massas de dados, tra-
zendc idéias da paleohistéria da Europa e da
Africa, colaborando com geélogos sul-america-
nos, e sempre trabalhando com a biota mais
rica e diversificada da Terra, pioneiros como
Leon Croizat (1958, 1964; com Nelson & Rosen,
1974; ver bibliografia completa em Nelson,
1973), Kurt Hueck (1966; com Siebert, 1972),
Jurgen Haffer (1967, 1969, 1974), Ernst Fittkau
(1969), Paulo Vanzolini {1970; com Williams,
1970), e Paul Miller (1972, 1973), teceram
fios de evidéncias multiplas sobre distribui-
cOes de plantas e animais neotropicais e cor-
relacionaram estes com a paleogeografia e
paleoclimatologia, para fundamentar um novo
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modelo de biogeografia continental tropical,
baseado em fenomenos geo-histéricos e em
vicariancia.

A rragmentacao de biotas antigas e ampla-
mente distribuidas, para formar comunigaucs
Isulacas, cujas especies ou se extinguem ou
coevoluem segundo padrOes de selegao local,
produzindo diterenciagcoes em quase todos o0s
memoros das sub-biotas (vicariancia no sen-
udo geral), pode ser observada até hoje em
algumas regioes e alguns habitats da regiao
neotropical (Brown & Benson, 1977; Benson,
com. pessoal). Entretanto, parece que este
processo ocorreu em grande escaia nas biotas
da floresta neotropical, durante o fim do ulti-
mo periodo glacial, quando esta floresta foi
fragmentada por formagOes mais abertas e de
yrande extensao. Evidéncias do estuao uc
aves (Harrer, 1908, 1969, 1974), lagartos (Van-
zolini, 1970), moscas de frutas (Spassky et al.,
1971; Winge, 1973), vertebrados de modo geral
UMuller, 1972, (973), arvores de grande porte
(Prance, 1973), lepidopteros aposematicos (La-
mas, 1973, 1976a, 1977; Brown, Sheppard & Tur-
ner, 1974; Brown, 1976a, 1976b, 1977), e ate
uo nomem Lvieggers & kvans, 1973) da fiores-
ta sul-americana, corroboram-se mutuamente
para indicar de maneira ciara as regioes isoia-
das, onde biotas silvicolas inteiras evoluiram
e se diferenciaram dos seus parentes vicariai
tes, no passado recente.

Estas regides tém recebido véarias denomi-
nagdes, sendo as mais freqlientemente empre-
gadas as seguintes: dreas nucleares ou cen-
tros nucleares de diferenciagdo, centros de
evolugdao (e dispersao), e refugios (ecoldgi-
cos, quaterndrios, glaciais). De fato, estas
trés categorias devem representar conceitos
bastante diferentes. Para ajudar a esclarecer
um pouco a nomenclatura neste campo de es-
tudo, usarei os termos acima nos seguintes
sentidos :

Centro de evolugdo = um fendmeno biolé-
gico, uma regiao onde se verifica um alto in-
dice de endemismo em espécies e ragas de
plantas e animais, que em geral ocorrem em
populagdes monomérficas (ou, dependendo da
espécie, com um minimo de polimorfismo).
Séo grandes e separados por faixas de largura
varidvel caracterizadas por populacdes das
mesmas espécies, que demonstram um maxi-
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mo de polimorfismo, ou minimo de adaptacéao
ecoldgica; ou por outras espécies com parame-
iros ecoldgicos diferentes. Dada a polémica
ao redor do termo “centro de origem,"” nao
sera empregado nestes trabalhos sobre evolu-
c¢ao recente em nivel de espécie ou subespé-
cie. _

Centro nuclear de diferenciagdo = um fe-
nomeno filosofico e (pelo menos no meu uso)
propositadamente difuso, que pode ser esco-
lhido mais ou menos a vontade dentro de (ou
até adjacente ao) centro de evolugao verifica-
do por estudos atuais. Este termo nao sera
mais usado neste trabalho; tem sido emprega-
do por diversos autores em sentido equivaien-
te ao ultimo conceito ou entdo ao seguinte.

Refugio = um fenémeno ciimatoldgico, to-
pografico, pedolégico e histérico, veridico,
mas de dificil determinagao, representado por
uma area restrita dentro de um “centro de evo-
lugéo." Ele mostra sinais de longa estabilida-
de do habitat da biota que atualmente caracte-
riza o centro todo, mas do ponto de vista
bioldgico é um conceito indutivo.

Neste trabalho, serdo delineados 50 cen-
tros de evolugéo de biotas neotropicais de flo-
resta, que se supoe ter ligagbes com refugios
ocorridos no ultimo grande ciclo de clima frio
e seco do Quaterndrio, entre 13.000 e 20.000
anos a.p. (Van Geel & Van der Hammen, 1973).
Como indicadores destes centros, serdo usa-
dos lepidépteros aposematicos e miméticos,
sobre os quais agem pressOes seletivas rela-
tivamente bem conhecidas (Brown, Sheppard
& Turner, 1974; Papageorgis, 1975) . Os grupos
escolhidos (Heliconiini e Ithomiinae) apresen-
tam a vantagem de serem comuns em toda a re-
giao neotropical, muito bem diferenciados, ai-
tamente diversificades ecologicamente, e ra-
zoavelmente bem estudados taxonomicamente.
Isto permite satisfazer aos critérios fundamen-
tais da anélise biogeografica (Haffer, 1974:7):
abundancia de dados geograficos, biolégicos,
ecolégicos e sistematicos sobre as espécies
a serem analisadas. Obviamente, a incluséao
de falsos vicariantes — formas diferenciadas
alopéatricas, parecidas, mas nao monofiléticas
— compromete qualquer andlise de diferencia-
¢ao de patrimonios genéticos antigos. De igual
forma, espécies para as quais os dados de dis-
tribuicao geogréafica séo escassos, ndo se pres-
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tam a uma andlise dos padrbes de vicariancia.
Finalmente, se as preferéncias ecol6gicas por
floresta tropical umida ndo forem estabeleci-
das para uma espécie, nao faz sentido anali-
sar sua diferenciacdo em refligios desse ha-
pitat.

Depois, pela aplicagao cuidadosa de critc-
rios independentes, climatoldgicos, pedolog:-
cos, e topograficos, bem como pelas analises
de cobertura vegetal, serdo sugeridas areas
dentro dos centros de evolugédo, onde é mais
provavel que a floresta imida tenha permane-
cido de forma mais integrada durante o ciclo
de clima frio e seco no fim da ultima era gla-
cial. Estas &areas devem ter protegido boa
parte dos elementos adaptados a floresta, con-
tra a extingdo, que tera sido o destino da
maioria das populagoes silvicolas nas regides
interrefugiais. Nestas regioes, a integridade e
continuidade das florestas umidas estavam de
tal forma comprometidas (porém em poucos
casos inteiramente obliteradas), que tornou
inevitdvel o desaparecimento macigo de orga-
nismos adaptados a baixa luz, alta umidade, e
temperatura relativamente estavel.

Finalmente, ievando em conta as observa-
¢oes biolégicas, geologicas, e climatolégicas,
o modelo proposto de refugios e uma discus-
sao sobre a variagdo dos parametros desse
modelo, sdo apresentadas algumas sugestoes
sobre maneiras de conservar os patrimdnios
genéticos diversificados e singulares que se
formaram no passado nos reflgios, a fim de
que nao sejam destruidos antes que sejam co-
nhecidos seu interesse potencial para a cién-
cia, e sua utilidade para o homem.

PROPOSITO

A elegante analise matematica de padroes
biogeograficos, ora possivel em ilhas (Hollo-
way, 1970, 1973), é bastante mais complicada
em areas continentais (Hclloway, 1969, 1974).
A dificuldade deve-se, principalmente, a efici-
éncia incompleta dos obtaculos a dispersao das
espécies, permitindo ampla mescla de patri-
moénios genéticos de populactes que evoluiram
e se diferenciaram durante periodos de maior
isolamento no passado. Por outro lado, em re-
gides continentais, cujo hebitat tivesse per-
manecido relativamente uniforme, os proces-
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s0s biologicos teriam atuado estavelmente, du-
rante milhdes de anos, sem as variagbes ine-
vitdveis em pequenas extensdes de terra iso-
ladas por aguas ou por grandes areas de ha-
bitats diferentes. Por conseguinte, seria legi-
timo atribuir um alto grau de importancia aos
resultados de quaisquer mecanismos ecol6gi-
cos, que, comprovadamente, tenham operado
na evolugdo das biotas destas areas (Brown,
Sheppard & Turner, 1974; Papageorgis, 1975) .
E, assim, o reconhecimento de tais areas é
uma questdo de importancia fundamental para
o estudo da ecologia e evolugdo das biotas
continentais e dos seus componentes.

Areas de tal maneira estaveis no passa-
do deveriam ser reconheciveis hoje, através
de estudos das distribuicGes e zonas de con-
tato secundério de espécies politipicas ou su-
perespécies, de palinolégia e pedologia, e dos
padroes climaticos presentes e passados de
diferentes regioes. Idealmente, nestes estu-
dos, tanto trabalhos de campo quanto revisdes
da literatura e de colegbes existentes deve-
riam ser correlacionados entre si numa tenta-
tiva de estabelecer as verdadeiras distribui-
¢oes de formas geograficamente diferenciadas
e os graus de miscigenacdo dessas formas ao
longo das zonas de hibridizagdo. As regides
de alto endemismo deveriam, em seguida, ser
visitadas, para constatar se seriam de fato
areas de longa estabilidade, ou de clima e so-
los favoraveis a permanéncia de mata tmida.
Da mesma forma, as regides de polimorfismo
evidente deveriam ser analisadas com cuidado
para se determinar sua extensao, composicao,
complexidade devida a interagdes multiplas
de genes e outras evidéncias de pobreza pedo-
l6gica ou biolégica, ou de longa instabilidade
de habitat, clima, ou cobertura vegetal.

Nas regides de baixa e média elevagédo nos
Neotrépicos de hoje, os ambientes de floresta
umida sdo muito extensos. Mesmo as regioes
que apresentam grandes variagOes sazonais de
clima (subtropicais, ou com uma longa seca
anual) sao freqiientemente cobertas por flores-
tas semiczducifdlias, ciclicamente verdejantes.
Estas florestas, nas épocas frias ou secas, per-
manecem verdes apenas em lugares protegi-
dos e umidos, tipicamente préximos a nascen-
tes ou riachos permanentes. Pode-se observar
que manchas de floresta permanente agem
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como mini-refligios para as espécies de fiora ¢
fauna adaptadas as condicoes de alta umidade
e baixa intensidade de luz. Estas espécies se
refugiam nessas dreas (no caso de animais
mais moveis) ou continuam em atividade ape-
nas ai (no caso de piantas ou animais mais
sedentarios) durante as partes mais rigorosas
do ano, e se espailham novamente ou voltam a
crescer e reproduzir-se durante as épocas mais
Umidas ou quentes. Na regidao de Campinas,
Sao Paulo, as populagdes que se encontram
anualmente ilhadas nesses mini-refigios ten-
dem a demonstrar uma diferenciagdo em as-
pectos de adaptagao evolutiva rapida, como
preferéncia de planta de alimentacao (para
herbivoros) ou conformacgao de flores a seus
polinizadores (para plantas superiores).

Nao seria possivel imaginar que semelhan-
tes mecanismos de expansdo e contragdo de
areas ocupadas por espécies silvestres tives-
sem ocorrido em escala muito maior, durante
os grandes ciclos climaticos do Quaternario ?
E, nos longos periodos de seca, néao teriam
ocorrido extingbes em grande escala, das es-
pécies silvicolas, nas regides mais secas ou
isoladas? Concomitantemente, nao ocorreriam
evoiugdo e diferenciacao dessas espécies em
populagoes isoladas, dirigidas por forcas sele-
tivas locais, nas regides mais Umidas, limita-
das e amplamente separadas entre si? Estu-
dos recentes na regido neotropical indicam
que a resposta a todas estas perguntas € posi-
tiva.

Muitas foram as sugestdes (Pianka, 1966)
de diversos autores para explicar a existéncia
de espécies politipicas de animais dentro da
floresta neotropical, que hoje é praticamente
continua e inclui poucas barreiras ecologicas
evidentes, e para justificar ainda a excepcional
riqueza de espécies aparentadas encontradas
em areas pequenas (um paradoxo ecoldgico de
dificil resolucdo). Longa estabilidade de ha-
bitat (Fischer, 1960; Margalef, 1968), aumento
de competicdo (Dobzhansky, 1950), rios e en-
chentes (Sick, 1967), mosaicos de zonas Umi-
das e secas no presente (Benson, com. pes-
soal), exageradas restrigdes ecoldgicas de es-
pécies (Klopfer & MacArthur, 1960, 1961;
Ricklefs & Cex, 1972; Masters, 1973) acoplado
com microdiversidade de habitats (MacArthur,
1964), movimentos orogénicos durante o Ter-
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ciaric (Emsley, 1965), espigoes de habitat di-
ferente entre vales tropicais (Mayr & Pheips,
1967; Janzen, 1967), mistura de subespécies
seguida por isolamentos aleatérios (Sevasto-
poulo, 1974), e desiocamente mimetico ou
competitivo (selecao em modelos para diver-
yencia dos mimicos) (Vane-Wright, Ackery %
Smiles, 1975), sao algumas hipoteses aventa-
aas, tanto no geral como no caso especifico de
lepiaopteros tropicais, para tentar justificar o
alto grau de heterogeneidade da tlora e da
Tauna nesta rloresta. kmbora cada um destes
inecanismos pudesse ser admitido em certos
vasos Inaiviauais, apenas uma explicagao tem-
se mostrado valida para uma larga gama de
especies, familias, ordens e filos de animais
e tambem para plantas da fioresta: o modelo
de retugios chimaticos durante o Quaternario.

~ exensao deste modelo para os lepidop-
teros aa floresta neotropical, com sua aplica-
¢ao a um numero grande de espécies de diver-
sos habitos ecoldgicos, € o assunto desta sé-
rie de trabalhos. A andlise de uma grande
diversidade de espécies permitiu a sugestao
de um numero médio de refagios, provaveimen-
te maior do que realmente existiu em alguns
€asos, menor em outros, mas certamente pro-
Ximo ao numero médio que deve ter operado
na maioria dos complexos que sofreram frag-
mentacao e diferenciacao nesses reflgios
(Brown, 1976a, 1976b). A partir desta suges-
tao, surgiram previsbes de existéncia de cen-
tros de evolugdo ndo suspeitados por outros
autores, alguns dos quais ja foram percorridos
e confirmados.

Aqui serao apresentados, em aditamento
aos dados ja publicados sobre a tribo Helico-
niini (Brown & Mielke, 1972: Brown & Holzin-
ger, 1973; Brown & Benson, 1974, 1975a, 1975b,
1977; Brown, Sheppard & Turner, 1974; Brown,
1973, 1976a, 1976¢), informagbes sobre a evo-
lucao e diferenciacdo de membros de um outro
grupo grande e relativamente bem estudado
de borboletas das florestas neotropicais, os
Ithomiinae. O conjunto de dados, resultantes,
inclusive, de muitos trabalhos recentes de
campo, abrange 162 espécies e 905 formas di-
ferenciadas de borboletas. Sera aqui utilizado
para sugerir a presenca, localizagdo e atuagao
recente de pelo menos 50 centros de evolugéao
e 38 reflugios de floresta tropical, significativos
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e bem definidos, nas Américas do Sul e Cen-
tral. Estes refligios, aparentemente, provoca-
ram fragmentacao de velhas espécies silvico-
ias, amplamente distribuidas (como hoje) nas
fiorestas neotropicais, e resultaram em popu-
lagoes isoladas, que se diferenciaram para
formar subespécies ou até novas espécies.
tEstas formas diferenciadas, subseqiientemen-
te, se espalharam em tempos mais recentes,
reencontraram-se em dareas novamente ocupa-
das por fiorestas e entrosaram-se com (ou
raramenie sem) a desintegracdo de eventuais
barreiras reprodutivas; e, ocasionalmente, anu-
laram as diferencas entre si por toda a exten-
sao de suas respectivas distribuigbes — isto
na dependéncia do grau de diferenciagao e iso-
lamento e da mobilidade das respectivas for-
mas.

Entre os lepidépteros da floresta neotropi-
cal, os Heliconiini e Ithomiinae sao escolhas
6bvias, certamente as melhores hoje disponi-
veis para a analise de refligios. E significativo
que, exatamente nestes dois grupos (Fox,
1949; Turner, 1965) ja tenha sido sugerida ha
muitos anos a atuagdo de reflgios florestais
Quaternarios na diferenciacdo de animais neo-
tropicais. Sua taxonomia e biologia sao rela-
tivamente bem estudadas (em se tratando de
invertebrados neotropicais). As borboletas
sao comuns e tém ampla distribuicao. Isto
fornece uma quantidade adequada de dados,
tanto antigos como novos, na maioria das es-
pécies e formas, o que facilita uma analise bio-
geografica sem ambiguidades excessivas. Sua
diversidade permite a utilizagdo de dados co-
letados em todas as partes dos Neotrépicos,
para muitas centenas de formas, e da um alto
nivel de confianga na correlagao estatistica
com os refligios propostos. A maioria das es-
pécies esta restrita as florestas tropicais ou
subtropicais. As espécies dos dois grupos
associam-se entre si e com outros grupos de
lepidopteros, sejam eles palataveis ou prote-
gidos contra predagdo por gosto desagradavel.
Assim, formam complexos miméticos (trés a
seis em cada regido: Papageorgis, 1975), que
demonstram um padrdo de cor relativamente
uniforme, indicador de selecdo convergente,
provaveimente exercida por predadores verte-
brados e outros fatores ambientais preponde-
rantes. Esta selecdo mimética, ao produzir

Centros de evolucgao., .

convergéncia em adaptagoes facilmente obser-
vaveis (cor, desenho, e comportamento duran-
te o v60) numa série de familias, pode ser en-
carada como um processo ecoldgico fundamen-
tal. A significacdo deste processo acrescenta
um elemento de projegdo eco-evolutiva ao pa-
drao dos refigios derivado dessa andlise.

A genética de hibridizagdo secundaria (en-
tre racas) é bem estudada em algumas espé-
cies de Heliconiini (Turner & Crane, 1962;
Sheppard, 1963; Emsley, 1964; Turner, 1968,
1971, 19r2a; Brown & benson, 1974; Sheppard,
Turner, Brown & Benson, 1977). Suas distri-
buicoes sao razoavelmente bem conhecidas e
a sistematica do grupo tem sido bem esclare-
cida nos ultimos anos (Emsley, 1963, 1964,
1965; Turner, 1966, 1967, 1968; Brown & Mielke,
1972; Brown & Benson, 1974, 1975a, 1975b;
Brown, 1976a, 1976c; Brown & Fernandez
Yepez, 1977). Estas borboletas demonstram
padroes claros de diferenciagao geograrica,
com formacao de espécies politipicas e grupos
ae semi-especies, nas riorestas neotropicais
desde a parte central do México até o norte da
Argentina, O unico género nao neotropical da
tripo, Cethosia, demonstra diterenciagao simi-
iarmente acentuada em ilhas e outros habitats
isolados, desde a Iindia até a Austraiia. As es-
pecies ae Heliconiini, freqientemente, apre-
sentam mobiiidade reduzida e comportamento
ue himitacao de area ocupada por cada indivi-
duo (Turner, 1972b; Ehrlich & Gilbert, 1973;
Brown & Benson, 1977 e observagoes nao pu-
blicadas), que ajudam a preservar padroes de
diferenciacdo de uma €poca anterior, quando
existiu um isolamento mais efetivo.

Os Ithomiinae da floresta neotropical apre-
sentam claramente esta uitima propriedade (li-
mitacao de area ocupada), e possuem exigén-
cias ecoldgicas muito mais estritas que as dos
Heliconiini. Entretanto, a mobilidade da maio-
ria das formas mais coloridas é apreciavel
(Gilbert, 1969; Brown & Vasconcellos Neto,
1976), e faz com que o padréo global de nitidez
de diferenciacdo aproxime-se ao dos Heliconii-
ni. O dnico género nao neotropical na subfa-
milia, Tellervo, apresenta padroes semelhan-
tes de preferéncias ecolégicas e diferenciacéo,
na sub-regido Papuana. A pesquisa bioldgica
dos Ithomiinae encontra-se num estagio muito
mais preliminar que nos Heliconiini e somente
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a metade da subfamilia j& foi revisada taxono-
micamente (felizmente, esta metade inclui a
maioria das formas mais coloridas e de prefe-
réncia para clima quente). Assim, os aspec-
tos sistematicos deste grupo sdo mais dificeis;
sdo abordados, em parte, neste trabalho.

MATERIAIS E METODOS

Durante os anos de 1964 a 1976 novas in-
formacoes foram obtidas, na maioria dos casos
pelo autor, sobre distribuigdes geograficas, di-
ferenciagbes (principalmente de cores e pa-
droes de asas, também, quando possivel, de
comportamento, baseado em populacoes, ou
mais raramente em individuos; fregiientemen-
te também dados sobre morfologia, estagios
juvenis e genética), e preferéncias ecologicas
e altitudinais de Heliconiini e Ithomiinae neo-
tropicais e sobre condicboes ecoldgicas (espe-
ciaimente solos, clima, topografia e cobertura
vegetal), nas seguintes areas (énfase especial
em regiOes assinaladas com asterisco, visita-
das pelo autor):

Brasil: Amapa, Pard", Roraima®, Amazo-
nas®, Acre, Rondonia®, Mato Grosso®, Goias*,
Distrito Federal®, Maranh@o e outros Estados
da regiao nordeste, especialmente Pernambu-
co® e Bahia®, Espirito Santo”, Minas Gerais™*,
a regido sudeste do pais®, e o sul do pais;
Argentina, Uruguai, e Paraguai; Bolivia; Santa
Cruz®, Cochabamba, e Yungas de La Paz",
Peru: Junin (Chanchamayo)®, Cajamarca (Al-
to Rio Maranén) *, San Martin (Tarapoto) *, Lo-
reto (lquitos)®, sul de Loreto (Pucallpa), Hua-
nuco (Tingo Maria, Rio Pachitea), Cuzco, Ma-
dre de Didés e Puno; Equador: Pichincha®, Tun-
gurahua®, Napo e Pastaza", e outras regides
do oriente, ocidente e sul; Colémbia: Chocé”,
Caldas*, Valle®, Huila*®, Caqueta®, Meta*, Cun-
dinamarca®, e diversas partes do norte, vales
do Cauca e Magdalena, Narifo, e oriente; Vene-
zuela: Distrito Federal®, Miranda®, Aragua®, La-
ra*, Carabobo®, Mérida®, Barinas®, Cojedes”,
Tachira®, Apure”, Zulia*, e muitas partes de Su-
cre, Monagas, Delta Amacuro, Bolivar, Amazo-
nas, Trujillo, Yaracuy, Portuguesa, e Falcon;
Trinidad (norte e sul)*; Repiblica da Guiana®;
Suriname; Guiana Francesa; Panama: partes
central e leste®, Chiriqui e Darién; Costa Rica;
e a parte mais ao norte da América Central.
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Essas viagens resultaram em fotografias
aéreas de topografia e vegetacgao, observagoes
adequadas de condicoes ecolégicas em muitas
partes dos Neotropicos, e aproximadamente
200.000 dados distribucionais recentes para
Heliconiini e Ithomiinae. Fora isto, foi exami-
nado e catalogado um total de mais ou menos
500.000 exemplares desses grupos em quase
todas as principais colegoes publicas e parti-
culares, especialmente do British Museum
(Natural History) (Londres), do Museu Nacio-
nal (Rio de Janeiro), do American Museum of
Natural History (Nova lorque), do Allyn Mu-
seum of Entomology (Sarasota, Flérida), da
Facultad de Agronomia (Maracay, Venezuela),
do Instituto Oswaldo Cruz (Rio de Janeiro), do
Museu de Zoologia da USP (Sao Paulo), do
Museu Javier Prado da UNMSM (Lima), e do
Departamento de Zoologia da Universidade Fe-
deral do Parana (Curitiba); e as colegdes de
Romualdo Ferreira d'Almeida (agora deposita-
da na colegcao precedente), Gordon B. Small
(Panama), Ernesto W. Schmidt-Mumm (Bogo-
ta), Woodruff W. Benson (Campinas; de Costa
Rica, Guiana Francesa e Brasil), Heinz Ebert
(Rio Claro, Sao Paulo), Koroku Negishi (Cara-
cas; agora Kanazawa, Japao), e do autor, ad-
quirido por trocas e nas viagens mencionadas
acima.

Dados adicicnais (geralmente parciais, mas
bastante uteis) foram recebidos sobre as co-
lecbes do Muséum National d'Histoire Natu-
relle (Paris), do Zoologische Museum an der
Humboldt-Universitat (Berlim), da Zoologische
Sammlung des Bayerischen Staates (Munique),
do Naturhistorisches Museum (Viena), e da
colecdo de H. e R. Holzinger (Viena), entre
outras.

Outros dados de distribuicdo (elevando o
total a quase um milhdo) foram colhidos da
literatura abundante sobre estes dois grupos
de borboletas, utilizando-se apenas quando re-
ferentes a formas bem caracterizadas e sem
ambiguidades. Uma lista de mais de 60 tra-
balhos e monografias utilizados pode ser ob-
tido com o autor.

Em todos os casos de contradicdo aparente
entre dados de campo recentes e dados mais
antigos de museus ou da literatura, atribuiu-se
maior credibilidade aos primeiros. Em alguns
casos, porém, dados aparentemente duvidosos
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em etiquetas de museus foram confirmados e
representaram ocorréncias acidentais ou res-
surgimentos casuais de genes ancestrais. Em
nimero muito reduzido de casos, dados muito
estranhos e inesperados de museus foram ve-
rificados, posteriormente, em populagbes na-
turais e indicaram que a simples eliminagéo de
dados surpreendentes nao € a melhor forma de
proceder.

Todos os dados que foram julgados erra-
dos ou duvidosos, por estarem em conflito com
informagdes mais recentes, foram excluidos da
andiise final.

A Figura 1 representa a soma de informa-
cOes geograficas obtidas por estes métodos
variados (viagens de campo, exame de cole-
¢Oes, e dados da literatura, dando um total de
2.832 localidades na regido neotropical). La-
cunas importantes ainda existem na Nicaragua,
leste da Colémbia e norte do Peru, no sul do
Peru e oeste do Amazonas, Brasil; na fronteira
Brasil/Bolivia, no Paraguai e noroeste da Ar-
gentina, onde poderiam aparecer algumas sur-
presas. A maior parte da regido neotropical,
porém, ja foi adequadamente coberta e conhe-
cida.

A anélise sistematica de centenas de mi-
|lhares de dados individuais, sobre distribuigao
de entidades diferenciadas, foi feita por meio
de cartoes perfurados nas margens, em que se
registraram todos os dados para cada forma,
com as localidades organizadas por pais. For-
mas diferenciadas, que possuiram o nivel de
pelo menos subespécie fraca (ver Brown
1976b e 1976c), constituiram as principais di-
visOes sistematicas nos cartdes. Quando a
subespécie analisada parecia nédo ter nome
taxornidmico, recebeu denominag¢do provisoria
no cartdo, enquanto aguardava descrigao for-
mal posterior (muitas destas ja foram descri-
tas por mim e por outros, durante o desenvol-
vimento deste trabalho). Formas intermedia-
rias, que representavam misturas de patrimd-
nios genéticos em zonas de hibridizagao, foram
mantidas a4 parte e designadas por nomes,
quando existentes, ou pelos nomes das supos-
tas populacdes contribuintes.

Neste processo, foram enfrentados trés
problemas taxonémicos sérios, que procurei
resolver por processos biossistematicos e ob-
jetivos, visando a eficiéncia do trabalho a ser
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desenvolvido. O primeiro problema foi a de-
finicdo de subespécies geograficas em espé-
cies politipicas continentais; sua solucdo foi
exposta em Brown (1976a). Esta solugao,
mesmo se ndo inteiramente aceita por alguns
sistematas mais tradicionais, estd de acordo
com conceitos modernos de genética de popu-
lacoes e de evolugdo organica, e também com
os conceitos amplamente aceitos de Mayr
(1969: 41-43, 188-197; 1970: 210-211).

C segundo problema — de como tratar or-
ganismos polimérficos em grandes areas —
ndo foi tdo simples de resolver. Pela teoria
de mimetismo Mulleriano (Fisher, 1927;
Sheppard, 1958), os componentes dos anéis
miméticos, que apresentarem gosto desagrada-
vel, devem ser monomorficos em qualquer si-
tio, a ndo ser em regides de polimorfismo tran-
sitorio ou em faixas estreitas de hibridizacédo
secundaria. Muitos Heliconiini e Ithomiinae
miméticos, porém, demonstram polimorfismo
em crandes extensodes das suas distribuicoes
(Brown & Benson, 1974), apesar de, certamen-
te, estarem protegidos conira predacéo pelo
seu gosto ruim, sendc assim classificaveis
como mimicos Miillerianos. Muitas dessas
espécies tém distribuicdo mais fragmentada, e
sdo menos abundantes que outras espécies
simpatricas e monomérficas. Nestes casos, o
fenomeno parece depender de grandes e im-
previsiveis flutuacbes temporais e espaciais
nas populacoes dessas espécies monomorfi-
cas, consideradas como modelos primérios.
Outras formas sdo abundantes e, geraimente,
muito moveis; quanto a estas, foi sugerido
(Brown & Benson, 1974) que escapam da sele-
cao unidirecional local pela imigragdo macica
e saciagao periodica dos predadores.

O problema foi tratado sistematicamente
em Brown (1976b, 1976¢) por analise percen-
tual de populagoes, e criacédo de uma categoria
de “subespécie fraca” para casos especiais.

O terceiro problema — o da associagao fi-
lética de formas alopatricas (necesséria para
analise de vicaridncia em biogeografia; Ball,
1976) — foi resolvido em muitos casos duran-
te o curso deste estudo, pela descoberta de
populacoes hibridizadas ou intergradacdes (em
alguns casos), ou de areas de simpatria sem
cruzamento (em outros). Dados adicionais
foram obtidos através de observagbes de com-
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FIGURA 1

Localidades neotropicais com dados biogeograficos

schre Heliconiini e Ithomiinae, por quadrante de 30' x 30'
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portamentc no campo e no insetério (especial-
mente de machos de uma forma perante fé-
meas virgens de outra), de estudos genéticos,
e de estudos de morfologia externa e interna
(que apesar de muito varidvel em alguns ca-
sos, geralmente serviu para definir superespé-
cies ou grupos de espécies relacionadas) . Pa-
drdes de cor foram analisados por unidades de
células nas asas, dando mais énfase a carac-
teres menos aparentes, ndo afetados por sele-
¢dao mimética. Os critérios basearam-se, em
grande parte, nos caminhos abertos por
Emsley (1963, 1964, 1965), Forbes (1924, 1927,
1948), e Fox (1940, 1956, 1960, 1967) . Em ca-
sos de conflito entre dados biossistematicos
(comportamento, genética, biogeografia, hibri-
dizacdo) e morfolégicos, foi dada prioridade
aos primeiros, a nao ser que as diferencas mor-
folégicas fossem exageradas.

Os métodos de trabalho de campo e inse-
tario ja foram publicados (Brown, 1972a; Brown
& Benson, 1974); consistem basicamente, em
observagéo intensiva, coleta de adultos e esta-
gios juvenis vivos, e criagao destes até adul-
tos. Estudos com disseczao ou outros traba-
lhos morfoldgicos, freqiientemente realizados
apos exame externo de exemplares de museu,
seguiram métodos universalmente conhecidos.

Com todos os dados em méao, nos respec-
tivos cartées, e com as formas diferenciadas,
que deveriam ser monofiléticas, corretamente
associadas (as vezes com reorganizagoes de
sistemas taxondmicos anteriores, discutidas
mais adiante), foi confeccionada uma lista
completa das localidades representadas, por
pais e por subdivisdo (estado, distrito, provin-
cia, departamento etc.). Cada localidade foi
fixada com a maxima precisao possivel. Para
isso, foram usados mapas velhos e novos, co-
nhecimentos pessoais, cartas de navegagao
area, "gazetteers”" (F. M Brown, 1941; Lamas
M., 1976b), e discussdes com residentes lo-
cais, e sua posicao geografica foi anotada com
coordenadas exatas ou aproximadas, conforme
a informacéo disponivel.

Apés esta primeira etapa, as localidades
em cada quadrante (30" x 30" de latitude e lon-
gitude; Vanzolini & Papavero, 1968; Fox & Real,
1971), foram agrupadas, para representar um
tnico simbolo nos mapas-padrbes, divididos
igualmente em quadrantes (Fig. 1). Esta uni-
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dade de drea (mais ou menos 50 x 50 Km,) se-
ria grande demais para representar o fluxo mé-
dio de genes em algumas espécies sedentérias
como Heliconius erato (Turner, 1972b), peque-
na para representa-lo em outras espécies mo-
veis como Hypothyris euclea (veja Fig. 32),
e adequada para uma boa parte das espécies
tratadas, como Heliconius melpomene ou Me-
linaea ethra (veja Fig. 17).

Os mapas de cada espécie ou grupo de
espécies foram preparados a partir de um
mapa-mudo confeccionado e impresso espe-
cialmente para este trabalho, o qual inclui toda
a extensédo da América tropical, dentro da qual
as espécies analisadas (Heliconiini e Ithomii-
nae) se encontram regularmente, exceto o oes-
te de México, as Antilhas (onde a diferencia-
¢do nas ilhas esta presente e esperada), e o
sudeste e oeste dos Estados Unidos. Todas as
regides ou picos principais acima de 1500 m,
que representariam barreiras efetivas a mui-
tas espécies tropicais, foram delineados no
mapa-mudo-padrédo por um sombreamento. O
mapa foi baseado inicialmente no mapa-mudo
do IBGE da América Latina (1967). As frontei-
ras dos paises e os cursos dos rios, em alguns
casos equivocados nesse mapa, foram corregi-
dos, e outros rios principais, montanhas e par-
tes da América Central foram acrescentados,
baseados no Atlas Mirador Internacional (ed.
Guimaraes, 1975). Corregdes finais, inclusive
das posigoes de algumas serras e rios e das
ilhas de Trinidad e Tobago, foram feitas com
base em conhecimentos pessoais, mapas deta-
lhados de cada pais, e cartas de navegacio
aérea.

Finalmente, foram langados em cada mapa
todos os dados dos cartoes perfurados correc
pondentes a uma espécie politipica ou grupo
de espécies relacionadas, ou conjunto de espé-
cies alopéatricas. Usaram-se simbolos padroni-
zados para cada centro de evolugdo e simbolos
sobrepostos para zonas de transigdo. A list:
completa de localidades e os mapas das espé-
cies constam de um outro trabaiho em prepa-
racao; alguns mapas, porém, sdo apresentados
aqui (veja Figuras 2 a 7).

Mesmo antes da confeccdo destes mapas
exatos, foram nascendo idéias sobre provéveis
centros de evolugdo e refligios. Nas viagens
de 1972-1976, foi adquirida experiéncia direta
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FIGURA 2

pDistribui¢ac das ragas geogrificas de Tithorea harmonic
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FIGURA 4
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e suficiente para ser utilizada neste trabalho,
em 31 dessas areas fundamentais, e em zonas
de transigcdo que indicavam limites para essas
e mais outras cinco. Duas ilhas de evolucdo
recente na Bacia Amazonica (Maraj6 e Tapard)
e muitas ilhas no Brasil central também foram
visitadas.

A partir destas visitas, das informacoes
obtidas de mapas climéaticos e de vegetacdo.
das fotografias aéreas e voos de reconheci-
mento, e ainda das informacoes detalhadas re-
cebidas de colegas sobre todas as areas cen-
trais e periféricas de reflgios ndo visitados,
foram compostos mapas pormenorizados dos
refigios e ilhas, também apresentados por
complefo no trabalho em preparacéo.

Finalmente, a situacdo de preservacao de
cada refligio foi averiguada, a partir de infor-
macOes pessoais ou recebidas de colegas, so-
bre utilizacdo agropecuéria, parques e reser-
vas florestais, ou outros tipos de reservas
existentes nas respectivas areas.

RESULTADOS
SISTEMATICA E EVOLUCAO NOS HELICONIINI

A nova ordem sistematica dos Heliconiini,
que parece satisfazer & crganizacéo filogené-
tica necessdéria para andlise dos resultados de
vacariancia, j& consta de publicagdes anterio-
res (Brown, 1976a, 1976¢c; Benson, Brown &
Gilbert, 1976). Uma carta circularidade, que
foi inevitavel no seu desenvolvimento, sugere
que importantes modificagdes poderiam ainda
surgir na sua estrutura, mas até agora tem re-
sistido as provas a que foi exposta em diver-
sos campos. Além disto, esta classificacéo
tem sido sustentada pela confirmacdo de va-
rias previsdes sobre areas nas quais esperava
encontrar formas novas ou populagdes polimér-
ficas relacionadas com ragas conhecidas na
tribo.

SISTEMATICA E EVOLUGAO NOS ITHOMIINAE

O desenvolvimento de analise semelhante
dos Ithomiinae foi bastante dificultado pelo ta-
manho maior desse grupo (talvez 300 espé-
cies) e pela grande escassez de trabalhos bio-
l6gicos referentes & subfamilia. Até agora,
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nao apareceram mais de duas dizias de pu-
blicacbes sobre a biologia e bionomia destes
insetos, a maioria delas restrita a uma sé es-
pécie (D'Almeida, 1922, 1938, 1944; Collenette
& Talbot, 1928: Giibert, 1969; Brown & D'Almei-
da, 1970; Lamas, 1973; Young, 1972, 1973,
1974a, 1974b, 1974c; Negishi, 1971; Brown &
Benson, 1974; Edgar, Cuivenor & Pliske, 1974,
1976; Pliske, 1975a, 1975b, 1975¢; Brown, 1975,
1977; Brown & Vasconcellos Neto, 1976), as
quais deixam ainda grandes lacunas na com-
preensao da sua evolugdo e dos seus parame-
tros ecolégicos. Os trabalhos taxonomicos de
Forbes (1924, 1927, 1948), D'Almeida (ver bi-
bliografia completa em F. M. Brown, 1975), e
Fox (1940, 1956, 1960, 1965, 1967, 1968; Fox &
Real, 1971) servem bem para demonstrar a
complexidade e as dificuldades da sistematica
da subfamilia; os trabaihos citados n3o sao
coerentes nem entre si nem com as realidades
observaveis no campo.

Uma tentativa para aproveitar os Ithomii-
nae para expandir a analise de centros de evo-
lucdo era necesséria, pois os membros mais
tropicais dessa subfamilia demonstram uma
diferenciacdo bem marcada entre diferentes lo-
calidades nas florestas da regiao neotropical.
Assim, foi iniciado um amplo programa de re-
visao sistematica e estudo ecolégico dos mem-
bros dos géneros, sejam miméticos ou trans-
parentes, caracteristicos de regioes mais quen-
tes nos Neotrdpicos (muitas espécies se en-
contram principalmente em regides subtropi-
cais ou até mesmo temperadas, nos Andes).
Este programa ainda estd nas suas fases preli-
minares, mas a parte da subfamilia, revisada
por Fox, foi ja revista e, em grande parte, es-
tudada no campo. Os resultados de uma parte
desta revisdao [0s géneros Melinaea e Mecha-
nitis, ja sugeridas como principais agentes na
formacédo e manutencdo dos complexos mimé-
ticos em refligios neotropicais (Kaye, 1907;
Brown & Benson, 1974)] ja se encontram no
prelo (Brown, 1977). Um resumo desta parte,
e pormenores das revisdes dos outros grupos
(inclusive descricdo de novas espécies e
subespécies, fotografias de distribuicées, uma
indicacdo das formas associadas aos refligios,
e comentarios sobre aspectos biolégicos e eco-
I6gicos de todos os géneros da subfamilia) en-
contra-se no Apéndice.
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FIGURA 5

Distribuigdo das ragas geograficas de
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FIGURA ©
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CENTROS DE EVOLUGAO NA REGIAO NEOTROPICAL

Depois de efetuados os estudos sistema-
ticos e bioidgicos dos Ithomiinae, os dados de
distribuicdo para cada espécie politipica ou
grupo de espécies alopétricas foram transferi-
dos aos mapas-padroes. Varios desses mapas
ja foram publicados, para os Heliconiini (Brown
& Helzinger, 1973; Brown & Benson, 1975a,
1975b; Brown, 1976b) . Como amostra dos pa-
droes verificados para os Ithomiinae, incluem-
se aqui seis mapas, que representam :

Figura 2: Tithorea harmonia (para ilustra-

cOes das subespécies, veja Figs.

23 a 26);

Figura 3: Melinaea ethra (veja Figura 17 e
BROWN, 1977);

Figura 4: Mechanitis menapis e M. ma-
zaeus;

Figura 5: Napeogenes (cyrianassa?) xan-
thone (veja Brown, 1975) N.
tolosa (racas da regido noroes-
te), e Hypothyris fluonia e val-
lonia;

Figura 6: Napeogenes peridia e Hypothy-
ris pellucida, H. catilla, e H. ful-
minans; e

Flgura 7: Hypothyris ninonia e Hyalyris
coeno e excelsa.

Fazendo uma sobreposicdo dos seis mapas
(Figs. 2-7), segundo métodos classicos de pro-
jecéo em biogeografia (De Lattin, 1957; Miiller,
1973), verifica-se a existéncia potencial de
nada menos que 45 centros de evolugédo para
estes organismos neotropicais. Com relagéao
aos 42 reflgios e ilhas identificados para os
Heliconiini (Brown, 1976a, 1976b), faltam, nos
45 centros vistos nesses Ithomiinae, trés das
ilhas (Tobago, Marajé, e Tapard), com nenhum
Ithomiineo endémico conhecido até hoje. Ha
indicios, porém, da operacdo de dois centros
em cada das dreas designadas Sucre/Trinidad
e Manaus/Guiana, operacdo de trés na éarea
chamada Guatemala, e existéncia de um cen-
tro em médias altitudes nos Andes, desde o
Equador até o norte da Bolivia, e outro no ex-
tremo nordeste do Brasil (também menciona-
dos em Brown, 1976b) . Para generalizar a ané-
lise de projegdo e desenvolver um mapa, que
representasse todos os importantes centros
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de evolugéo na regido neotropical, foram acres-
centados todos os Heliconiini e Ithomiinae es-
tudados desde o inicio deste projeto, as quais
constituem um total de 162 espécies (revisa-
das) e 905 formas diferenciadas. Depois, fo-
ram considerados apenas centros que produ-
ziram diferenciacdo num minimo de oito espé-
cies (até o maximo de 45) nos dois grupos;
outros centros de menos importancia foram
fundidos com os centros mais proximos, ou
considerados como casos especiais (como al-
gumas ilhas modernas, que sempre tdm menor
nimero de espécies endémicas que os centros
de evolugdo continentais, sugerindo evolugédo
mais recente). O resultado final é represen-
tado na Figura 8, que indica 50 regides de
marcado endemismo de organismos da flores-
ta neotropical, consideradas da maneira mais
ampla justificavel, separadas por faixas de alto
polimorfismo e zonas de contato secundério
entre racas diferentes.

A determinagdo dos centros de evolucao,
fenémenos essencialmente empiricos e biolé-
gicos, poderia ser feita com relativa facilidade
com o uso de qualquer outro grupo de organis-
mos neotropicais relativamente grande, bem
conhecido e bem diferenciado nas florestas.
De fato, tenho feito analises semelhantes para
outros grupos de lepidopteros [especialmente
Morpho, Phyciodes (Nymphalinae), Callicore,
Charaxinae, e Battus e Parides (Papilionidae)].
Todos indicam, em seus caracteres taxonomi-
cos, pressoes seletivas bem diversas das veri-
ficadas nos Heliconiini e Ithomiinae. Também
foram examinados alguns grupos de plantas.
especialmente as Passifloraceae. Os resulta-
dos sao substancialmente idénticos aos apre-
sentados na Figura 8, com indicacdo de pou-
cos centros adicionais, 2 cem poucos dos 50
centros ilustrados sem aparecer nos outros
grupos. Analises correspondentes de vérios
grupos de vertebrados (Vanzolini, 1970; Miil-
ler, 1972) e de arvores grandes de fioresta
(Prance, 1973) deram resultados também con-
cordantes; neste Ultimo caso, as conclusdes
foram apresentados como refligios e ndo como
centros de evolucdo, mas sem os estudos cli-
matol6gicos e geoldgicos necessarios segundo
as definicoes adotadas na introducdo do pre-
sente trabalho. Haffer (1967, 1969, 1974), um
gedblogo profissional, usou uma abordagem in
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versa: partindo de dados geoldgicos e clima-
tolégicos, sugeriu onde devera haver reflgios,
e em seguida confirmou-os com padroes de
distribuicbes de aves. Primeiro inferiu as re-
gides provaveis de comunidades estdveis, para
depois delinear as areas de endemismo e zo-
nas de contato secundario.

As duas maneiras de trabalhar sao vaiidas,
mas a determinacao dedutiva de regidoes de en-
demismo atualmente é mais facil do que a
determinacao indutiva de refiugios de longa
estabilidade; ha poucas partes da Amazonia ou
vales andinos que ainda permanecem inacessi-
veis e pouco estudados por boténicos e zodlo-
gos nos ultimos dez anos. Ja que as regides
de endemismo ou centros de evolugao sao fe-
nomenos verificaveis por estudos contempor2-
neos, sendo de grande extensao e separados
por regides de contato secundario também
identificaveis, é mais razoavel reconhecé-los
em primeiro lugar. Depois, com estudos apri-
morados de geologia e climatologia, poder-se-
ia chegar a um modelo de reftigios, uma hipo-
tese sobre estes fendbmenos do passado dis-
tante, que so0 podem ser inferidos através de
evidéncias secundarias escassas, ainda rema-
nescentes no presente.

CONDIGOES DE LOCALIZAGAO DOS REFUGIOS

Clima: Haffer (1969) usou padroes atuais
de clima para inferir regidbes mais provaveis
de refugios no passado, e apresentou um mapa
de iscvietas em apoic a formulacéo de areas de
floresta estavel. Embora possa se admitir a
validade aproximada desta suposi¢ado, tem-se
comprovado que o clima global de 18.000 anos
atras era muito diferente do atual (Gates,
1976) . De fato, estas diferengas de padroes
climaticos foram a principal causa da forma-
¢do dos refagios, e modelos demonstram que
as modificagdes foram qualitativas, ndo ape-
nas quantitativas, mesmo nas regides tropicais.

Assim, mesmo com os excelentes mapas
disponiveis hoje que mostram cobertura de nu-
vens (Miller & Feddes, 1971), ndo € possivel
extrapolar o clima atual para inferir o predo-

minante no periodo dos reflgios. Assim, a
colocacdo de um suposto refligio no lado do
vale que hoje recebc ventos mais umidos, €
apenas uma suposigado, razodvel mas dificil-
mente comprovavel. Evidéncias melhores, fe-
lizmente, estdo conservadas nas caracteristi-
cas pedologicas das regides.

Em termos gerais, ja € possivel fixar com
razoavel certeza a época mais recente de ope-
racao significativa dos refugios florestais na
regido neotropical. Diversos trabalhos (Ab’
Saber, 1958; Damuth & Fairbridge, 1970; Biga-
rella, 1971; Van Geel & Van der Hammen, 1973;
Gates, 1976) apontam a existéncia de um lon-
go periodo de clima frio 2 seco, que afetou as
regides neotropicais, entre 13.000 e 20.000
anos a.p. Este periodo foi a etapa final e mais
rigorosa da ultima grande “era glacial”, que
comegou 100,000 anos ou mais a.p. Na maio-
ria dos lepidopteros neotropicais, 7.000 anos,
a temperatura média de 20°, representaria
40.000 a 60.000 geragdes, tempo que deveria
cer suficiente para o aparecimento de muitas
mutagOes adaptativas (ou para selecdo de ge-'
nes ja presentes porém raros ou encobertos
por epistasia) nas populagoes relativamente
isoladas nos refigios florestais. Os periodos
frios e secos ainda mais recentes (9.500-11.000
anos a.p., "El Abra” — Van Geel & Van der
Hammen, 1973 — e 2.800-3.500 anos a.p. —
Bigarella, 1971) n3o teriam duracdo suficiente
para promover grande fragmentacgdo das flores-
tas, nem permitir evolugdo extensa nos lepi-
ddpteros.

Os dados exatos obtidos por cuidadosos
estuaos palinolégicos, com sondagens bem
caracterizadas e datadas, no lago de montanha
Fuquene ao norte de Bogota, Colémbia (Van
Geel & Van der Hammen, 1973; Figura 9) con-
firmam claramente este longo periodo de cli-
ma desfavoravel a organismos tropicais de flo-
resta, que ocorreu no fim do ltimo periodo de
glaciagdo. Também, confirmam que o 6timo
climatico do atual estadio interglacial ocorreu
ha 6.000 — 7.000 anos, e que ja nos encon-
tramos numa longa fase de esfriamento, em
que o clima de modo geral é mais severo do

FIGURA 8. Centros de evolugdo para lepidépteros aposemdticos da floresta neotropical (162 espécies, 905

formas diferenciadas).
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que foi no 6timo, o que, talvez, precede o pré-
ximo periodo glacial (o ultimo intergiacial du-
rou pouco tempo e terminou abruptamente;
Kukla & Matthews, 1972) .

Durante o 6timo do atual interglacial, o ni-
vel do mar esteve provavelmente 5 a 12 me-
tros acima do atual (AB'SABER, com. pessoal),
e inundava assim boa parte das planicies cos-
teiras da América do Sul, os deltas e grandes
extensbes das varzeas dos rios Orinoco e Ama-
zonas (até quase Manaus, Maués, e Maipu-
res), e a parte noroeste da Coléombia. Assim,
populacbes de organismos terrestres nessas
regides s@o de origem relativamente recente,
e ndo resultam da evolugdo ligada a reflgios
glaciais. Tal seria o caso com os heliconii-
neos endémicos das iihas de Tapara e Marajo
e com as racas e espécies especializadas em
varzea. A maioria destas sdo colonizadoras
por exceléncia (estrategistas r), em contraste
com as populagdes dos refligios (na sua maio-
ria localizando-se em encostas de terra firme),
que, pela longa estabilidade de seu habitat,
devem ser nitidamente estrategistas K, ajusta-
das a altos niveis de competicdo e baixas den-
sidades, maior longevidade e reproducédo mais
orcamentada (iteroparidade).

Palinologia: Apesar do excelente trabalho
desenvolvido no lago Fuquene e da existéncia
de vérias sondagens bem ricas em polem, po-
rém ainda nao completamente datadas, na
Amazonia brasileira (Van der Hammen, 1974;
Absy & Van der Hammen, 1976), este métode,
de modo geral, ndao forneceu ainda eiementos
uteis para a fixacdo das regides dos reflgios.
Isto é especialmente problematico, pois anali-
ses de paleopolem poderiam fornecer evidén-
cias muito confidveis e independentes sobre a
longa estabilidade da cobertura da floresta
tropical pluvial. Porém, até agora, todas as
sondagens tém indicado exatamente o inverso.
Fui informado (por Maria Licia Absy) que isto
decorre, provavelmente, da restricdo das son-
dagens a sedimentos de lagos, especialmente
nos altos vales andinos (como Fuquene, fora
da zona tropical) ou em dreas adjacentes aos
rios maiores (onde provavelmente ocorreram
ciclos de brejo e campo). Se fosse possivel
realizar sondagens em pequenos lagos isola-
dos nas regides de ondulagdo razoavel, onde a
existéncia dos reflgios fosse mais favorecida,
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talvez as evidéncias seriam muito mais anima-
doras — especialmente se as sondagens fos-
sem muito bem datadas, até pelo menos
20.000 anos a.p. Mas, dadas as dificuldades
técnicas do método — peso da sonda, identifi-
cagao rigorosa do polem e datacdo dos sedi-
mentos cobrindo longos periodos — talvez o
potencial enorme deste método para aprimo-
rar o modelo dos refugios sé sera plenamente
realizado quando houver aprimoramento das
técnicas de coleta de amostras multiplas no
campo e de datagdo das sondagens.

Topografia: Questdes topograficas com re-
lacdo a estabiiidade de floresta pluvial foram
abordadas com muita coeréncia por Ab'Saber
(1971) e Journaux (1975). De modo geral,
uma topogratia bastante ondulada, com grande
frequiéncia de pequenos rios (“mares de mor-
ros" do Ab'Saber, “demi-oranges” ou meias-
laranjas do Journaux) parece ser muito favo-
ravel a fixagdo estavel de comunidades de tlo-
resta pluvial, com suposta estabiiidade clima-
tica favoravel. Se o terreno for muito plano,
ha dificuldade de drenagem e extensa lixivia-
¢cao do solo, o que dificulta o crescimento de
fiorestas altas e heterogéneas e a recuperacao
de areas derrubadas ou queimadas. Se for
muito ingreme, ha afioramentos de rochas, dre-
nagem excessiva e muita erosdo, o que, tam-
bém, desencoraja a fixagdo e recuperacao de
matas densas. |Inclinagdes entre 20° e 50°,
gentro de uma trama fechada de pequenos va-
les e corregos abundantes, parecem dar me-
lhores condicbes para retencdo e troca de
agua no solo, oxigenacdo de raizes, insolagao
de estratos inferiores, e formacao continua de
solo, que favorecem a estabilidade duradoura
das florestas heterogéneas. Tais areas ocor-
rem tipicamente entre 200 e 1200 metros de
altitude, nas beiras dos antigos escudos (Guia-
na e Brasil), e nas faldas orientais dos Andes
e Sierras Centro-Americanas (e também oci-
dentais do extremo norte do Peru até o sul do
México, com excecao do norte da Costa Rica e
Nicarédgua), e ainda em superficies mais pla-
nas adjacentes a esses vertentes.

Pedologia: E no estudo dos solos que se
pode encontrar as evidéncias mais completas
e valiosas sobre os ciclos climaticos e mudan-
cas de cobertura vegetal no passado; porém, o
numero de varidveis que entra na formacéao do
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solo complica apreciavelmente a anélise. Face
a dificuldade da analise paleopalinolégica em
grande escala nas regides dos refligios, o ma-
peamento dos solos deveria fornecer os ele-
mentos mais completos para teste do modelo
dos reftigios florestais passados. Parece estar
adequadamente comprovado que a formacao
de “stone-lines”, paleopavimentos, plintitas e
lateritos, areia grossa ou cascalho em cama-
das, concregbes ou conglomerados minerais,
argilas acidas profundas ou crostas de qual-
quer tipo, é caracteristica de um intemperismo
excessivo sob cobertura vegetal rala, ou de
um regime pobre de chuvas (Ab'Saber, 1971;
Journaux, 1975). Assim, a presenca de tais
elementos no horizonte “B” de um corte de
solo é forte evidéncia da inexisténcia no pas-
sado de florestas na é4rea, durante periodos
significativos. Mesmo a acidez exagerada do
solo (indicativa de uma extensa lixiviacédo), a
tendéncia a cores claras e composicbes mais
arenosas (podzois tropicais pobres, de fertili-
dade razoavel mas consisténcia desfavoravel),
ou uma transicdo abrupta para rocha (indica-
tiva de um impedimento & formacdo gradativa
do solo), sugeririam condicoes altamente de-
sarmodnicas com o ideal suposto para regides
de reftgio.

Solos favoraveis ao crescimento longo e
estdvel de florestas pluviais, que freqiiente-
mente se encontram em topografias policon-
vexas como as mencionadas acima, sao barros
profundos com fertilidade elevada e pH préxi-
mo a neutro, cor escura (vermelho a marrom),

Centros de evolucio...

cobertura média de humus, retencao média de
agua e transigdu paulatina ao substrato rocho-
so. Tais solos, freqlientemente denominados
“massapé"” no Brasil e avidamente procurados
por lavradores, sdo muito facilmente reconhe-
civeis em qualquer regido, quando descober-
tos e expostos a chuva; ddao um barro profundo
e pegajoso, que dificulta a locomogdo. As
caracteristicas de retencZo razoavel de agua
e de boas concentragbes de nutrientes mine-
rais sa@o universais nesses solos, os quais eu
considero bons sinais de cobertura florestal
estavel no passado. Nos mapas atuais de so-
los brasileiros, sdo designados, de modo geral,
como latossolos eutroficos vermelhos-amare-
los ou podzdis equivalentes eutréficos verme-
lhos-amarelos, mas hé presenca marcada de
cambissolos eutrdficos entre os indicadores
de longa estabilidade. Regossolos, litossolos,
quarizitos, gleis, e solos aluviais, geraimente,
significam auséncia de florestas extensas no
passado (e muitas vezes, no presente tam-
bém).

Botanica e Fitossociologia: A cobertura
vegetal de hoje é, em grande parte, determina-
da pelo solo e clima, com fortes influéncias da
topografia. Assim, existe um ciclo vicioso:
solos pobres sustentam florestas ralas, que
ndo ajudam a melhorar ou conservar os solos.
Este ciclo promove uma sucessdo extrema-
mente lenta na floresta tropical, que, na minha
opinido, leva milhares de anos para atingir a
fase de climax, mesmo em condigbes 6timas.
Hoje, parece que tal sucessao natural ndo pos-
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sui condicoes de progredir, tanto pela répida
destruicdo de grandes extensbes de floresta
como pela deterioracdo progressiva do clima
na fase atual, pds-6tima, do interglacial.

A estreita correlacdo de formacdes vege-
tais com tipos de solo foi extensivamente usa-
da no mapeamento do solo pelo projeto
RADAM-BRASIL, a partir de fotografias aéreas.
Embora a correspondéncia seja certamente me-
nor de que esses estudos supdem (segundo
observagoes detalhadas do autor em Rondénia,
e por outros ali e em muitos outros lugares),
€ certamente razoavel, e permite reconhecer
solos bons com alguma confianga, pela analise
superficial das comunidades de plantas que
neles ocorrem. Enfase especial nessa anélise
deveria ser voltada a arvores de vida longa, e
a estrutura populacional e estratégias repro-
dutivas; a estratificacdo predominante da flo-
resta, especialmente em corte recente; as ca-
racteristicas de regularidade da copa da mata:
a presenca de espécies caducifélias; e a pene-
trabilidade do estrato inferior. Certas comu-
nidades vegetais, como brejo, mata de varzea,
bosque de espinhos, cerrado, caatinga, campo,
mata rala ou seca, ou mosdicos de matas cilia-
res e formagdes abertas, sdo em si altamente
sugestivas de solos ou climas marginais, e im-
plicam improbabilidade da existéncia de refi-
gios florestais passados (exceto em casos de
mudangas climaticas locais no sentido inverso
da melhoria geral entre a era glacial e hojej.
Solos pobres e podzélicos, na Amazénia, ten-
dem a sustentar uma floresta menos hetero-
génea em espécies, particularmente nos estra-
tos superiores, e mais heterogénea em estra-
tos e forma da copa, do que cresce em condi-
cOes 6timas. Esta diversidade vegetal reduzida
também se reflete em menor diversidade de
insetos herbivoros, mas a identificacdo de so-
los por caminhos tao indiretos é algo questio-
navel, especialmente porque a heterogeneida-
de estrutural e a riqueza do estrato terrestre
de matas menos estaveis produzem uma abun-
dancia maior de populagdes de insetos aces-
siveis ao coletor, o que dard uma impressao
superficial (porém falsa) de diversidade muito
grande. Nas florestas mais ricas, as popula-
¢Oes sd@o mais esparsas, e ha menos espécies
no estrato inferior; este é bastante escuro
para os insetos e suas plantas de alimentagéo.
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As plantas de florestas pobres tendem a
mostrar os resultados de uma predominancia
histérica de selecdo do tipo “r” (para capaci-
dade de dispersao e crescimento): vida mais
curta, populagdes mais integradas, mas de
ocorréncia menos regular (agrupadas), repro-
ducao maior por unidade de tempo, folhas com-
plexas, partidas, ou polimérficas, e periodos
anuais de dorméncia ou atividade reduzida
(Janzen, 1975). Entretanto, uma floresta alta-
mente estavel tende a ter uma copa regular,
arvores muito colunares, poucos estratos in-
feriores bem organizados, e pouquissimas
plantas no estrato mais baixa; suas populagoes
tendem a ser regularmente dispersas, com
plantas de vida longa, reduzida reproducdo por
unidade de tempo, folhas simples lanceoladas
e crescimento regular. As plantas deste tipo
de floresta, segundo a teoria, devem ter pro-
tecao quimica mais efetiva, contra herbivoros
que em geral sdo mais especificos que os que
atacam as espécies que crescem em condi-
¢coes marginais. Em suma, as plantas de flo-
resta 6tima demonstram uma predominancia,
a longo prazo, a selecao do tipo “K” (para ca-
pacidade de suporte). Estudos nesse sentido
tém confirmado a grosso modo estas previ-
sbes.

Estas generalizacbes sobre caracteristicas
boténicas de florestas de longa ou curta esta-
bilidade necessitam de maior confirmacdo na
pratica; espera-se que botanicos com boa base
em conceitos de ecologia se empenhem na ob-
tencao de dados mais extensos, que talvez
permitam identificar com seguranca as flores-
tas em zona de reflgio, em contraste as que
existem em édreas nao florestadas no passado.

PROPOSTA DE UM MODELO DE REFUGIOS

A aplicacdo dos critérios discutidos na
secao anterior, dentro dos conhecimentos limi-
tados hoje disponiveis, permite sugestdes ra-
zoaveis de areas provaveis de refigios, rela-
cionados aos 50 centros de evolucdo indicados
na Figura 8. Obviamente, tais sugestdes re-
presentam apenas um modelo, sujeito a mu-
danca e aperfeicoamento a medida que mais
dados se tornarem disponiveis.

A Figura 10 representa este modelo, no
seu estado atual, pronto para ser testado, de-
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senvolvido e aprimorado por pesquisadores,
nos varios campos envolvidos. Indica a exis-
téncia de 38 reflgios primarios, alguns clara-
mente divididos em sub-refiigios (que atuaram
por mais de uma maneira na mesma espécie)
ou ligados a refligios adjacentes (que opera-
ram em conjunto em algumas espécies); o
niimero de 38 é uma média e representa aque-
las unidades evolutivas que atuaram claramen-
te numa boa parte dos grupos de espécies ana-
lisados. Ilhas atuais, de modo geral, demons-
tram menor nimero de formas diferenciadas
nos grupos examinados, com possivel excecao
da mata atlantica de Pernambuco, que deve ter
se separado da Hiléia Maranhense apés o 6ti-
mo climéatico de 6.000 — 7.000 anos a.p.
Apesar do curto isolamento, é relativamente
rica em formas endémicas, embora estas se-
jam so6 ligeiramente diferenciadas das popula-
cdes confiléticas do refligio Belém. Pelo con-
trario, as populacoes da regido mais ao sul,
na Bahia, sdo muito mais divergentes dos es-
toques antigos ou relacionados da Hiléia Ma-
togrossense (Guaporé, Ronddnia), o que indi-
ca separagdo durante o periodo no fim da
ultima idade glacial, ou anterior a este. Uma
das regides refugiais em potencial correspon-
de tdo completamente com todo o centro de
evolucédo, e possui forma tao exética, que néo
é representada no mapa (Fig. 10) — é a area
geral das encostas orientais de elevagdo mé-
dia nos Andes, uma cintura estreita acima dos
refligios mais tropicais dos vales e vertentes
mais baixos, que se estende desde o Equador
até o norte da Bolivia (ver Fig. 8). Nao deixa,
porém, de ser uma influéncia evolutiva impor-
tante, especialmente para populagdes mais
adaptadas a condigoes subtropicais.

A Tabela mostra dados adicionais sobre
cada um dos reflgios propostos: nome;
pais(es) onde se encontra; reconhecimento
por outros autores (Haffer, Vanzolini, Miiller,
Lamas M., Prance); quais visitados por mim;
nimero de formas diferenciadas nos varios
grupos analisados, e de padroes miméticos
distintos; fatores de correlacdo com grau de
estudo atual, tamanho minimo pressuposto,
isolamento no passado e no presente, pluvio-
sidade, e faixa de elevagdo; e avaliacao de im-
portédncia, numérica e média. A medida que
mais dados venham a tona, espera-se que oc
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reflgios ora classificados como fracos, a maio-
ria dos quais muito pouco estudada, aproxi-
mem-se da média de importancia, com a pos-
sivel excecéo de dreas muito pequenas ou bas-
tante mal isoladas hoje. Modificacdes das
posicdes dos refligios, das colocagdes de cer-
tas formas diferenciadas, e até acréscimos de
outros refligios importantes, devem ainda sur-
gir com trabalho futuro. Porém, o modelo apre-
sentado na Fig. 10 e na Tabela ja tem bastante
confirmacao em trabalhos recentes, e deve ser
de bastante utilidade em futuras anédlises de
grupos de animais ou plantas da floresta imida.

VARIACOES NOS REFUGIOS
E NA SUA AGAO NOS ANIMAIS

O numero relativamente grande de orga-
nismos estudados, que possuem amplitudes e
preferéncias ecoldgicas bem como arquitetu-
ras genéticas muito diversas, permite a obser-
vacac de uma razoavel variacdo nos seus pa-
droes de diferenciacdo, condicionados por al-
guns elementos importantes da relagao entre
refagios e suas biotas. O estudo dessas va-
riacbes leva a algumas conclusdes bastante
interessantes sobre a natureza dos reflgios
florestais e de sua agfo na preservagéo e dife-
renciacdo de populacgdes silvestres.

Variacdo no niimero e na posicao dos refi-
gios: A analise feita indicou que alguns refu-
gios agiram em conjunto com outros vizinhos,
na diferenciacdo de uma parte das espécies
examinadas. Este fendmeno € especialmente
evidente para os reflgios chamados Darién e
Magdalena (agindo com Nechi), Catatumbo
(com Rancho Grande), Imataca (com Roraima
ou com Manaus/Guiana), Ventuari (com Rorai-
ma ou com Imeri), Oyapock (com Manaus/
Guiana), Belém (com Tapajos), Madeira (com
Tefé ou com Rondénia), Loreto (com Napo), e
Bahia (com Rio de Janeiro). Entretanto, sub-
refagios evidentes, com acdao mdltipla ou sele-
tiva em diversas espécies, podem ser observa-
dos nos casos de Guatemala (sul de México;
vertentes caribes de Guatemala; vertentes
pacificos do México e da Guatemala; e flores
tas caribes de Costa Rica), Cauca (subunida-
des nos lados leste e oeste do médio vale e
no alto vale), Magdalena (subunidades nos
lados leste e oeste do médio vale, largo e
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Yot TABELA
PR - I o .
Ol th Caracterizagao de refugios quaternarios e ilhas
féﬁ Eg ‘é DIFERENCIADOS COBREGOES mogtchmm
SEHP (.:adaptado de BROWN, 1976a e 1976b) win g <l S 28 85 Rl h'gghhm 28
7 e @ Bhe § W 23 HE8Icg SiE=vad
il . - = T = o ‘D ag Mk \D T
> @ N? Nome proposto Localizagao ;ugJ ER) g § = K § 5 458 =87 =8 5
+ 1 Guatemala (x4) SE Mex/Guat/Hond/N CRica 3 17 13 30 5555424 1,25 M 8
(*) 2 Chiriqui SE Costa Rica/W Panama 3 11 17 28 S155420 1,40 M 7
* 3 Darien NE Panama 1 4 11 15 2133413 1,15 M 6
E"j(*) 4 Nechi NC Colombia 4 17 18 35 3435419 1,8 S 12
4 * 5 Choco NW Colombia 4 9 9 18 2235517 1,06 M 6
2 * 6 Chimborazo W Ecuador 4 22 15 37 e ach 52E L1968 kL
2 * 7 Cauca (x3) W Colombia 2 21 22 &.23:4 316 1,31 M 7
& * 8 Magdalena (x2) C Colombia 2 6 4 10 3234214 0,71 W 7
9 % 9 Catatumbo (x2) WC Venezuela 4 8 4 12 2233313 0,92 M 7
Q@ % 10 Rancho Grande NC Venezuela 5 9 15 24 4 24 4 317 1,41 M 10
= 11 Sucre/Trinidad(x»NE Venezuela/Trinidad 1 6 5 11 3243315 0,73 W 5
* 12 Apure SW Venezuela 2 7 S 12 1 234313 0,92 M 6
* 13 Villavicencio C Colombia 4 11 21 32 4245318 1,78 58 8
* 14 Putumayo (x2) SC Colombia 4 7 19 26 2425417 1,53 M 11
* 15 Abitagua EC Ecuador 5 13 34 47 5235419 2,47 s 12
* 16 Napo (x2) S Col/E Ecuador/NC Peru 5 14 29 43 4532418 2,39 811
% 17 Maranon (x3) NW Peru 2 6 15 21 2235214 1,50 M1l
g * 18 Huallaga (x2) C Peru 4 7 14 21 4334216 1,31 M 10
S(*)19 Ucayali (x2) EC Peru 5 12 20 32 4 333316 2,00 S 6
% * 20 Chanchamayo (x3) SC Peru 4 3 19 22 4335318 1,22 M 8
o(*)21 Inambari (x2) SE Peru 5 8 22 30 4 435319 1,58 M 5
M % 22 Yungas (x2) NC Bolivia 3 13 30 43 4 4 4 53 20 2,15 § 9
E? * 23 Guapore MT & RO, SW Brasil 1 3 5 8 2342213 0,62 W 4
* -  Andes S Col/E Ecua/ E Peru/N Bol - 6 11 17 4 503416 1,06 M 5
9 + 24 Imataca E Venezuela 2 5 4 9 1133210 0,90 M 7
(*%)25 Roraima (x2) SE Venezuela/N Brasil 2 9 10 19 2424315 1,27 M 8
Eg + 26 Ventuari SC Venezuela 2 5 5 10 1233211 0,91 M 5
58(%)27 Imeri NW Brasil 2 10 7 17 24 44317 1,00 M 4
fn * 28 Manaus/Guiana (x2)S Guyana/SW Surinam/NC Bra 5 14 24 38 4 54 3319 2,00 S 6
S+ 29 Oyapock S FrGuy/N Amapa, Brasil 4 9 4 13 3343417 0,76 W 4
* 30 Belem SE Para, SW Maranhao, Bra 4 9 18 27 5451318 1,50 M 6
S(*)31 Tapajés SC Para, Brasil 2 10 24 3 3452216 2,12 S 6
& * 32 Rondonia NE Rondonia, Brasil 3 5 22 27 4442317 1,59 M 9
%!(*) 33 Madeira SC Amazonas, Brasil 2 1 8 9 2341313 0,69 W 4
+ 34 Tefe WC Amazonas, Brasil 3 3 10 13 3341314 0,93 M 4
8* 35 Loreto W Amazonas, Brasil/NE Peru 3 7 12 19 4341416 1,19 M 5
B * 36 Araguaia CW Goias, Brasil 3 4 5 9 2353215 0,60 W 7
ut‘l* 37 Bahia E Brasil 2 6 11 17 33 4321 1,13 M 8
QE* 38 Rio de Janeiro SE Brasil 3 7 14 21 5344218 1,17 M 8
Py A,y Pernambuco NE Brasil 1 2 8 33332114 0,57 W 4
* x1-4 Ilhas modermas Col/Trinidad/N Brasil 1 8 1 ==mEsEe = = = =
- = Outros centros Colombia/Bolivia/Brasil = W (L 19 e e = = = = A
TOTAL DE FORMAS ANALISADAS 351 554 905 MEDIAS: 1,31 152

Haffer (1969, 1974); Vanzolini (1970); Miiller (1972, 1973); Lamas M. (1973); Prance (1973).

l=minimo, 5=madximo, escala relativa, s6 para Lepidoptera.

Tamanho presumido minimo em Km2: l=menos que 5.000, 2=5.000 a 12,000, 3=12.000 a 30.000, 4=230.000
a 100.000, 5=mais de 100.000.

Estimado como 5 menos o niimero de outros reftgios suficientemente prdximos a permitir troca razod-
vel de genes.

l1=menos de 300 m, 2=até 700 m., 3=até 1.200 m., 4=até 1.800 m., 5=até 2.400 m. de altitude.

Chuva anual em mm., 1=menor que 1200, 2=1200-2000, 3=2000-3000, 4=3000-5000, 5=mais que 5000.

W (fraco)=0,20 a 0,89; M (média)=0,90 a 1,70; S (forte)=1,71 a 2,50.
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seco), Catatumbo (Sierra Perijd no norte, e
Andes de Colén e Ocana no sul), Sucre/Tri-
nidad (como no nome), Putumayo (pequenas
a médias altitudes nos altos rios Caqueta e
Putumayo, e maiores altitudes nas nascentes
destes e do rio Magdalena), Napo (unidades
ao norte e ao sul do rio Napo), Maranén (bas
tante fragmentado hoje, com divisdes eviden-
tes ao sul do Equador, ao norte e ao sul do rio
Huancamayo, e a nordeste do rio Utcubambaj,
Huallaga (subdivisdes a ceste do rio Mayo n¢
norte, e no sul perto a Tingo Maria) . Ucayali
(ao longo do rio Pachitea a oeste do rio
Ucayali, e nas vertentes da sierra de Conta-
mana a leste), Chanchamayo (subunidades
nas vertentes ao redor do rio Chanchamayo,
do rio Satipo e do rio Urubamba), Inambari e
Yungas (subdivisbes altitudinais), Roraima (um
subrefugio ao sul de Bolivar, Venezuela, e ou-
tro ao redor dos altos rios Uraricoera e Orino-
co, a oeste do Territério de Roraima), Ventua-
ri (diversas partes isoladas em diferentes
“tepuis” ao redor da bacia do rio Ventuari),
Manaus/Guiana (como no nome), Araguaia
(como Marandn, bastante fragmentado no pre-
sente), e Bahia e Rio de Janeiro (bastante fra-
cionados para algumas espécies, com diferen-
ciacdo evidente em pseudo-ilhas de vegetacdo
mais rica, nos sopés das serras) .

Muitos mini-refigios atuais representam
evidéncias de ligagoes continuas de floresta
através do nordeste e do planalto central do
Brasil, no passado. A relativa continuidade
das ilhas remanescentes de floresta imida que
atravessam as chapadas de Maranhao, Ceara
e Pernambuco (“Y" na Fig. 10) e a pouca di-
ferenciagdo das formas pernambucanas, indica
que esta ligacdo existiu no 6timo do atual in-
terglacial, h4 6.000 anos. As ilhas muito es-
parsas no planalto central (z) e a grande di-
ferenciacdo da fauna baiana da matogrossense
sugerem uma continuidade mais antiga ou en-
tdo nunca muito grande entre estas. A frag-
mentacdo dessas ligacoes, e de alguns dos
refligios também, no clima pés-6timo de hoje,
sugere que, mesmo os reflgios, durante os
periodos de clima mais rigoroso, tiveram im-
perfeita integridade de floresta imida, que tal-
vez os levou a parecerem com muitas das re-
gides interrefugiais atuais: moséicos de for-
macdes abertas, florestas pobres com domi-
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nancia de poucas espécies e muitas palmeiras
nos estratos médios, e florestas ricas e esta-
veis. Esta hipétese, que é amplamente corro-
borada hoje por estudos de moséicos de solo
e floresta, é discutida mais abaixo.

Variacao no periodc de acao dos refligios :
Anélise de homologias nos padroes mimeticos
globais, que caracterizam as diferentes re-
gidoes, bem como observagédo de espécies vica-
riantes que ocupam um numero limitado de
reflgios, sugerem que ligagcoes evidentes entre
alguns refligios existiram no passado distante,
nao evidentes na sua ag¢d@o no periodo seco
mais recente, nem em suas caracteristicas
atuais. Assim, ha indicacoes abundanies nos
Heliconiini e Ithomiinae de ligagdes antigas en-
tre os refugios Rancho Grande e Cauca, hoje
isolados por uma ligagao Nechi-Darién; entre
Roraima-Ventuari-lmeri e os Andes do sul da
Colémbia (veja Eutresis hypereia imeriensis e
Hypothyris lema, descritas no Apéndice; mui-
tas outras plantas e aves dos “tepuis”; e Haf-
fer, 1974: 12-15); entre Huallaga-lnambari e
Guaporé-Rondonia, através das baixadas hoje
bem pobres do Acre e o nordeste da Bolivia; en-
tre Belém e Oyapock, através do delta do rio
Amazonas; e entre Belém e Rondodnia, através
de Tapajos e das areas mais pobres dos rios To-
cantins, Xingu, Teles Pires e Juruena. Estas li-
gacoes e o estranho centro de evolugao “Andes
Geral", indicam que a disposi¢ao de reflgics
em ciclos secos anteriores ao mais recente
(13.000 — 20.000 anos a.p.) (e provaveimen-
te no proximo ciclo seco também) teria sido
muito diferente da constatada pelos padroes
mais detalhados e majoritarios observados
hoje nos organismos. De fato, uma visdo his-
térica em niveis multiplos ndo confirma a “hi-
potese de ressonédncia” durante sucessivos
ciclos secos do Quaternario (Vanzolini, 1973)
(isto é, a volta dos refligios sempre as mes-
mas regides em cada ciclo, que produz dife-
renciacdo excessiva por deslocamento de ca-
racteres entre populagbes ancestrais e deri-
vadas), mas sugere que as dreas foram
diferentes quantitativa e qualitativamente du-
rante diversos periodos de clima severo. O
efeito de ressonadncia teria ocorrido, sem du-
vida, quando havia sobreposicdo de refiugios
com os anteriores, mas parece que tal corres-
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pondéncia nado foi universal e possivelmente
nem comum.

Variacao no modo de acao dos refiigios :
A evolugdo envolve dois fendmenos distintos
e igualmente importantes: pressao do ambiei-
te e resposta da populacao. A diferenciacao
experimentada por uma populacdo de um iepi-
doptero de floresta, em relag@o ao refugio em
que se encontrava, variou com muitos paréa-
metros ecolégicos (especialmente interagoes
bioticas, diferentes para cada refugio devido a
extingoes desordenadas de outros organismos;
Turner, 1976) . Mas também variou muito se-
gundo parametros intrinsecos das espécies e
populagoes. Obviamente, espécies de ambien-
tes ensolarados (inclusive da copa) ou aber-
tos mostram muito menos diferenciagcao que
espécies restritas a valas umidas e escuras;
algumas daquelas sdao bam diferenciadas em
ilhas verdadeiras (como Dryas iulia nas Anti-
lhas), mas ndao se diferenciaram em “ilhas”
de floresta. Seria de esperar que especies
com poucas exigéncias de espaco, que podem
sobreviver em matas pequenas ou ciliares, ou
com grande poder de voo, sofreriam um isola-
mento menos eficiente nos refugios, diferen-
ciando-se assim em menor grau. Fendmenos
biolégicos, especialmente estrutura populacio-
nal, competigao, predacao e parasitismo, se-
riam determinantes para a persisténcia de po-
pulagbes isoladas em ambientes restritas, por
tempo suficiente para responder as forgas se-
letivas determinadas pelos diferentes ambien-
tes.

Demonstrou-se que no caso da diferencia-
¢do de padroes miméticos em lepiddpteros, as
forgas seletivas sao bastante variaveis (Papa-
georgis, 1975) em diferentes estratos de flo-
resta madura. Levam, pela microdiversidade
estrutural do habitat, & formacéao de trés a seis
(ou mais) complexos miméticos principais em
cada regidao. A pequena variagdo em parame-
tros ecoldgicos poderia levar uma espécie a
associar-se com diferentes grupos miméticos
em diferentes regides, ou até a servir de foco
para a formacao centripeta de um novo com-
plexo (se for muito abundante ou bem prote-
gida). A Tabela assinala que a variacao em
microdiversidade de habitats e nimero de sub-
refigios levou ao aparecimento de um méaximo
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de 12 (Nechi, Abitagua) ¢ um minimo de qua-
tro (Guaporé, Imeri, Oyapock, Madeira, e
Tefé) complexos miméticos em diferentes
refigios, nos dois grupos de lepidopteros
estudados. Hé& até casos em que uma sO es-
pécie forma mais de uma raga diferenciada no
mesmo reflgio, presumivelmente devido a
gradientes adaptativos nas espécies e a bar-
reiras ou heterogeneidade sutis no refugio.
Evidentemente, a tendéncia de ocorréncia de
refugios em terreno ondulado, com a resultan-
te multiplicagdo de microhabitats, aumentaria
a diversidade do seu modo de agao em dife-
rentes populacoes isoladas em cada parte dos
reflgios.

A grande variacdo atual através de espaco
dos modelos primarios para complexos mimé-
ticos (Brown & Benson, 1974), bem como de
organismos em geral, poderia ser em boa par-
te devido a fatores histéricos, ligados a exis-
téncia tanto de reflgios como de populacoes
em mosaicos no passado, que produziu junto
com fatores ecolégicos e composicdes gené-
ticas variaveis, e mutagdes e extingdbes alea-
torias, uma compiexidade de forcas seletivas
nas espécies nos reflgios.

Lepidépteros, como a maioria de insetos
herbivoros, possuem uma arquitetura genéti-
ca em parte propicia a especiagao rapida e
parapatrica (Bush, 1975). Os grupos exami-
nados (Heliconiini e Ithomiinae), de fato, tém
caracteristicas populacionais e genéticas que
sugerem que, tanto vicaridancia com especia-
¢ao lenta (mais favorecida nos Heliconiini)
como diferenciagdo parapatrica rapida ou até
simpétrica (mais indicada pela arquitetura
genética dos Ithomiinae) poderia ocorrer ao
longo da histéria evolutiva. Assim, a flexibi-
lidade genética contribui também para a va-
riacdo em padroes de diferenciagao observada
em diferentes espécies e populacbes atuais.
Hypothryis fluonia (Figura 5) consiste em
exemplo de uma espécie superdiferenciada,
com possibilidade de formacao de racas mil-
tiplas em um soé reflgio, enquanto Mechanitis
polymnia (Figura 16) serve de exemplo de uma
espécie mal diferenciada, com muitos refigios
de pecuco efeito evidente na sua divisao, presu-
mivelmente, por uma combinacdo de capaci-
dade de dispersé@o através de habitats desfa-
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voraveis (Brown & Vasconcellos Neto, 1976;
Brown, 1977) e auto-selecdo estabilizante em
virtude da sociabilidade das larvas (Brown,

1976a) .

£ especialmente interessante que o desen-
volvimento de barreiras reprodutivas nestas
espécies pareca ser muito lenta; racas de He-
liconiini e Ithomiinae dos extremos da regiao
neotropical ndo parecem mostrar incompatibi-
lidade reprodutiva, apesar de longa separacao
e histérias evolutivas divergentes. As vezes,
mantém até padroes semelhantes, que pode-
riam ser chamados de primarios para as espé-
cies, enquanto as ragas centrais (da Bacia
Amazonica) sao muito mais divergentes. Po-
rém, é aconselhavel cautela ao formular hipo-
teses genéticas sem fundamento experimen-
tal, especialmente face as diferencas genéti-
cas descobertas em fendtipos muito seme-
|hantes de Heliconius erato do Panamé e do
sul do Brasil (Sheppard, Turner, Brown & Ben-
son, 1977) .

Até a “simples” evolugdo de mimetismo
por substituicdo de um so alelo poderia levar
mais tempo que o disponivel num ciclo seco
como o Gltimo ocorrido. Heliconius hermathe-
na, uma espécie adaptada a formagdes pobres
ou abertas na Amazodnia, tem padrao nao-mi-
mético em quase todas suas populagoes, desde
Santarém até Manicoré e o sul da Venezuela
(Brown & Benson, 1977). Porém, em apenas
um dos muitos lugares onde é simpatrica com
H. erato hydara e H. m. melpomene (racas ve-
nezuelanas invasoras na varzea do rio Ama-
zonas), adquiriu um padrdo mimético destas
espécies, através do que parece ser uma uni-
ca mutacac (ou desinibigdo) dominante, de um
tipo muito comum em outros Heliconiini
(Brown & Benson, 1977); perda de manchas
e faixas amarelas na asa posterior (Turner,
1968; Sheppard, Turner, Brown & Benson,
1977). O periodo em que se presume existir
em simpatria com erato hydara e m. melpome-
ne deve ser de mais ou menos 4.000 a 5.000
anos, apos a invasdo destas subespécies cos-
teiras, de estratégia “r”, ao longo da vérzea.
O aparecimento dessa mutagdo mimética ape-
nas nos campos-brejos de terra firme na re-
gido de Faro, e ndao nas populagbes também
microssimpatricas com os modelos em Santa-
rém, Juruti, Maués, e provavelmente em muitas
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outras localidades ao sul do rio Amazonas, é
indicacdo de que houve alguma morosidade na
evolugdo adaptativa de Heliconius hermathena,
o que deve caracterizar também outras espé-
cies dos dois grupos aqui analisados.

Variacao na distribuicdo e retencao dos
caracteres diferenciados : As capacidades de
dispersdo e de competigdo sdo também muito
variaveis nas espécies de Heliconiini e Itho-
miinae. Isto leva a padroes muito divergentes
de distribuicao atual. Espécies semimigrato-
rias, mesmo quando ecologicamente restritas,
como Mechanitis e Hypothyris euclea (Figs.
16 e 32), apresentam muitas populagdes poli-
mérficas nas regides centrais, com a supres-
sé@o de boa parte da diferenciacao, que deve
ter ocorrido durante os periodos mais secos
do passado. Ac contrério, espécies altamente
sedentarias como Hypothyris catilla (Fig. 6)
s@o encontradas em apenas setores de alguns
refugios, onde permanecem em populacoes
esparsas. Essas espécies mostram pouca ou
nenhuma influéncia de genes de populacdes
de refigios vizinhos. Entre estes dois extre-
mos, ha toda uma gama de mistura de patrimé-
nios genéticos antigos nas regides interrefu-
giais ou em reflgios vizinhos aos principais
para a evolucao de cada cardter. Algumas
espécies, como Heliconius hecale (Brown,
1976b, 1976c), mostram diferenciacao exage-
rada em algumas partes da sua distribuicdo
(como na regido leste da Amazonia e nas Guia-
nas), e mistura exagerada de subespécies em
outras partes (como no leste do Peru), o que
indica que pequenas diferengas em parametros
ecolégicos de populagoes e de condicoes de
florestas poderiam surtir grandes efeitos no
grau de conservagao de caracteres associados
com a acdo dos reflgios.

Um padrdo especialmente interessante de
distribuicdo é o da ocorréncia esparsa de ra-
cas-reliquias, obviamente ligadas, mimetica-
mente, com complexos nos refligios, mas en
contradas apenas em habitats marginais, nas
periferias das regides refugiais. Isto é de-
monstrado mais claramente, nos Heliconiini,
por Heliconius demeter (Brown & Benson,
1975a), e nos Ithomiinae, por Melinaea
mnasias (Brown, 1977). O fendmeno parece
estar liaado a competicéo entre estas espécies
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antigas e algo especializadas e outras mais no-
vas, adaptaveis, agressivas, ou generalizadas,
o que resulta em marginalizacdo para os limi-
tes dos habitats 6timos em que originalmente
evoluiram, com populagbes extremamente es-
palhadas e escassas; assim, hd uma impresséo
de exagerada raridade dessas espécies. De
fato, as regides de microhabitats muito diver-
sificados, que, freqlientemente, se encontram
nas periferias dos refligios (onde os comple-
xos de soio e vegetacdo sdo mais heterogé-
neos, devido a maior fragmentagao no passado
das florestas) sao famosas entre os naturalis-
tas por sua alta diversidade de espécies e pela
presenca notavel de formas muito raras. Es-
sas duas caracteristicas favoraveis das biotas
das regides “perirrefugiais” devem ter funda-
mento nas capacidades dispersivas e compe-
titivas variaveis de diferentes especies, que
convergem nessas periferias, permitindo a
coexisténcia de uma variedade maior de popu-
lagoes durante prazos médios (se, talvez, uma
estabilidade menor em prazos curtos ou lon-
gos, amplamente verificavel tanto nos ciclos
refugiais como nas composicoes genéticas
misturadas das populagdes) .

DISCUSSAO E CONCLUSOES

Resumindo os resultados e os comenta-
rios sobre variabilidade dos refugios e dos
grupos examinados, leva-se a propor as se-
guintes conclusoes a esta andlise :

(1) Pode-se determinar centros de evolu-
¢do na regido da floresta neotropical — feno-
menos bioldgicos dedutivos com fundamento
geografico — com relativa facilidade, através
da analise dos padroes geograficos de diferen-
ciacdo de um numero suficiente de organismos
relacionados e bem conheacidos, e pelo mapea-
mento dos dados individuais de distribuicao;

(2) Reflgios florestais correspondentes
ao ultimo ciclo de clima frio e seco (13.000 —
20.000 anos a.p.), fendmenos biogeograficos
indutivos, porém sustentdveis por dados geo-
légicos, climatoldgicos e paleopalinolégicos
independentes entre si, sdo muito mais difi-
ceis de se determinar, e englobam grandes va-
riagbes em numero, posicdo e modo de acéo;
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(3) A retracao natural verificavel em al-
guns reflgios nos tempos atuais, associada
com a degradacdo climatica, bem como o0s pa-
droes divergentes de ligagoes antigas de bio-
tas ("rastros generalizados” anteriores e con-
traditdrios aos mais evidentes), indicam que
mudancas fundamentais de padroes climaticos
globais ocorreram a longo prazo na regiao neo-
tropical. Isio, por sua vez, sugere diierentes
padroes e posicoes dos refugios para os dife-
rentes ciclos secos do passado, bem como
para o proximo ciclo esperado, seja eie provo-
cado por mecanismos naturais ou pela interre-
rencia do homem;

(4) As capacidades de dispersao e de
competicao das espécies afetadas pelos refu-
gios, bem como suas arquiteturas geneticas
diversas, introduzem grandes variagoes nos
padroes atuais de diferenciagao geograiica,
que confundem os padroes generalizados uti-
lizaveis para determinagas dos centros de evo-
lucao de biotas na fioresta neotropical;

(5) As caracteristicas dos reflgios, previ-
siveis por consideragoes topograficas, consia-
taveis por estudos pedoidgicos e verificaveis
por estudos de populagoes animais e vegetais
e caracteristicas de biotas, indicam que sua
heterogeneidade foi alta, com manchas de fio-
resta otima alternando com formagdes menos
favoraveis. Essa heterogeneidade promoveu
grande diversidade de microhabitat nos reiu-
gios, que ajudou nos processos de diferencia-
cao mas prejudicou a preservagao de popula-
Gcoes de organismos maiores, mais sedentarios,
ou com amplitude ecoldgica mais restrita. A
resultante distribuigao irregular de populacoes
silvicolas afetou muitas caracteristicas biogeo-
graficas das espécies, constataveis hoje como
um alto nivel de ruido a perturbar os sinais
claros dos padroes de diferenciagéo.

Como exemplo elucidativo da heterogenei-
dade dos reflgios, que, aparentemente, foram
fendmenos mais quantitativos de que qualita-
tivos, podem ser examinados um mapa dz
solos e outro de vegetacdo de uma regido ao
sul da Rondénia (Fundagdo Jodo Pinheiro:
Loureiro et al., 1975). A foto a esquerda da Fig.
11 indica os tipos de solo para uma érea que
inclui campo, cerrado, mata seca, mata alta
porém pobre e mata alta rica (indicados na
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foto a direita), a sudoeste da Vila Rondénia,
que se estende até o rio Guaporé. Caracteristi-
cas dos solos e formagGes vegetais codificados
nos mapas séo explicadas na legenda. A éarea
dos dois mapas, que corresponde ao reflgio
Guaporé, € indicada por inclusdo entre duas
linhas tracejadas.

Nota-se que a diferenca entre a regido re-
fugial e a parte extra-refugial — nessa regiao
ainda pouco tocada pelc homem — ndo é que
todo o refugio tenha solo e topografia 6timos
e floresta pluvial rica, e todo o extra-refigio
solo ruim e vegetagao rala. Ha predominancia
de solos bons, topografia favorével e floresta
boa na édrea do refugio, e predominancia de
solos piores e florestas mais pobres (ou for-

SOLOS FAVORAVEIS
LVel — Latessolo  Vermelho/Amarelo  Eutréfico textura média
relevo plono e suave ondulado.

Cel = Cambissolo Eutréfico cascalhente textura argilosa, releve
suave ondulade e ondulade.

PE] = Solo Podzdlico Vermelho/Amarelo Equivalente Eutréfico
cascalhento textura argilosa, releve ondulado.

LVd4 = LVdl 4 LVel.
LVe2 = LVel 4 Lvdl.

Ce3 = Cel 4 LVel 4 Lvdl.

Ce4 = Cel 4 PEL

Ce5 = Cel 4 LVel.

Ce6 = Cel - LVel 4 PEI,

PE3 = PEl 4 PEI-textura média - PEI - relevo montanhoso,
PE4 = PEI 4 Cel.

PES = PEI 4 Cel 4 LVel,

PE8 = PEl 4 LVel.
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macdes abertas) nas éreas extra-refugiais.
Nenhuma érea é homogénea e ambas sdao mo-
sdicos de solos e vegetagao. Nos refugios,
a continuidade de complexos botéanico-geol6-
gicos estaveis é maior do que fora deles, mas
manchas de floresta 6tima e provavelmente
estdvel no passado também ocorrem fora de-
les, assim como eles contém faixas de solos
pobres e formacdes vegetais subétimas.

Porisso, € licito considerar os refugios
apenas como areas estatisticas, onde a proba-
bilidede de preservacéo e diferenciagédo de po-
pulacoes silvicolas foi maior de que a proba-
bilidade de extingdo. Pela continuidade rela-
tivamente grande de solos e climas 6timos em

e )
FEE == AR A

SOLOS DESFAVORAVEIS

LVdl = Latossolo Vermelho/Amarelo Distréfico textura argilosa,
relevo plano e suave ondulado.

HGd1 = Solos Gleyzados indiscriminados Distréficos textura média,
relevo plano,

REd] = Regossolo Distréfico cascalhento textura argilosa, releve
forte ondulade e montanhoso.

AQel-5 = Areios Quartzosas Eutréficas.

Al = Solos Aluviais Indiscriminados.
AR = Afloramento de Rocha.

LVdZ = Lvdl 4 HGdl.

LVdZ = Lvdl 4 HGdl,

LVd3 = Lvdl 4 PEL

HGd2 = HGdl 4 Lvdl.

HGd3 = HGdl  Lvdl - Al

REd2 = REdI -arenosa, relevo ondulado,
REd5 =— REd2 4 AR,

REel = REd] - textura médio, relevo plane,
REe3 = REel 4 Lvdl.

"Eed = REel 4+ AR.
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regioes extensas, houve maior permanéncia
de florestas 6timas e reldtivamente continuas,
que por sua vez coevoluiram com os animais
residentes, produzindo diferenciacdo de biotas
inteiras. Estas regides nds reconhecemos
hoje como reflgios, areas centrais aos centros
de evolugdo ou de endemismo (Fig. 8). Pela
pequena continuidade relativa de solos e cli-
mas oOtimos em outras faixas, houve reducgéo
das florestas Umidas a manchas pequenas ou
muite isoladas, insuficientes para evitar extin-
¢oes em grande escala (Diamond et al., 1976)
das biotas adaptadas a alta umidade, luz es-
parsa, e pequena variacao de temperatura, Em-
bora estas espécies evoluissem ou fossem
substituidas por outras mais adaptadas a bai-
xa umidade, luz forte e extremos de tempera-
tura, alguns elementos sempre persistiram e
se diferenciaram nas florestas pequenas das
regides interrefugiais; assim, surgiram muitas

espécies de plantas e animais da floresta, en-
démicas a zonas de transicdo ou de auséncia
das biolas principais deste habitat. Em resu-
mo, a conjugacédo de fatores climaticos, topo-
graficos, pedolégicos e histdricos permitiu
maior densidade de formactes de flores Umi-
da, durante periodos secos, em aigumas areas
de que em outras. Evidentemente, ndo é em
qualquer canto de um refdgio que havera em
abundancia todos os organismos endémicos
ao centro de evolugdo correspondente; nem
a anélise paleopalinoldgica mostrara continui-
dade absoluta e homogénea da floresta alta e
umida no passado. Assim, estudos supetfi-
ciais ou isolados de espécies ou biotas, ou
sondagens esparsas em baixadas, nao revela-
rao os limites e caracteristicas dos reflgios.
Por consideragdoes andlogas, a existéncia de
areas de comprovada longa estabilidade flo-
restal, ou de formas endémicas importantes
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FIGURA 11. Mosdicos de solos (A) e formacoes vegetais (B) favordveis e desfavordveis a existéncia de re-
fugios florestais no passado, a sudoeste da Vila Rondonia, Rondénia, (Fundacao Jodo Pinheiro, 1975). Area
suposta do refiigio Guaporé incluida entre linhas tracejadas.

FORMAGOES VEGETAIS FAVORAVEIS

1A = Floresta de planicie aluvial de porte alto, somente quando
» adjocente a formagdo 4,

3 — Floresta de porte alto, homogénea (menos de dez espécies

de drvores grandes), somente em regiGo dominada por 4.

4 — Floresta de porte alto, heterogénea (mais de ftrinta es-

pécies de drvores grandes por hectare).

Centros de evolucdo. ..

FORMACOES VEGETAIS DESFAVORAVEIS

Floresta de planicie aluvial de porte baixo a médie (tam-
bém 1A quando ndo adjacente a 4),

Floresta de porte médio

Floresta homogénea, ndo junta a 4.

Floresta de porte baixe a médio,

Floresta de porte médio a alte em releve montanhoso e
solos pobres.

Campo de vdrzea; AR — rocha.

~-N N
i
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restritas a regides interrefugiais, tampouco
invalida a existéncia e a localizagdo dos refu-
gios.

Um mapa de refigios (como a Fig. 10)
nao deve ser interpretado como uma fotografia
de satélite, que mostre ilhas de floresta pre-
servada e persistente num mar de campo ou
cerrado; as éreas designadas como refligios
sdao apenas aquelas onde estatisticamente a
probabilidade € maior de ter existido maior
continuidade de formacgdes mais Umidas e fe-
chadas, com maior preservagédo e diferencia-
cao de populagoes, comnarado as regides in-
terrefugiais.

ESTRATEGIA OTIMA PARA PRESERVAGAO
DE PATRIMONIOS GENETICOS

Se, ap6s essa discussdo, a questdo da lo-
calizacdo, natureza, e operacdo dos reflgios
parece bastante confusa, é porque ela real-
mente o é. O reconhecimento desse elemen-
to de confusédo, na base teérica de padroes de
diferenciacao neotropical, tem importantes im-
plicagbes para a conservacgao, que hoje é um
problema urgente, dos resultados muito diver-
sificados dessa diferenciacdo de biotas no
passado recente.

Ha cinco ou dez anos, quando havia ainda
muitas areas neotropicais inacessiveis e infor-
magOes minimas sobre os padrées de diferen-
tes biotas, era admissivel o uso de hipoteses
indutivas para determinar dreas mais merece-
doras de conservacdo, para garantir a conti-
nuidade maxima de diversidade genética evo-
luida durante milhGes de anos. Assim, na
base de dados relativamente escassos de cam-
po, foram propostos centros de evolugdo em
numero reduzido, que eram posteriormente
transformados em refigios florestais (eu mes-
mo sou culpado de ter !ancado esta analise
superficial em conferéncias e no primeiro
trabalho desta série: Brown, Sheppard & Tur-
ner, 1974) . Os refugios foram em seguida de-
fendidos como éareas que mereciam ser con-
servadas com primeira prioridade. Propostas
neste sentido foram entregues a governos na-
cionais e Orgdos internacionais, levando todo
o peso da ciéncia moderna e indutiva, que se
sobrepujou a dados e propostas de naturalistas
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antigos, sobre areas isoladas de maior ou me-
nor endemismo ou riqueza bidtica.

Pela analise aqui registrada, percebe-se
que tal procedimento, mesmo que tenha as
vantagens da simpiicidade e unificagdo teori-
ca, carece de base de dados para merecer o
o respeito até agora recebido (um defeito de
quase todos os modelos ecoldgicos atraentes).
A definicdo de centros de evolugao e de re-
fugios correspondentes esta sujeita a varian-
cias de tal monta, que mesmo o modeio maior
e mais completo, baseado em muitos milhoes
de dados de varias partes da natureza, nao
pode chegar sequer a ser considerado uma teo-
ria digna. Como a maioria das hipoteses bio-
geograticas (Ball, 1976), a “teoria” dos refu-
ylos € narrativa, indutiva e dificimente retu-
tavel. Assim, toge as normas de teor.as cien-
tiricas aceitaveis. Como modelo, tem valor
de previsdo, que pode ser (e tem sido) muito
util para a doescoberta de novas formas diferen-
ciadas, localizacao de zonas de hibridizacao, e
obtencao de estoque presumiveimente mono-
morfico de alta qualidade para experiéncias
genéticas. Mas é muito imatura para ser cris-
waiizada em forma de propostas de areas espe-
cificas para reservas bioldgicas de uitima ins-
tancia, criadas com uma previsdo subentendi-
da, que tudo que nao for separado e preservado
hoje sera fatalmente objeto de especulagao
imobilidria desenfreada e eventual destruigao
predatdria, deixando as regides preservadas
como reflgios artificiais do tipo da fotografia
de satélite.

Adicionalmente, ndo é s6 a biota da flores-
ta umida, por mais fragil e diversificada que
seja, que precisa ser conservada. De fato, o
homem tipicamente escolhe para suas comu-
nidades artificiais plantas e animais altamente
produtivos, de estratégia “r”, que na natureza
ocorrem em forma mais primitiva e diversifi-
cada ndao nas florestas tropicais estéveis,
mas em ambientes rais varidveis ou margi-
nais — e nem por isso persistem em ambien-
tes artificiais criados pelo homem. Mesmo
para as biotas da floresta, demonstrou-se aci-
ma que muitas das espécies mais antigas, ra-
ras, e frageis sofrem processos de marginali-
zacao aos refligios onde se diferenciaram, e se
encontram hoje, imprevisivelmente, em tre-
chos restritos de periferias.
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Levando em consideracd@o as incertezas na
definicdo dos refligios, a necessidade de con-
servacao de biotas de todos os tipos de habi-
tats especializados e o fendmeno de diversi-
dade periférica mencionado, resta uma impres-
sdo que a melhor determinagdo indutiva de
areas a serem conservadas deveria passar
pelo fogo do pragmatismo empirico antes de
ser efetivada, Este pragmatismo exige uma
base muito ampla de dados bioldgicos, na
maior parte ainda nao disponiveis. Porisso,
qualquer politica de conservacao atual deve
inicialmente preservar o maximo possivel do
que resta no seu estado primitivo, por um pe-
riodo suficiente para estudos mais profundos
sobre todas estas areas, e sobre os efeitos a
longo prazo das intervengoes do homem. Na
medida que estes estudos produzam dados e
analises completas, certas areas poderdo en-
tao ser liberadas para ocupagao e eventual
destruicdo pelo homem, outras indicadas para
uma ocupacao mais lenta e racional, e outras
fechadas permanentemente como reflugios bio-
légicos e geolégicos intocaveis. Para a atua-
cado durante o periodo de estudo intensivo,
sugiro o seguinte processo para a eventuai de-
terminacao de areas a preservar, para garantir
a conservacao 6tima a longo prazo de patrimo-
nios genéticos na regiao neotropical :

(1) Para ajudar a eficiéncia inicial da for-
mulagdo, empregar-se modeios de reflgios
propostos por diversos autores, que tenham
trabalhado em setores diferentes das biotas,
incluindo apenas analises amplas de espécies
e formas e critérios independentes, ndo biolo-
gicos, para transformar centros de endemismo
em areas provaveis de refigios. Eliminar
anaiises superficiais ("os padroes desta espé-
cie estdo de acordo com...."), ou apenas bio-
l6gicos (“a diferenciagao indica a presenca de
refugios em tais areas”), ou sem inclusdo de
parametros ecoldgicos (“a espécie deveria ha-
bitar a floresta") e variacdo de pressoes sele-
tivas e respostas populacionais.

(2) Levar em consideracdo pontos de co-
leta e analise indicados por naturalistas como
especialmente interessantes, independente-
mente de estarem incluidos nos reflgios fio-
restais propostos.

Centros de evolucio. ..

(3) Usando-se mapas de clima, topografia,
solos e cobertura vegetal, na medida dos exis-
tentes, projetar faixas de terra de area na or-
dem de 5.000 km? (minima para garantir pre-
servacao de populagOes cispersas de grandes
organismos; Diamond et al., 1976), aproxima-
damente circulares na medida do possivel
(Wiison & Wiilis, 1975), aue inciuem um maé-
ximo dos seguintes eiementos :

(a) Pontos de coleta especialmente inte-
ressantes (ver (2));

(b) Areas de refligio concordantes em va-
rias analises profundas (ver (1));
(c) Areas perirrefugiais de topografia e

scio favoraveis;

(d) Habitats nao de floresta, nem criados
pelo homem, com plantas e animais
endémicos;

(e) Bacias hidrograficas inteiras; e

(f) Lagoas e trechos de varzea ou outras
baixadas ricas.

(4) Estabelecidas varias éareas que satis-
fagam os critérios em (3), declara todas elas
de utilidade publica, congelando os valores da
terra e impedindo novas transagdes ou derru-
badas pelo prazo do estudo, de preferéncia
tanto nas proprias dreas como em zonas de
transicao de 20 Km. de largura ao redor delas.

(5) Distribuir um mapa das areas propos-
tas para o maior nimero possivel de cientistas
(botanicos, zodlogos, ecologos, gedlogos, cli-
matéiogos etc.), pedindo comentarios, infor-
macgOes maiores sobre as regides, e colabora-
¢ao na sua anélise mais profunda.

(6) Com as areas refinadas peios comen-
téarios especificos de diferentes cientistas e
outros interessados, visitar todas elas com
uma equipe pequena de cientistas, que tives-
sem interesse expresso em problemas de bio-
geografia e conservagdo, para percorrer boa
parte das regides e avaliar no campo os niveis
de diversidade e endemismo dos grupos que
[hes sejam familiares (o que deveria ser repe-
tido em intervalos de 4 a 6 meses) . Levar tam-
bém pessoas capacitadas para verificar para-
metros de solo, clima, topografia e hidrologia
das areas.
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(7) Segundo os relatérios dos cientistas,
declarar ou ndo as areas como reservas biolo-
gicas, e fornecer verbas para sua integracao,
manutencdo e fiscalizagdo, como patrimdnios
valiosos e imprescindiveis ao futuro do pais
e, eventualmente, da humanidade.

Ja que mesmo uma analise minuciosa e
pragmatica como a aqui sugerida errard por
comissao e omissao, seria necesséaria uma po-
litica adicional para as areas nao preservadas,
que evite sua destruic@o irreversivel e total.
Consistiria em um programa educativo com
énfases em cultivos mistos e nativos, controle
biolégico, e conservagdo de solos, que incen-
tive e garanta a preservacdao permanente (in-
dependente de subdivisdes ou alienagdes se-
cundérias ou posteriores) de 50% de todos os
habitats e de quaisquer mananciais de dgua e
terras ingremes, como a lei atual rege (mas
infelizmente ndo tem garantido) na Amazénia.

Pode ser considerado por fator de sorte,
que as terras mais propicias a manutencao de
refigios florestais no passado e futuro sejam
também as menos propicias 2 agricultura tra-
dicional (apesar do solo excelente), devido a
chuvas torrenciais, fortes inclinacdes e ire-
qlente presen¢a de rocha em decomposicao
no horizonte B do solo. Infelizmente, € justa-
mente nessas areas pouco propicias a agricul-
tura, que estdo sendo destruidos hoje mais
rapidamente os solos e a vegetagéo (como ve-
rificamos em todas as partes da floresta Ama-
zbnica visitadas), por derrubada seguida de
rapida erosdo ou deslisamento. A educacdo e
o cumprimento das leis diminuiriam sensivel-
mente esse ritmo de destruicéo irreversivel e
insensata dos patrimonios da nacao.

SITUAGAO ATUAL DOS REFUGIOS
DO MODELO AQUI PROPOSTO

Considerando os estados atuais das areas
apontadas neste trabalho (Figs. 8 e 10) como
mais importantes na evolugao dos organismos
neotropicais, pode-se notar que :

(1) Alguns refugios estado bastante frag-
mentados pbr processos puramente naturais,
que indicam mudangas climéaticas a longo pra-
zo; devem estar especialmente sujeitos a des-
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truicdo total. Merecem atencéo, por sua atual
situagao delicada (Marandén, Ventuari, e Ara-
guaia) ;

(2) Outrecs refugios mostram alta percen-
tagem de floresta subdtima. Devem ser estu-
dados com muito cuidado antes de se estabe-
lecerem prioridades para areas especificas a
preservar (Magdalena, Catatumbo, Sucre/Tri-
nidad, Apure, Villavicencio, Huallaga, Yungas,
Guapore, Imeri, Tapajos, Madeira, Bahia, e Rio
de Janeiro);

(3) Ja existem parques ou reservas efeti-
vas, alguns recentemente estabelecidos, em
varios reflgios, possiveimente adequados para
a preservagao, pelo menos em parte, das suas
biotas, mas merecendo consolidagao e fortale-
cimento de sua fiscalizagdao (Chiriqui, Choco,
Rancho Grande, Apure, Maranon, Ucayali, Hual-
laga, Inambari, Imataca, Roraima, Ventuari, Ma-
naus/Guiana, Ronddnia, Bahia, e Rio de Janei-
ro);

(4) Alguns refigios sdo tao pequenos,
bem definidos e ja mexidos, que mereceriam
acao imediata para preservacao totai (Chiriqui,
Darién, Magdalena, Catatumbo, Sucre, Villavi-
cencio, e imataca);

(5) Varios reflgios ja foram bastante mo-
dificados pelo homem, com destruigdo de gran-
de parte de suas biotas e extincao de muitas
espécies, pelo menos localmente (Chiriqui,
Chimborazo, Cauca, Magdalena, Viilavicencio,
Putumayo, Huallaga, Chanchamayo, Belém,
Araguaia, Bahia, e Rio de Janeiro).

(6) A destruicao intensiva continua nes-
ses mesmos reflgios, e foi iniciada recente-
mente, em larga escala, em muitos outros (Da-
rién, Catatumbo, Rancho Grande, Apure, Ucaya-
li, Yungas, Imataca, Tapajés, e Rondénia);

(7) Um dos refugios brasileiros, o menos
conhecido de todos, visitado por meia dizia de
naturalistas e repleto de formas endémicas
ainda nao descritas, ligadas a elementos an-
dinos (Guaporé), hoje estd condenado a des-
truicdo total em pouco tempo, a ndo ser que
medidas de emergéncia sejam tomadas; deve
representar a primeira grande biota sul-ameri-
cana que desaparecerd completamente antes
de ser minimamente conhecida.

Brown, Jr.



O homem tropical, acostumado com uma
natureza constante, luxuriante, e aparentemen-
te infinita, é pouco previdente em relacéo ao
patriménio futuro que esta natureza represen-
ta. Evidéncias recentes, como as relatadas no
presente trabalho, mostram que a floresta tro-
pical é altamente diferenciada geograficamen-
te, e assim, de fato, muito limitada em termos
de comunidades locais. Historicamente é in-
constante, e as maiores inconsténcias registra-
das no passado poderdo tornar a ocorrer em
futuro préximo, mesmo sem a ajuda do homem.
E ainda muito enganadora na sua riqueza a lon-
go prazo, fragil e pouco resistente ao manejo
ou substituicdo dos seus elementos. A dete-
rioracao pos-6tima do clima e a progressiva e
irreversivel destruicdo de solos e de bacias
hidrograficas, sugerem que a floresta pluvial
hoje eliminada jamais serd recuperada; se a
sucesséo levou milhares de anos em condigdes

climaticas 6timas, levara dezenas de milhares
nas atuais condi¢does, tempo muito maior que
as dimensOes e impaciéncia do planejamento
e experiéncia do homem. A hora de pensar
em preservagdo e previdéncia para geragoes
futuras esta passando, e a perda total de pa-
triménios genéticos ja se verifica em diversas
regides neotropicais em que este estudo foi
realizado; no oeste de Mato Grosso (refugio
Guaporé), esta destruicdo freqlientemente
ocorreu nos dias apds a realizagdo dos estu-
dos, ou até em conjunto com eles, e nao resta
hoje nem um U(nico sitio dos usados para obter
as informacgbes relatadas aqui sobre essa re-
giao. Espera-se, porisso, que as pessoas que
tenham voz ativa para clamar, e poder garantir
uma parcela do passado para usufruto do futu-
ro, possam agir neste sentido, com a neces-
saria urgéncia e sabedoria.

APENDICE

Sistematica e Biologia dos

Ithomiinae, com revisao dos géneros

Roswellia e Tithorea, descricdo de guatro novas subespécies de Tithorea e
Eutresis e de uma nova espécie de Hypothyris, sugestoes para a revisao dos
géneros Hypothyris e Napeogenes, e dados biolégicos sobre outros géneros.

A parte da subfamilia Ithomiinae ja revisa-
da por Fox (1956, 1960, 1965, 1967; Fox & Real,
1971) consiste das tribos Tithoreini (géneros
Roswellia(*), Athesis*®, Patricia®, Eutresis”,
Olyras*®, Athyrtis, Elzunia*, e Tithorea(*)),
Melinaeini (género Melinaea), Mechanitini
(géneros Thyridia, Sais, Forbestra, Mechanitis,
Scada e um novo género do Lamas), e Napeo
genini [géneros Aremfoxia®, Napeogenes("),
Rhodussa, Placidula, Epityches®, Garsauritis,
Hypothyris e Hyalyris(*)]. Os géneros assina-
lados com asterisco sao preferencialmente
subtropicais; o asterisco entre parénteses sig-
nifica que alguns dos membros do género sao
subtropicais, outros tropicais. Todos estes gé-
neros foram revisados minuciosamente no
decorrer da andlise de padroes de diferen-
ciagdo. Os grupos subtropicais foram re-

visados juntos com os tropicais das tri-
bos, dentro dos limius do conhecimento
atual. Adicionalmente, foram considerados
o género Methona (revisado por Lamas,
1973, junto com Thyridia, o novo género,
e o danaina /tuna) e trés géneros tropicais
ja revisados por este autor (Ceratiscada —
Brown & D'Almeida, 1970; Prittwitzia — Brown,
Mielke & Ebert, 1970; e Aeria — Brown, Lamas
M., Ebert & Dias F° em preparacao). Todos
os outros géneros tropicais da subfamilia
(Ithomiini: Ithomia(®); Oreriini: Oleria(*), Hy-
poscada; Dircennini: Callithomia, Dircenna,
Ceratinia, Episcada(*), e Pteronymia(*); Go-
dyridini: (") Godyris(*), McClungia, Hypoleria,
Pseudoscada, e Heterosais), bem como os gé:
neros subtropicais (Ithomiini: Pagyris® e Mi-
raleria®; Oleriini: dois géneros novos; Dir-

(1) — A nomenclatura e a composi¢do das tribos respeitam as desenvolvidas por Fox (1961) e confirmadas por d'Al-
meida (com. pessoal), ndo adotando as mudangas apresentadas no Gltimo trabalho do Fox (1968).
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MELINAEA

FOX (1960, 1965) REVISEO - K. BROWN (1975)

mneme mnasias ssp, nov (Ablta?ua)
l1lis flavicans Llutz? (Ucayali?
Imitata comma (Chanchamayo)
parallelis ranucldo (|nambari)
ezra eryz (Yungas)
lilis eratosthenes (Manaus/Guiana)
sola tecta (Roraima)
messatis cf. eratosthenes (Ventuari)
dodona ssp. nov. (Imerf)
ethra mnasias (Belém)
soyla h o lheanth)
satevis satevis :zg ng:: Tata
cramert lucifer {Loreto
aurantia | neiro
idae idae ethra amcans
vesperting %ata (Euatemaia)
; { s iriqul
egina egina pcy £C ( grlen}
paraiya messatw (Ne chi)
manuelito (Choco)
agricola fz» n anta Eta) )
7 ateapicalis (Catatumbo
ki 1‘!.11.3 (Rancho Grande
maelus madeira sola (Sucre/Trinidad
sana zamorq AQUF )
brunnea maeonts (Nap
may rapotensw (Huallaga)
eydon dcm Ucﬂ L
welie p nov nam arlg
; . mnemopsis (Yungas
maeonts borealis ssp.nov. (Manaus/Guiana)
maeonis flavomacula_ (Madeira)
zamora maelus (Tefe)
marsaeus marsaeus
mAngq mneme mneme uiana)
hasiana mauensis (Tapajos)
esta egesta

ss nov. (Rondonia

macaria Lludovieca 'zdae Nechi

rileyt vespertina (Chimborazo)

elara aurantia (Sucre/Trinidad)
TAeNius MAenius manuelito (Ucayali)

hicetas satevis (Yungas)

cocana cramert (Imataca)

Tarapotens e ludovica (Belém)

Juruaensis

araiya (Rio de Janeiro)
marsaeus messenina (Vil Iavncencno)
macaria (Putumayo)

menopnilus meno mothone (Andes)

zane phastana (Ucayali)
orestes cicmz (Inambari)
mothone messenina pothete (Rondonia)
mothone marsaeus (Tefeg
Zsocamma Lsocomna Lo
stmulator

maenius tscecamma (Villavicencio)

comma comma eocana (Putumayo)

1do ﬁav%szgmi(:i c(lNa o)
. . sunulator ndes
mnasias ”g_mims hicetas (Ucayal I?
tz: a mediatrixz (Manaus/Gujana)
3 i Juruaensis (Rondonia)
lucifer lucifer maentus (Tefég)
ggf_l menophilus ssp. nov. (Putumayo)

zaneka (Abitagua
menophilus (Na
orestes (Ucayali

FIGURA 12. Bevisio do género Melinaea (& direita; Brown, 1977) com relacio a ultima revisio de Fox
(1960, 1965; a esquerda). O grau de reorganizacdo (G.R.) é representado pelo nimero de cruzamentos nas

ligagbes no centro, entre entidades correspondentes, dividido pela média entre os-niimeros de espécies an-
terior e na revisdo; neste caso, é equivalente a 41/13 = 3,15.
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MECHANITIS

FOX (1967) REVISAO - K, BROWN (1975)
itethnia <sthmia polymnia lycidice (Guatemala)
veritabilis tsthmia (Chirigul)
bolivarensis wernert (Chocd)
kayei chmbomzona (Ch:mborazo)
Y " caucaensis (Cauca)
caucaensts veritabilis A (Rancho Grande)
ehimborazona kayg-;, (Sucre/Trinidad
doryssides veratabzlas B (Apure)
eurydice veritabilis C (Villavicencio)
- dorissides (Napo)
Llanet 2 eurydice A (Maranon)
d \ eurydice B (Huallaga)
Limnaea eurydic? € Ch?nchama o)
. , ustitfascia (Yungas
polymnia doryssus g;zghvarensw ora?ma}/
solarig polymnia v ?Hanaus/Guiana)
polymnia polymnia Belem)
angustifascia mauensis (Tapajos)
casabranca dorissides var. (Loreto)

casabranca (Rio de Janeiro) |
S Limnaea (Manaus/Guiana)

mazaeus beehbet

pannifera lysimnia doryssus 4 (Guatemala)
mazaeus Labotas (Chiriqufi)
elevata maerinus A (Darién)
pothetoides maerinus B (Chimborazo)
. - doryssus B (Rancho Grande)
egaensis phasianita ocona (Chanchamayo)
egaensts acreana (|nambari)
contracta elisa (Yungas
nesaea (Bahia
messenoides messenoides lysimnia (Rio de Janeiro)
deceptus menapis saturata (Guatemala)

ballucatus ssp. nov, EDEFIE“)

- menapis (Nechf)
menapis saturata caribensis A (Choco)

carzbgnszs mantineus (Chimborazo)
menapis occasiva (Cauca)
occasiva cartbensis B (Rancho Grande)
mantineus mazaeus ?gggenoz%es (V1l;avicencio)
I . allax Putumayo
tyaianly ngariog bioonda A (Napy
deceptus (Andes
connectens mazaeus (Ucayali
nesaea baEZucatus (Yungas)
lysimnia beeber (Imataca)
bipuncta r?ch'at ima)

nnifera (Manaus/Guiana)
ggsengé B OY?pock)
lanei (Belém
visenda C (Tapajos)
pothetoides (Rondonia)
elevata (Madejra)
egaensis (Tefé)
Lucifera (Loreto)
nigroapicalis (Inambari)

FIGURA 13. Revisdo do género Mechanitis (4 direita; Brown, 1977) com relacdo a ultima revisio de Fox
(1967; a esquerda). G.R. = 10/7=1.43.
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cennini: Velamysta* e Hyalenna*; Godyridini:
Dygoris®, Hymenitis*, Hypomenitis*, Vela-
dyris®*, e um género novo), foram tam-
bém estudados para verificar se seus pa-
droes de diferenciacdo divergiam dos padroes
apresentados pelos géneros revisados. Uma
vez que as Unicas diferengas evidentes pren-
dem-se as distribuicbes amplas de espécies
subtropicais nos Andes — fendmeno também
observado nos componentes subtropicais dos
géneros revisados e dos Heliconiini — o estu-
do concentrou-se nas tribos ja razoavelmente
definidas nas revisdes de Fox.

Melinaea e Mechanitis : A analise biogeo-
grarica, Nnovos dados de colegoes e trabaino de
campo levaram a uma revisao sistematica des-
tes dois géneros, que resultou na redugao do
numero de espécies de 19 e 9 para 7 e b, res-
pectivamente, e exigiu a descrigao de Y novas
subespécies e o reconhecimento de 26 diteren-
ciados de menor importancia, nac reconneci-
dos por rox, nem merecendo descrigao tormal,
mas que demonstraram forgas seletivas diver-
gentes em é&reas adjacentes (Brown, 1977).
As reorganizagOes que se tornaram necessa-
rias nestes dois grupos, em virtude dos novos

dados sistematicos e biol6gicos, sdo represen-
tadas graficamente nas Figuras 12 e 13. A Fi-
gura 14 mostra a inesperada transicdo verifi-
cada em diversas regioes de Panaméa, Colom-
bia e Venezuela, entre Mechanitis “polymnia”
doryssus (sensu Fox) e M. lysimnia macrinus,
0 que exigiu a unido destas entidades na espé-
cie lysimnia. Semelhantes transicoes indica-
ram as unidades apresentadas a direita da Fig.
13, para as espécies polymnia (que inclui
isthmia da anélise de Fox) e mazaeus (que in-
clui a egaensis e messenoides de Fox). Seria
admissivel que menapis e mazaeus sejam co-
especificas, e que limnaea faga parte de ly-
simnia (ligada a /. solaria por bipuncta, coloca-
da por enquanto com mazaeus), o que reduziria
o nimero de espécies no género a apenas 3
(Brown, 1977) . Entretanto, recentes trabalhos
biolégicos sugerem que menapis saturata e
uma parte de mazaeus poderiam ser de fato
boas espécies bioldgicas, o que implicaria em
nimero maior de espécies do que indicado na
Figura 13.

Alguns elementos da andlise apresentada
na Fig. 12 sdo algo dubios; trabalhos bioldgi-
cos futuros possivelmente modificarao o es-

FIGURA 14. Transigao entre viechanitis lysimnia doryssus (em cima, & esquerda) e M. 1. macrinus (em baixo
& direita), demonstrado por exemplares de El Tucuco, Sierra Perija, no noroeste da Venezuela (primeiros
dois na fileira de cima, face ventral; Facultad de Agronomia, Maracay); do rio Dagua, ao oeste de Cdli, Co-
lombia (em cima, & direita; Museu Britianico), e do Cerro Campana, Panaméa (nas duas fileiras inferiores;
colecdo do Gordon B. Small). Todos 0,6x, cores preto, amarelo e alaranjado.

FIGURA 15. Ragas de velinaea mnasias, e transiges entre os subgrupos de mnasias, lucifer, e comma: a,
m. mnasias (Ourém, Pard); b, m. ssp. nov. (Itaituba, Tapajos); ¢, m. transicio mnasias/lucifer (Tefé, Ama-
zonas); d, m. lucifer (Benjamun Constant, Amazonas); e, m, eryx (?=Ilucifer/romualao), holétipe, Alto Rio
Jurud, Acre; f, m, transicao lucifer/comma (Eirunepé, Amazonas); g, m. comma (Chanchamayo, Peru). Todos
no Museu Nacional, Rio de Janeiro, exceto b (Ricardo Diringshofen, Sdo Paulo) e g (colecdao do autor). To-
dos 0,6x, cores preto, amarelo e alaranjado.

FIGURA 18. Roswellia acrisione acrisione, fémea, dorsal (& esquerda) e ventral (no centro), Oberer Pastaza
1000 m., Ecuador, Niepelt Okt.-Dec. 1906, no Museu Nacional (Rio de Janeiro), n.s 16/516, tamanho natural,
asas principalmente transparentes com nervuras e margens pretas, pontos brancos, &dpice da asa anterior
alaranjaco; e venagdo da asa posterior do macho (& direita), 2x,

FIGURA 19. Roswellia acrisione vitrala, macho, dorsal(a esquerda) e ventral (no centro), Pucard, Cajamarca,
Peru, 1800 m., 9-XII-75, colecao do autor, tamanho natural, asas principalmente transparentes com nervuras
e margens pretas, pontos brancos, e costa da asa anterior e margem da asa posterior com coloracdo alaran-
jada; e venacao da asa posterior (a direita), 2x.

FIGURA 20. Athesis clearista colombiensis, macho, dorsal (a4 esquerda) e ventral (no centro), Cali, Colombia
colecao do autor, tamanho natural, asas principalmente {ransparente-amarelo-verdes com nervuras e mar-
gens preilas, pontos brancos, coloragio alaranjada nas margens; e venagao da asa posterior (a direita), 2x.
Notar diferencas nas nervuras humeral e recorrente.

FIGURA 21. Eitresis hypereia imeriensis nov. hol6tipo macho, dorsal (superior) e ventral (inferior), Cerro
Neblina, Norte Brasil, 900 m., 14-IX-64, Facultad de Agronomia, Maracay, tamanho natural, asas transparen-
tes e ocres com nervuras e margens pretas e pontos brancos.
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quema do género Melinaea, o qual, por enquan- [ tadas em Campinas, o que confirma a mistura
to, estd baseado principalmente, em analise = de racas que caracteriza o interior de S. Paulo.
biogeografica e morfolégica, e as vezes em
transicoes descobertas entre as "espécies” de
Fox (Fig. 15).

Trés das seis espécies de Melinaea em
Ronddnia possuem larvas semeihantes as de
Danaus, que alimentam am uma planta semi-
decumbente, provavelmente do género Forste-
ronia (Apocynaceae: Echitoideae).

Eii Sais: Este género monotipico ja foi revisa-
/% do duas vezes, por D'Almeida & Fox (1941) e
" Fox (1967); nao surgiram novas perspectivas
no material visto, mas houve indicacdo de am-
pla mescla de patrimdnios genéticos em aigu-
mas partes da Bacia Amazbnica. A espécie
tem rtortes preferéncias por areas ribeirinhas,
e ocorre em colOnias muito esparsas e separa-

Nas Figuras 12 e 13, os nomes entre parén- das entre si, mas seu poder de dispersao deve
teses ap0s os nomes das subespécies a direita, ser grande. A planta de aiimentacao da iarva
representam reflgios propostos como respon- (no grupo “Echites”(*) da familia Apocyna-
saveis pela diferenciacdo de cada entidade, ceae) e a morfologia larval (que parece um
com a nomenclatura proposta em trabalhos ja proto-Mechanitis, com “dentes” laterais qua-
publicados (Brown, 1976a, 1976b, 1977). dradas ao invés de conicos) indicam que o ge-

As Figuras 16 e 17 representam os padrdes nero € mais primitivo que Mechanitis, de acor-
de diferenciacdo geografica observados res- do com sua restricao ao continente sulameri-
pectivamente em Mechanitis polymnia e em cano; anteriormente, esta distribuicéo foi usada
Melinaea ethra. para argumentar uma origem mais recente,

quando se supunha que os lthomiinae tivessem
invadido a América do Sul através do Estreito
de Bering e da América do Norte, teoria agora
amplamente desacreditada.

Thyridia (=Xanthocleis auctorum nec Bois-
duval) e o novo género de Lamas: Ao se es-
tender a andlise para outros grupos de Ithomii-
nae de grande porte e linhagem antiga, foram

examinados os géneros restantes dos Mecha- Scada: Segundo Fox (1967), este génerc
nitini e todos os dos Tithoreini. O género mo- tem 15 espécies, mas parece mais provavel
notipico Thyridia ja foi revisado, e um novo que de fato seja tritipico; pelo menos, pode
género proposto para uma espécie nova e pri- ser dividido em trés grupos morfologicamente
mitiva, por Lamas (1973). A biogeografia e aparentados, cada um composto de uma série
biologia desses géneros foram adequadamente de “espécies” alopatricas. Somente investi-
aiscutidas nessa tese. Recentemente, J. Vas- gacoOes bioidgicas extensas podem esciarecer
concellos Neto obteve Thyridia psidii pallida e se estas linhas vicariantes e, presumiveimente,
T.p. cetoides do mesmo grupo de larvas cole- monofiléticas ja atingiram niveis de especia-

|2) — Geéneros diversos, inclusive Prestonia, Fernadia, Mesechites, Forsteronia, Odontadenia, Allomarkgrafia, Temna-
denia, Macrosiphonia, Galactophora, Secundatia, de plantas pouco leitosas, quase todas trepadeiras (exceto
em mudas peﬂuenas] com folhas opostas em nés bem distanciados no galho delgado mas resistente, da sub-
familia Echitoideae (Woodson, 1933-36).

FIGURA 16 Diferenciacio geogrdfica em Mechanitis polymnia. a, p. lycidice; b, p. isthmia; c, p. werneri;
d, p. chimborazona; e, p. caucaensis; f, p. veritabilis A; g, p. kayei; h, p. veritabilis B; i, p. veritabilis C;
J, p. dorissides; k, p. eurydice A; 1, p. eurydice B; m, p. eurydice C; n, p. angustifascia; o, p. bolivarensis;
P, p. polymnia var. escura; ¢, p. polymnia var.; r, p. polymnia; s, p. mauensis; t, p. angustifascia var.; u, p.
dorissides var; v, p. casabranca. Colecao do autor, exceto p e ¢ (W.W. Benson) e s (R.F, d'Almeida). To-
dos 0,30 x, cores preto, amarelo e alaranjado. Veja também Figura 13.

FIGURA 17. Diferenciacao geogriafica em Melinaea ethra (sensu latu). a, e. flavicans; b, e. imitata; c, e.
scylax; d, e. parallelis; e, e, messatis; f, e, dodona; g, e. ezra; h, e, lateapicalis; i, e, lilis; j, e. sola; k, e. za-
mora (=bhorealis); 1, e. maeonis; m, e. tarapotensis; n, e. cydon; o, e. ssp. nov.; p, e. mnemopsis; g, e. ssp.
nov.; r, e. flavomacula (=madeira); s, e. maelus; t, e, “brunnea”=cydon x ssp. nov. (0); u, e. maelus x Ssp.
nov. (0); v, e, ethra. Colegdo do autor, exceto e, o, 1, 5, t, u (Museu Nacionai., Rio de Janeiro), e g, h e q
(Museu Britdnico). Todos 0,27 x, cores preto, amarelo e alaranjado até chocolate-marrom. Veja também
figuras 3 e 12.
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¢do, ou se ainda representam ragas interfér-
teis; a questao possui pouca importéncia para
a analise dos efeitos da vicaridncia. A espé-
cie echo Fox, criada em 1967 para exemplares
de theaphia sem coloracdao vermelha nas
margens da asa posterior (lado ventral), nao
parece possuir suficiente diferenciagao morfo-
logica de theaphia, junto com a qual sempre
ocorre em proporcao reduzida, para merecer
separacdo. Dois exemplares machos (além
uu casal de tipos, com procedéncia apenas
“Brazil") de S. delicata foram descobertos: um
no Museu Britanico (colecao Joicey) de “Per-
nambuco”, e outro no Museu de Zoologia da
USP (Sao Paulo), procedente de Agua Azul,
Vicéncia, Pernambuco. Parece que esta enti-
dade representa uma raga nordestina de S.
karschina.

Forbestra: Os componentes deste género
parecem ser tdo polimorficos e amplamente
distribuidos na regiao amazbnica quanto as
espécies de Mechanitis, sendo porém muito
mais raros e assim dificeis de se analisar; os
processos de especiagao no género ainda sao
obscuros. Na regido de Benjamin Constant,
no ceste do Brasil, parecem existir quatro es-
pécies bem definidas, que entretanto nao coin-
cidem com as espécies indicadas por Fox. Os
padrbes de diferenciacao, porém, sao razoavel-
mente bem definidos, independentemente das
decisdes sobre associacao das ragcas em 3, 4,
ou 5 espécie bioldgicas.

TITHOREINI: Athyrtis: A maioria dos gé-
neros de Tithoreini € subtropical e habita
maiores altitudes nos Andes (ocasionalmente
até a América Central). Porém o género mo-
notipico Athyrtis é restrito a pequenas altitu-
des, em floresta tropical sob forte influéncia
climatica dos Andes. Sua diferenciagdo, como
a dos géneros subtropicais, € minima, e se dis-
tingue apenas trés racas. A principal e mais
variavel delas, A. mechanitis salvinii, ocorre
por todo o leste do Peru, norte da Bolivia e
oeste do Brasil (até o noroeste de Mato Gros-
so e sudoeste de Amazonas).

Roswellia e Athesis: O género primiti-
vo Roswellia tampouco prefere as regides frias
dos Andes; otorre nos sopés entre 300 e 1000
m. de altitude. E téo raro e dificil de se cole-
tar, que sua subespécie sulina (R. acrisione
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vitrala Kaye, do alto rio Marafién no norte do
Feru), nao vista por Fox, foi colocada por ele
wu yelleru ALIESIs (A. clearista) (Fox, 195v).
rosso confirmar, de experiéncia propria, que
a gigante Hoswellia a. acrisione (Fig. 18), que
ocorre muito escassamente em coiinas no ies-
te do Equador, frustra qualquer tentativa de
coieta. Ao contrario, H. a. vitrala (Fig. 19) é
racil ae se localizar e coletar; sua ausencia
ein colegoes seria apenas devida a distribui-
¢ao Irregular dos lepidopterologistas no norie
uo Peru. G. Lamas M., W. Benson, L. Gilbert
e 0 autor nao tiveram dificuidades em apanhar
mieia duzia durante trés dias, em quatro iocais
direrentes, em dezembro de 1975, assim mul-
uplicando por 4 o numero de exemplares co-
nnecidos. A venagao da asa posterior de vi-
trala mostra sua atinigade com Hoswellia (Figs.
18-19), e nao com Athesis (Fig. 20), mas a di-
ierenclagao etologica e tamanho menor suge-
rem que poderia ja ter atingido o nivel de espe-
cie biologica; darei parabens, porém, a pessoa
que consiga evidencia sobre esta questao,
dada a inacessibiiidade e rapida destruigao
dos habitats, ja muito restritos, de vitrala, e a
iaita total de cooperagéo e o voo aito de acri-
sione. Assim, propoe-se incluir no género
Roswellia, tido como o mais primitivo dos
Ithomiinae neotropicais, trés ragas de uma
unica espécie:

1. Roswellia acrisione deflavata (Niepelt,
1928) . Altos Rios Caqueta e Putumayo,
ao sul da Colombia (refugio Putumayo);

2. Roswellia acrisione acrisione (Hewit-
son, 1869) . Sopé dos Andes a leste do
Equador, em florestas densas e Umidas
em terreno undulado (refligio Abita-
gua);

3. Roswellia acrisione vitrala (Kaye,
1918) . Médio-aito Rio Marafnén, no ex-
tremo sul de Equador e noroeste do
Peru, em florestas remanescentes a
médias altitudes (refligio Maranén).

Estes trés refigios (Putumayo, Abitagua, e
Maranén) produziram diferenciagdo em muitas
outras espécies de Heliconiini e Ithomiinae
(Brown, 1976a, 1976b, 1977); a maioria deles
se encontra, hoje, em elevagbes maiores que
as faixas ocupadas por R. acrisione (exceto
vitrala). E possivel que Roswellia, como ou-
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tras espécies muito antigas e hoje extrema-
mente raras (Brown, 1972b, 1977; Brown &
Benson, 1975a, 1977), tenha sido marginaliza-
da do seu habitat dtimo pela competicdo com
outros parentes mais novos, como Athesis,
Eutresis, Olyras, Patricia, e Elzunia. Estdo de
acordo com esta hipétese o menor tamanho,
a maior abundéancia, e a ocupagdo de maiores
altitudes (até 1800 m.), de vitrala no alto Rio
Maranon, onde somente Patricia dercyllidas
demylus e Elzunia pavonii aparecem como com-
petidores em potencial; a primeira € muito rara
e geralmente restrita a grandes altitudes
(> 1800 m.), enquanto a segunda € adaptada
a habitats mais abertos e secundarios em alti-
tudes menores.

W. Benson (com. pessoal) também sugere
que fatores climaticos poderiam influenciar as
diferencas entre R. a. acrisione e R. a. vitrala:
o alto rio Marafdn recebe apenas um quarto
da precipitacdo anual em relagao as colinas de
Abitagua; esse fato poderia determinar a sele-
cao contra individuos grandes ou de voo alto.

Eutresis, Olyras e Patricia: O género
ditipico Eutresis, como suas irmas Olyras e
Patricia, esta restrito a florestas subtropicais,
de altitudes médias nos Andes, chegando até
a Venezuela e o sul da América Central (no
caso de O. crathis theon, considerada como
boa espécie por Fox (1956), até o sul de Mé-
xico) . Porisso, foi uma surpresa muito grande
a descoberta de uma nova subespécie de
Eutresis hypereia no norte do Brasil, nas ver-
tentes célidas do Pico da Neblina. De fato,
essa regiao, sob influéncia do refagio Imeri, é
uma das menos conhecidas em todo o Brasil,
apesar de o alto rio Negro ter sido visitado por
varios naturalistas neste século — alguns dos
quais, como Abraham Roman, José Candido do
Mello Carvalho, e J.F. Zikén, coletaram lepi-
dépteros. Entretanto, as dnicas borboletas pro-
venientes do Pico da Neblina que eu conheco
foram coletadas por J. e B. Bechyne e depo-
sitadas na Facultad de Agronomia em Mara-
cay, Venezuela. Entre elas, encontra-se um
Unico exemplar da espécie andina Eutresis
hypereia, a quase 1000 km. das populagdes
mai§ proximas conhecidas dessa espécie, e
bastante diferenciada das outras racas; é des-
crita a seguir.

Centros de evolugdo. . .

Eutresis hypereia imeriensis ssp. n.
(Fig. 21)

Holétipo macho: Comprimento da asa an-
terior 40 mm. Face dorsal combinando carac-
teres de outras subespecies de hypereia, dite-
rindo de todas elas pela grande extensao da
coloracao ocre (cobrindo toda a asa posterior
com excegao da margem e ftaixa transversal, e
o terco basal da asa anterior), pela boa derini-
G¢ao da taixa transversal negra sobre as nervu-
ras ailscocelulares e Cul da asa posterior, €
pela talta de qualquer ftaixa ou mancha negra
supapical na asa anterior. Todas as nervuras
pretas; asa anterior transparente nos dois ter-
¢os disiais, com mancha celular, desenhos subp-
marginais nos espacgos Cul-CuZ e Cuz-2A, e
faixa transversal sobre as discocelulares e Cul
negros; margens negras com pontos claros
e semiditusos submarginais, em pares entre as
nervuras. Face ventral muito semelhante a
dorsal, com os pares de pontos brancos sub-
marginais melhor definidos, e uma listra bran-
ca mediocostal (acima da extremidade da ce-
lula discai) na asa posterior. Corpo negro,
patagias (dorsais) e listras estreitas laterais
abdominais amarelas, pontos brancos dorsais
Nna cabeca e ventrais no torax. Antenas cinzas
na metade distai, alaranjadas na metade apical.

BRASIL: Amazonas, “Cerro Neblina, Norte
Brasil” (provaveimente 0°43" N., 66¥07" W., num
tributdaro do alto Rio Cauaburi), 800 m..
14-1X-64, J, & B. Bechyne leg., na Facultad de
Agronomia, Universidad Central de Venezuela,
Maracay. Segundo Mila Bechyne, o exemplar
foi coletado no lugar onde o grupo comecgou a
caminhada para o Pico da Neblina, apds viagem
por canoa no lado brasileiro.

A outra Unica subespécie que as vezes
pode apresentar faixa transversal negra bem
definida na asa posterior ¢ falta dos elementos
escuros subapicais na asa anterior é E. h. imi-
tatrix, onde esses elementos ndo sdo observa-
dos 2m combinacdo com coloragé@o ocre exten-
sa. Ocorre nas vertentes orientais dos Andes
no Equador, Peru e Bolivia. E. h. hypereia de
Colombia e o norte da Venezuela possui muita
coloragéo ocre (de tom mais quente de que
em imeriensis), mas faltam os outros caracte-
res mencionados.
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Elzunia: Este género certamente tem me-
nos espécies que as sete assinaladas por Fox
(1956) . Poderia bem ser bitipico ou (mais
provavelmente) tritipico, mas esta decisao s0
poderd ser feita com trabalhos biolégicos na
Colémbia, em floresta pluvial temperada
(1500 — 3000 m.), onde o sol raramente inter-
rompe a chuva fina e fria. Ali ocorrem todas
as formas conhecidas (trés delas ainda se ex-
tendem ao sul até o Equador e o norte do Peru).
O género é extremamente proximo de Tithorea,
e possui larvas e pupas quase idénticas; essas,
como as de Tithorea, alimentam-se em trepa-
deiras apocinaceas do grupo “Echites” (obser-
vagoes de Gerardo Lamas M. e do autor no
norte do Peru em 1975-76) .

Tithorea: O género Tithorea inclu duas
espécies, ambas importantes em complexos
miméticos neotropicais. Uma (tarricina) ocor
re em elevagoes médias ou altas (raramente
baixas, em faldas de serras frias) desde o Mé-
Xico até a Bolivia (? — telvez s6 o sui do
Peru), sempre em terra bem inclinada, tipica-
mente em floresta umida ao lado de pequenos
rios em vales ingremes. Na América Central
e Colombia, entra em associagdo mimética
com Heliconius hecalesia (Brown & Benson,
1975b) e Ithomiinae menores, enquanto nas
encostas orientais dos Andes é mais associa-
da com Olyras crathis. E muito dificil en-
contra-la em simpatria com T. harmonia, que
prefere aititudes menores, inclusivamente ma-
ta de varzea, tipicamente associando-se com
valas umidas e agua corrente e terreno relati-
vamente plano. T. harmonia parece acompa-
nhar Lycorea ceres e, freqiientemente, Helico-
nius numata/ismenius (Brown & Benson, 1974;
Brown, 1976¢) em associacao mimética, e em
geral € comum onde ocorre.

As duas espécies demonstram um poli-
morfismo razoavel em muitas das suas popula-
¢oes, o qual deve estar relacionado com sua
mobilidade; ambas sédo excelentes voadoras e
assim, até certo ponto poderiam anular, por
fluxo génico a longa distancia, os efeitos de
diferenciagdes locais devidas a pressdes sele-
tivas divergentes.

“As larvas de ambas as espécies parecem-
se com larvas de Danainae, e se alimentam de
trepadeiras apocindceas dc grupo “Echites”

Centros de evolugio...

(Guppy, 1904; Gilbert & Ehrlich, 1970; Edgar,
Culvenor &% Pliske, 1974) o que indica uma co-
locacdo na parte mais primitiva da arvore filo-
genética dos Ithomiinae.

A espécie tarricina é bem diferenciada na
Ameérica Central (Figs. 22a, 22b) mas, ainda
assim, apresenta individuos de linhagem mis-
turada entre o leste de Guatemala e o norte de
Costa Rica; na Colémbia, a mistura é também
apreciavel, s6 havendo novamente populagoes
mais uniformes no Equador e Peru (Figs. 22g,
22h). Ha evidéncia de predominéancia de dife-
rentes formas em cada regido da Colombia:
hecalesina (Fig. 22¢c) no vale do Magdalena,
parola (Figs. 22d, 22e) no vale do Cauca, e
tarricina (Fig. 22f) nas encostas orientais dos
Andes. As populagoes sao algo misturadas,
mas é possivel destacar estes nomes como
subespecies geograficas adequadas, com as
designacoes indicadas. Uma série de popula-
coes no extremo oeste da Venezuela, que deve
aparecer também na parte adjacente da Co-
|lémbia, assemelha-se algo a parola e hecale-
sina, e representa ainda vutra subespécie, des-
crita a seguir.

Tithorea tarricina franciscoi, ssp. n.
(Fig. 22i, 22j)

Macho: Comprimenio da asa anterior 42-45
mm. Muito semelhante a t. tarricina na asa
anterior, divergindo desta subespécie pela dis-
tribuicdo dos desenhos na asa posterior, que
consistem de manchas amarelas submarginais
estreitas e quase fundidas sobre as nervuras;
na regido anal estas manchas sdo reduzidas ou
vestigiais, devido a uma grande extenséo dis-
coanal alaranjada, que deixa apenas uma listra
costal e as margens de cor negra. Lado ven-
tral (Fig. 22j) semelhante, com as manchas
amarelas na asa posterior difusas e unidas
para uma faixa, e com uma listra vermelho-
marrom costal na asa posterior e pontos bran-
cos submarginais em pares entre as nervuras.

Fémea: Muito semelhante ao macho, com
asa anterior menos alongada, e faltando a man-
cha costal de pelos na asa posterior.

Holétipo macho, VENEZUELA: Zulia, Kusari,
700 m, (~ 9°57 N., 72°42'W.), Sierra Perija,
3-1-51 na colecao da Facuitad de Agronomia,
Maracay, F. Fernandez Yépez leg.;
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Pardtipos: Cinco fémeas de El Tucuco, 420
m, (9°42" N., 72°46 W.), Sierra Perija, 21 a
27-V-71, na mesma colecdo que o holétipo, C.J.
Rosales, J. Salcedo & A. Ramirez leg.; um ma-
cho de San Juan de Colén, Tachira, 10 km N.,
200 m (8°05' N., 72°15" W.) 18-1-76, na mesma
colecdo, K. Brown leg.; um macho de San Juan
de Colén, 4 km N. (Quebrada La Chacona,
Y00 m. 8°03' N.), 1l-I-77, na mesma colegéo, L.J.
Joly T., J. Salcedo & S. Ciarijo leg., e outros ma-
chohs da mesma localidade, 18-1-76, na colegao
do autor.

A subespécie nao era rara na regiao ae
San Juan de Colén, mas sua captura era muito
agificultada pelo seu habito de voo alto.

Us proniemas de polimorfismo e ~subes-
pecies tracas = manitestam-se muito em /. har-
wionia, desde o limite norte da sua disStribuiGav
no Iviexico, onde as ragas salvadoris (Fig. 23a)
e hippothous (Fig. 23p), ambas reconhecidas
por Fox, misturam-se amplamente, ate o limite
sul, onae uma racga-reliquia (caissara, Fig. 23y)
consegue apenas manter-se em Ppoucas popu-
lagoes, resistindo a inundagao pelos genes aa
raca pseucetnra, de maior distribuicao (Fig.
23X) . Ao longo dos Andes e no norte do Bra-
sii, mulitas supespecies, que mosiram eviaente
associagao mimetica com complexos supstan-
cialmente restritos a diversos centros de evo-
lugao, tem-se espalhado, originando popula-
goes polimorficas em quase todas as localida-
des examinadas. Por essa razao, Fox (1956)
sinonimizou flacilla do Vale do Cauca com fu-
rina (Fig. 23e) do Magdalena e oriente da Co-
lombia (sao semelhantes, mas aquela, que nao
foi localizada no Brasil para fotogratar mas
existe em boas séries em alguns museus, tem

«sa anterior mais levemente imprimida de ne-
gra, e trés manchas amarelas subapicais na
asa posterior), napona (Fig. 23i) de eievacoes
maiores no leste do Equador com hermias (Fig.
23j) de elevagoes mais baixas, sulphurata (Fig.
23r, holétipo) do alto rio Negro e moppa |Fig.
23t) do leste e centro-norte da Bacia Amazoni-
ca com harmonia (Fig. 23s) das Guianas ate
Obidos e sudoeste da Venezuela, assimilis
urig. <3k, 23m) do médio Ucayali e melanina
(Fig. 230) do sul de Peru com neitha (Fig. 23n)
da regiao de Chanchamayo, e lateflava (Fig.
23v) de Rondénia com pseudonyma (Fig. 23p)
de Mato Grosso até Bolivia, por desconhecer
as esiruturas verdadeiras das populagbes mais
puras dessas varias subespécies. Estas popu-
lagoes sdo mal representadas em colegdes de
museu, pela propensao dos coletores a apa-
nhar seletivamente as formas mais variantes
das populagdes encontradas.

Vurante o trabalho de campo e nos mu-
seus, consegui ver populagbes grandes de T.
harmonia, as quais representavam muitas par-
tes da regiao neotropical, e assim apreciar a
integridade de muitas das subespécies sinoni-
mizadas por Fox. Também encontrei duas sub-
espécies ainda nao descritas, ambas excepcio-
nalmente amareladas, que sédo formalmente
batizadas a seguir.

Tithorea harmonia dorada ssp. n.
(Fig. 24A, 24B)

Macho: Comprimento da asa anterior 37-40
mm. Preta e amarela, com um vestigio minimo
de alaranjado na asa posterior, e com um pa-
drao de manchas, faixas e margens negras

FIGURA 24. Tithorea harmonia dorada nov, (A) pardupo macho, dorsal, La Esperanza, Rio Aro, Bolivar, Ve-
nezuela, Facultad de Agronomia, Maracay; (B) paratipo fémea, dorsal, Km. 85 El Dorado - Santa Elena, Bo-
lvar, 1-67, Facultad de Agronomia; (C) ‘t.h. (dorada x moppa), macho, dorsal, Boa Vista, Roraima, 3-I-71,
colecio do autor; (D) T.h. harmonia, macho, dorsal, Ocamo, T.F. Amazonas, Venezuela, 16-IV-65, Facultad
de Agronomia. Tamanho natural; cores preto, amarelo e alaranjado.

FIGURA 25. Tithorea harmonia gilberti nov., holotipo macho, (A) dorsal e (B) ventral, Jaen, Cajamarca, Pe-
ru, 10-XII-75, doado aoc Museu Nacional (Rio de Janeiro); (C) T.h., neitha, macho, ventral, Vitoe, Chancha-
mayo, Peru, 6-XII-69, colegdo do autor, Tamanho natural; cores preto e amarelo com pouco alaranjado,
FIGURA 26. Diferenciagfo geogriafica em Tithorea harmonia. a, h. hippothous; b, h. salvadoris; ¢, h. helicaon;
d, h. irene; e, h. furina (transicio a hermias); f, h. manabiana; g, h. turia; h, h. megara; i, h. napona; j, h.
hermias; k, h. gilberti (hol6tipe); 1, h., martina; m, h. assimilis; n, h. neitha; o, h. melanina; p, h. pseudony-
ma; q, h. deltm:n'a.; r, h, dorada; s, h, sulphurata; t, h, harmonia; u, h, moppa; v, h, cuparina; w, h. lateflava;
x, h, egaensis; y, h. pseudethra; z, h. caissara, Cole¢cdo do autor, exceto k, m, o, e x (Museu Nacional, Rio),
r (Facultad de Agronomia), e s (Instituto Oswaldo Cruz). Todos 0,30 x, cores preto, amarelo, e alaranjado
até marrom.
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idéntico ao apresentado por h. moppa (Figs.
23t, 24C, esta uma transicao a dorada); man
chas na asa anterior também semelhante as
de h. harmonia (Fig. 24D, de uma localidade na
Venezuela onde dorada também ocorre), mas
com desenhos negros menos desenvolvidos do
que em h. megara (Fig. 23h) de Trinidad e em
h. sulphurata (Fig. 23r) do alto Rio Negro, ou-
tras subespécies muito amarelas.

Fémea: asa anterior 38-41 mm. Semelhan-
te ao macho, mas com a asa anterior mais ar-
redondada, e sem a mancha de pelos na asa
posterior.

Holétipo macho, VENEZUELA: Bolivar, Uruyén
(5°41" N., 62°25" W., 500 m.), 27-IV-56, na co-
lecdao da Facultad de Agronomia, Maracay, F.
Fernandez Yépez e C.J. Rosales leg.

Paratipos, todos do estado de Bolivar e
na mesma colegdo: quatro machos e duas fé-
meas, mesmos dados que o hol6tipo; um ma-
cho e uma fémea, La Esperanza, Rio Aro (7°32
N., 63959" W.), A. & M. Gadou leg.; uma fé-
mea, carretera El Dorado a Santa Elena, km
85 (6°13" N., 61°19° W.), 160 m, I-1967, A &
M. Gadou leg.; uma fémea, El Hormigueiro,
Meseta de Nuria (7°32' N., 61°23" W.), 500 m,
13 a 17-XII-74, expedi¢cao F.A./U.C.V.; um
macho, Rio El Retumbo, Caruachi (8°07" N.,
62°52' W.), 11-65, A. & M. Gadou leg. Também
ocorre em Cusime (5°50 N., 64°35' W.), 300
m, junto com T. h. harmonia (Fig. 24D), popu-
lagoes da regido do Ventuari.

Tithorea harmonia gilberti ssp. n.
(Fig. 25A, 25B)

Macho: Comprimento da asa anterior 37-40
mm. Face dorsal com caracteres de T. h. her-
mias (Fig. 23k) e T. h. neitha (Fig. 23n, 25C),
com a cor amarela ainda mais exagerada do
que nesta ultima, a qual chega a base das asas.
Face ventral extensamente amarela (porém
com os padroes negros idénticos aos da face
dorsal), e com pares de pontos submarginais
intervenais como nas outras subespécies; a
cor alaranjada é restrita a poucas escamas
na area basoanal da asa anterior, na extremi-
dade anal da faixa mediana da asa posterior,
e na regiao submarginal da asa posterior. Corpo
negro, patdgias e faixas laterais no abdémen
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alaranjadas, lado ventral com muito amarelo,
antenas amarelas nos 4/5 apicais. Melhor se-
parada de neitha por uma combinacédo de pro-
cedéncia (estando isolada desta subespécie
por populagdes muito alaranjadas de T. h. mar-
tina, Fig. 231, no vale do Rio Huallaga); exces-
so de cor amarela nas faces dorsal e ventral;
unido das manchas negras no espago Cul-Cu2
da asa anterior, formando uma barra (como em
hermias); e faixa mediana da asa posterior ge-
ralmente forte e continua.

Fémea: semelhante ac macho, sem pincel
de pelos na asa posterior, e com asa anterior
menos alongada.

Holdtipo macho, Peru: Cajamarca, Jaen
(5943 S., 78952' W.), 500 m., 10-XII-65, K.
Brown leg., doado ao Museu Nacional (Rio de
Janeiro). Cafezal antigo a leste da cidade, co-
mum.

Paratipos: Do mesmo lugar e da mesma
data, seis machos e duas fémeas na colecao
do autor; um macho doado ao Museu Nacional,
outro ao Museu Briténico (Londres), e outro
a colegao do INPA (Manaus); seis, nas cole-
coes de G. Lamas M. e do Museu Javier Prado,
em Lima, Peru; um macho e trés fémeas na co-
legao de W. W. Benson (Campinas); e duas fé-
meas na colecdo do L. E. Gilbert (Austin, Te-
xas), quem acompanhou o autor na ocasiao da
descoberta da subespécie e a quem ela é de-
dicada.

A planta de alimentagcdo (Apocynaceae,
grupo “Echites") e os estagios juvenis de
gilberti sao iguais, na localidade da série tipi-
ca, aos das outras subespécies de harmonia
em diversas partes da regiao neotropical.

Com as novas subespécies e as subespé-
cies reabilitadas, o género Tithorea possui ago-
ra a seguinte composicao:

1. Tithorea tarricina Hewitson, 1957.

Fig. 22a. t. duenna Bates, 1864. Sul ao Mé-
xico até El Salvador e Nicaragua,
ocasionalmente Costa Rica (refu-
gio Guatemala).

b. t. pinthias Godman & Salvin, 1878.
Guatemala e Honduras até Panama
(refigio Chiriqui).
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de.

g,h.

i,j. franciscoi nov.

t. hecalesina Felder & Felder, 1865.
Vale do Magdalena, Colémbia (re-
figio Nechi ou Magdalena).

t. parola Godman & Salvin, 1898.
Vale do Cauca, Colémbia (refigio
Cauca).

t. tarricina. Cordillera oriental, es-
pecialmente vertente leste, Colom-
bia (refagio Villavicencio).

t. bonita Haensch, 1903. Leste do
Equador ao norte do Peru, nas ver-
tentes dos Andes (refligios Abita-
gua, Maranén, e Huallaga).

t. tagarma Hewitson, 1874. Verten-
tes a leste dos Andes desde o Peru
central até o norte da Bolivia (re-
fugios Chanchamayo, Inambari, e
possivelmente Yungas).

Extremo oeste da
Venezuela em Zulia (Sierra Perija)
até Tachira (Colén), ao norte da
Cordillera de Mérida; provavelmen-
te na Coldombia adjacente (refugio
Catatumbo).

2. Tithorea harmonia (Cramer, 1777).

Fig. 23a.

h. salvadoris Staudinger, 1885. Les-
te do México até Guatemala, Beli-
ze, e Honduras (subrefiigio mexi-
cano do refugio Guatemala).

h. hippothous Godman & Salvin,
1879. México e Guatemala até Ni-
caragua, ocasionalmente Costa Ri-
ca (subreflgios guatemaltecos do
refigio Guatemala).

h. helicaon Godman & Salvin, 1879.
Sudeste da Costa Rica e sudoeste
de Panama (refugio Chiriqui).

h. irene (Drury, 1782). Parte cen-
tral de Panama e Darién (refugio
Darién).

h. furina Godman & Salvin, 1898.
Colombia, no vale do Magdalena e
vertentes lestes dos Andes (refu-
gios Nechi, e Viilavicencio) .

h. flacilla Godman & Salvin, 1898.

Vale do Cauca, Colombia até ver-
tentes ocidentais (refligio Cauca).
h. manabiana Fox, 1956. Oeste do
Equador (refagio Chimborazo).
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Fig. 25A,B.

Fig.

Fig. 24A,B.

Fig.

g.

23l.

k,m.

23r.

h. furia Staudinger, 1884. Parte
norte e oeste da Venezuela, de Su-
cre até Zulia e Tachira (refligio
Rancho Grande).

h. megara (Godart, 1819). Trinidad
(refligio Sucre/Trinidad, parte les-
te somente).

h. napona Haensch, 1909. Leste do
Equador em altitudes maiores (re-
figio Abitagua).

h. hermias Godman & Salvin, 1898.
Sul da Colémbia até o norte do
Peru (refligio Napo).

h. gilberti nov. Alto Rio Maranon,
no norte do Peru (Refagio Mara-
fioén) .

h. martina Fox, 1956. Vale do Hual-
laga, na parte central do Peru (re-
fugio Huallaga).

h. assimilis Haensch, 1905. Parte
centro-ieste do Peru até Bolivia e o
oeste do Brasil (refugio Ucayali).
h. neitha Hopffer, 1874. Vale do
Chanchamayo até Satipo, parte
centro-sui do Peru (refugio Chan-
chamayo).

h. melanina Haensch, 1905. Parte
central de Peru, até o norte da Bo-
livia e o oeste do Brasil (refigio
Inambari) .

h. pseudonyma Staudinger, 1894.
Parte sul do Peru, leste da Bolivia,
e norte da Argentina, até Sao Pau-
lo e Mato Grosso, Brasil (refagio
Yungas).

h. deltana Fox, 1956. Delta do Rio
Orinoco, no leste da Venezuela
(provavelmente reflgio Imataca).

h. dorada nov. Leste do estado de
Bolivar, Venezuela (refigio Rorai-
ma) .

h. sulphurata Zikén, 1941. Alto Rio
Negro, noroeste do Brasil (reflgio
Imeri).

h. harmonia. Das Guianas até o
baixo-médio Rio Amazonas, Brasil;
também oeste de Bolivar e norte
de Amazonas, Venezuela (Fig. 24D)
(reflgios Ventuari e Manaus/Guia-
na).
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t. h. moppa Bryk, 1937 (substituto
para mopsa Fabricius, preocupado
por mopsa Linné) . Leste das Guia-
nas até Belém, também em Rorai-
ma, norte do Brasil (refugios Oya-
pock e Belém).

u. h. cuparina Bates, 1862. Rio Tapa-
jos até Ronddnia, Brasil (refugio
Tapajés) .

v. h. lateflava Haensch, 1909. Rondé-
nia, Brasil, até o norte da Bolivia
(refagio Rondénia),

w. h. egaensis Butler, 1873. QOeste do
Brasil e nordeste do Peru (refugios
Tefé e Loreto).

x. h. pseudethra Butler, 1873. Partes
nordeste e centro-sul do Brasil até
Paraguai e norte da Argentina (re-
fugics Bahia e Araguaia).

y. h. caissara Zikéan, 1941. Bolsas iso-
ladas no sul do Espirito Santo e
leste de Sao Paulo, Brasil (refugio
Rio de Janeiro) .

As regides neotropicais ocupadas pelas
subespécies de 7. harmonia sao ilustradas na
Figura 26.

TRIBO NAPEOGENINI: A revisfo desta tribo
por Fox & Real (1971) sofreu das condicoes
adversas em que teve que ser terminada, apos
a morte do Fox. Dados novos obtidos subse-

gqlientemente sugerem muitas modificagoes;
alem disto, pelo menos 16 subespécies novas
de Napeogenes e Hypothyris, e uma espécie
nova deste género e outra de Hyalyris, aguar-
dam descricao. Uma revisao formal do géne-
ro Hypothyris vem sendo aesenvolvida em co-
laboragao com Gerardo Lamas M. e o proprio
Real, mas ainda precisa de muitas informacoes
adicionais; assim, restrinjo-me neste trabalho
a descricdo da espécie nova de Hypothyris,
constatando também populagcdes transicionais
entre “espécies” reconhecidas por Fox & Real
(Figs. 27 e 28; ver também Brown, 1975). Deze-
nove subespecies novas brasileiras de Hypo-
thyris ninonia, H. gemella, H. daphnis; H. catilla,
H. manercus, H. euclea, H. thea e Napeogenes
cynanassa, N. pheranthes e N. inachia, serao
descritas em trabalho a parte. Um esbogo es-
quematico das revisoes preiiminares dos gé-
neros Napeogenes e Hypothyris, sujeitas ainda
a muitas modificagoes, se encontra nas Figuras
29 e 30; formas ja estudadas no campo levam
um asterisco ("); estudadas morfologicamen-
te, uma cruz (+). O genero Hyalyris, princi-
palmente andino, € ainda um enigma, com mui-
tas formas a espera de descrigao, e bastante
duvida quanto as combinagoes de ragas em
espeécies politipicas; das duas espécies brasi-
leiras, tenho encontrado apenas H. ftenella,
inuIito escassamenteé em uma unica reglaov
(Baixo Guandu, Espirito Santo); nunca vi H.

FIGURA 27. (A) Napeogenes tolosa (apobsoleta x aethra x iquitensis), machos, dorsais, Serrania La Maca-
rena, Meta, Colombia, E.W. Schmidt-Mumm. (B) (de cima para baixo) Napeogenes 1010sa t010sa, Imacno,
aorsal, Catemaco, Veracruz, Mexico, colegao do autor; N.t. diaphanosa, macno, dorsal, Valdivia, Colompia,
useu pritanico (ae rox « Heal, 1Y71); e N. t. crispina, macho, dorsal, Kecuador, Saruman Museum (de
P, Smart, “1he International Butterfly Book”, (1975). (C) (de cima para baixo) Napeogenes achaea nicolayi,
alotipo fémea, dorsal (4 esquerda) e ventral (& direita), Ricaurte, Narino, Colombia, Carnegie Museum (de
Fox & Real, 1971); N. a. achaea, noloupo macho, dorsal, Ecuador, Museu Britanico; e N. a. quadrilis, ma-
cho, dorsal (4 esquerda) e ventral (a direita), Marcapata, Madre de 1L10s, Peru, Cornell University (de Fox
& Real, 1971). Tamannho natural, cores prelo, amarelo, e alaranjado.

FIGURA 28. (A) Hypothyris euclea (philetaera x caldasensis), inclusive “nemea” e “micheneri” (fileira supe-
rior), dorsal, La Eisa, Rio Anchicayd, ao oeste de Cali, Colombia (exceto philetaera, em cima & esquerda, de
Victoria, Caldas), colecio do autor. (B) Hypothyris lycaste (anastasina, em cima, x acreana, em baixo; no
centro, préximo a “zeros”), dorsal, Alto Rio Jurud, Acre, no Museu Nacional. Tamanho natural, cores preto,
amarelo, e alaranjado até castanho.

FIGURA 31. Hypothyris lema nov. hoiétipo macho, (A) dorsal e (B) ventral, Km. 125 El Dorado — Santa
Elena, Bolivar, Venezuela, 21.IX-67, Facultad de Agronomia, Maracay, (C) pardtipo fémea, dorsal, mesma
localidade, 25-IX-67; (D) H. euclea forbesi var., macho, dorsal, La Vuelta, Rio Caura, Museu PBritanico; e H.
pellucida vars., (E) Suapure, I11-99, Museu Britdnico; (F) Suapure, 23-11-99, Museu Briténico; (G) El Bo-
chinche, Bolivar, 6 a 13-XII.75, Facultad de Agronomia; (H) Guayaraca, Auyantepui, Bolivar, 25-IV-56, Fa-
cultad de Agronomia. Tamanho natural, cores preto, amarelo claro, e alaranjado.
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fiametta nas localidades de S&@o Paulo e Espi-
rito Santo, onde alguns espécimes foram cole-
tados no inicio deste século.

O grande nimero de espécies de Hypothy-
ris, que participam do complexo mimético do
sudeste da Venezuela (H. ninonia mutilla, H.
pellucida pellucida, vallina e colosseros, H.
gemella, H. vallonia glycon, e H. euclea forbe-
si) tornou bastante surpreendente a descober-
ta de mais uma espécie de Hypothyris no com-
plexo nesta regido, estritamente relacionada
com as primeiras duas mencionadas. Desta-
cando-se pela qualidade difusa dos desenhos
nas suas asas, a espécie nova parece ter afini-
dades com H. meterus e H. diphes dos Andes.

Hypothyris lema sp. n.
(Fig. 314, 31B, 31C)

Macho: Comprimento da asa anterior 32
mm. Muito semelhante a H. pellucida (Fig.
31E, 31F, 31G, 31H), diferindo desta pelo tama-
nho ligeiramente maior, pela transparéncia
mais aceniuada das regidoes amarelas e alaran-
jadas nas asas, pela quase ou total interrupgao
da faixa preta transversal na asa anterior na
base da nervura Cu2, e pela forma ondulada ou
denteada da faixa preta pds-mediana na asa
posterior. Alguns exemplares (Fig. 31C) tém
uma coloragédo anteapical na face dorsal da asa
anterior; a maioria possui este carater na face
ventral. Esses caracteres também separam
lema das outras espécies simpatricas, nenhu-
ma das quais, entretanto, que se lhe asseme-
melha tanto quanto pellucida; H. euclea forbe-
si, as vezes muito parecido (Fig. 31D), possue
genitélia muito diferente. A genitélia de lema
¢é parecida com a de H. ninonia ou H. pellucida,
com pénis e saco igualmente prolongados e de
diametros iguais, mas com o apice da véalvula
armado com trés dentes exteriores bem salien-
tes, como em nenhuma outra espécie no gé-
nero.

Fémea: idéntica ao macho, menos a ausén-
cia do pincel de peles na costa da asa poste-
rior.

Holétipo macho: VENEZUELA: Bolivar, Car-
retera El Dorado a Santa Elena, Km. 125 (5958’
N., 61928' W., 1100 m.), 21-IX-67, na Facultad
de Agronomia. Maracay, Venezuela, C.J. Ro-
sales, M. Gelbez e L. Rodrigues V. leg.

Paratipos: Mais sete da mesma procedén-
cia e na mesma colegdo: um macho, 22-1X; um
macho, 24-1X; um macho e uma fémea, 25-1X;
um macho, 26-1X; e dois machos, 27-1X-67.

As éreas neotropicais ocupadas pelas ra-
cas de Hypothyris euclea e H. lycaste sao ilus-
tradas nas figuras 32 a 33.

TRIBO OLERIINI: Aeria: O género Aeria,
possivelmente o mais primitivo de todos os gé-
neros das tribos ndo revisados por Fox (ltho-
miini, Oleriini, Dircennini e Godyridini), em
funcao da sua larva danaiforme, que se alimen-
ta de apocinaceas (Guppy, 1904; Brown, Lamas
M., Ebert & Dias F°, em preparacao), deveria
ser bitipico, e tem varias novas subespécies a
serem descritas. Sua biologia e ecologia sdo
discutidas no mencionado trabalho em prepa-
racao. As espécies demonstram boa diferen-
ciacao geografica, mas parecem sofrer o fené-
meno de marginalizacdo bastante conhecido, e
ja mencionado aqui, de entidades mais antigas
e primitivas; sd8o muito raras em habitats
ideais para Ithomiinae nas florestas tropicais.
Aparecem em numeros maiores em regides
mais secas, ou marginais aos refiigios.

TRIBO DIRCENNINI: Para discussao da dife-
fenciacdo geografica nos géneros Ceratiscada
e Prittwitzia, e comentérios sobre biologia des-
tes e outros géneros na tribo, veja Brown &
D'Almeida (1970) e Brown, Mielke & Ebert
(1970).

FIGURA 29, Revisio proposta do género Napeogenes (& direita) com relagdo a tltima revisio de Fox & Real
(1971; & esquerda). G.R. = 84/32 = 2.63.

FIGURA 30. Revisao proposta do género Hypothyris (a direita) com relagio & ultima revisdo de Fox & Real
(1971; a esquerda). G.R. = 68/25 = 2,73.

N.B. A espécie indicada na revisao de Napeogenes como Nithra deve levar o nome especifico de N. sylphis,
a subespécie descrita primeiro; e a espécie indicada como Hypothyris aemilia deve levar o nome
fulminans, com a subespécie H. f. aemilia sensu Fox & Real,
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FIGURA 32. Diferenciacdo geogriafica em Hypothyris euclea. a, e. valora; b, e. ssp. nov.; c, e, leucania; d, e.
philetaera; e, e. caldasensis; f, e. philetaera/caldasensis = “nemea”; g, e. euclea; h, e, euclea/forbesi; i, e, in-
termedia; j, e. napona; k, e. ssp. nov.; 1, e. callanga; m, e. “hemimelas”; n, e. peruviana; o, e. peruviana var.; p,
e, “pachiteae”; q, e. ssp. nov,; T, e. nina; s, e. forbesi; t, t’, e. barii; u, e. ssp. nov.; v. e. laphria; w, W’ e
laphria/nina. Colegdo do autor, exceto b (W.W. Benson) e g (Museu Nacional, Rio de Janeiro). Todos
0,27 x, cores preto, amarelo e alaranjado.

FIGURA 33. Diferenciagcio geogrifica em Hypothyris lycaste (sensu latu), a, 1. dicnaea; b, L. callispila; c, L
lycaste; d, 1. mergelena; e, 1. limosa; f, 1. antonia; g, J. limpida; h, 1. fraterna; i, 1. glabra; j, 1. honesta; k, L
anastasina; 1, 1. anastasina/acreana = “zeros”; m, 1. bicolora; n, 1. acreana; o, 1. arpi; p, 1. niphas; g, 1. medea;
r, L anastasiay s, 1. porsenna. Coleciio do autor, exceto i (E.W. Schmidt-Mumm), k, 1, n, r, e s (Museu Na-
cional, Rio de Janeiro), m (Museu Americano, de Fox & Real, 1971), o (holétipo, cole¢io d’Almeida), e q (ho-
I6tipo, no Museu Britanico). Todos 0,36 x, cores preto, amarelo, e alaranjado até chocolate-marrom.
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nica. Idéias centrais do manuscrito foram dis-
cutidos com J. Haffer (Teerd), D. Gifford
(Brasilia), G. Wetterberg (Brasilia), E. Willis
(Campinas) e G. Prance (Nova lorque). Os
mapas reproduzidos em parte na Figura
11 foram fornecidos por C.G.C. Loureiro da
Fundagdao Jodo Pinheiro. Sao reconhecidos
com gratiddo, auxilios financeiros do Conselho
Nacional de Pesquisas, da Royal Society (Lon-
dres), da Fundagao Rockefeller, da National
Science Foundation (Grants GB 5389X e Xl),
do CPEG/UFRJ e do CPPN/UFRJ, do BNDE
(FUNTEC 47 101), do Ministério do Planeja-
mento (FINEP/FNDCT, contrato 140/CT), da
Allyn Foundation, da Fapesp, e dos meus pais,
em prol de trabalho com muitas viagens a va-
rias partes das Américas, no periodo 1966-1976.

SUMMARY

By examination of 162 species of Neotropical
Heliconiini and Ithomiinae (Lepidoptera: Nympha-
lidae), representing 905 differentiated entities, an
analysis was developed of their geographical
patterns of evolution and differentiation, under
selective pressure of Miillerian mimicry. The
results of this analysis were used to expand and
revise concepts derived from recent work on a
variety of Neotropical animals and plants, which
have indicated that entire biotas evolved in selected
localities of tropical forest which, though contiguous
today, were isolated as refuges during past dry
climatic cycles. Approximately one million distri-
butional data from 2,832 different localities in ail
regions of Central and South America were used
to prepare maps of polytypic species and species-
groups, which indicated the existence, in these
organisms, of 50 principal forest centers of evo-
lution and endemism (which are defined as
empirical and deductive, present-day biological
phenomena)., Climatological, palynological, to-
pographical, pedological (especially useful) and
botanical criteria, as well as considerations from
theoretical ecology and population genetics
(especially characteristics expected from r and K
selection on the populations and the reflections of
these on the community level) were applied to
these centers of evolution, This led to the proposal
of corresponding but smaller areas, recognizable
as forest refuges (inductive biogeographical phe-
nomena with a climatological, geological, and
historical basis). These presumably acted during
the last major dry, cold spell in the Quaternary,
between 20,000 and 13,000 years b.p. There were
discovered 38 such refuges (plus at least 20 ad-
ditional subrefuges), as well as a medium-elevation
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areca on the eastern slopes of the Andes,
which apparently acted in the preservation and
differentiation of forest populations during this
period of unfavorable climate., Five present-day
islands and various remnant forests could also be
identified; they showed biotas less differentiated
than those of the proposed refuges, suggesting that
their evolution is more recent. The remnant forests
show the disruption of links between the Atlantic
forest island in Pernambuco and the Belém refuge
area (probably after the climatic optimum of
6,000-7,000 years b.p.) and between the Bahia,
Araguaia and Guaporé/Rondonia refuges (probably
in the more distant past). The variations observed
in the presumed number, position, and period of
action of the refuges, in the relations among species
and biotas in the different refuge areas, in the
mode of action of the refuges on differentiating
organisms with different population characteristics,
in the responses of the forest populations of these
organisms, in the presently observable patterns of
differentiation conserved in species with different
competitive and dispersal characteristics, and in
the past and present integrity of the refugial areas,
suggest the following conclusions:

(1) The determination of centers of evolution
for vicariant organisms is relatively easy, provided
that there exist sufficient geographical data and
an adequate systematic organization to permit
identification of monophyletic lines. To the extent
that the number of organisms analyzed increases,
the number of recognizable centers of evolution
also increases, reaching a stable limit only when
the areas begin to overlap, and appear as subunits
of a single generalizable center. This point was
reached in the present work, as the 50 cenfers are
observed in a number of subunits of the two
taxonomic groups analyzed. Ecological parameters
vary appreciable among the species, as do the
genetic architectures of the populations; this
results in very diverse present-day differentiation
patterns, all however understandable in terms of
the centers of evolution proposed.

(2) The determination of forest refuges for
the same organisms is much more difficult. They
are evidently not constant for different past dry
cycles; the present patterns of topography, soils,
and climate, as well as hiotic relationships, show
primarily the effects of the most recent forest
retraction, but other relationships are indicated
which can only be understood by assuming different
refuge patterns in previous cycles. The refuges
appear to have been quantitative and statistical, not
qualitative phenomena. Pedological and botanical
studies indicate that they differed from interrefugial
regions only in their greater continuity of optimal
forest habitat. Thus, refuges were regions where
ecological conditions determined that the proba-
bility for the conservation and differentiation of
the majority of forest populations would be greater
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than that for their extinction, During dry periods,
the mosaic of favorable (closed) and unfavorable
(open) forest habitats was biased towards the
former in the refuges and towards the latter
between them, but smaller and more scatiered
forest enclaves existed in non-refuge regions just
as non-forest habitat existed within refuges. The
resulting irregular distribution of forest species,
and non-homogeneity of the coevolving forest
biotas, led to variable biogeographical patterns
observable today, introducing considerable “noise”
into the analysis of the differentiation patterns of
restricted groups or individual species.

For best preservation of the widest range of
gene pools which would represent the unique and
incomparable diversity of the Neotropical forest
flora and fauna developed over many millions of
vears, both theoretical and pragmatic criteria
should be adopted. The data-base for determination
of forest refuges is probably still too narrow to
permit the exclusive use of the resulting models
for assigning of priorities for habitat conservation.
Furthermore, many important, restricted endemic
species, especially “r-selected” populations with the
high productivity usually scught by man, are not
forest denizens, but evolved in more variable or
marginal habitats., Even in the typical deep-forest
biota, it may be shown that many of the rarest and
most primitive species occur in marginal areas of
heterogeneous and suboptimal habitat, where they
can presumably still compete with their younger
and more vigorous relatives. Such perirefugial
regions of widely variable topography, soils, and
plant formations are well known to contain the
richest and most diverse flora and fauna in the
Neotropics.

Thus, until more complete data can be gathered
on a wide sample of Neotropical biotas, the best
strategy would seem to be preservation of as much
as possible of what primary habitats still remain,
As intensive scientific studies reveal the charac-
teristics of different regions some could be
unconditionally liberated for human occupation,
others opened for limited and rational colonization,
and others permanently closed to penetration by
man, constituting biotic and geological reserves.
These reserves should correspond to broadly based
models of forest refuges indicated in diverse groups
of plants and animals, but should also be confirmed
as exceptionally rich areas of high endemism, and
include specialized non-forest habitats and com-
plete river headwater basins, And, as even such
refuges will not guarantee preservation of all the
genetic variability present, a policy of restricted
occupation should be enforced in other regions,
within the present law which prohibits destruction
of headwater basins and cutting on steep slopes,
and requires permanent preservation of 50% of
the original vegetation in all areas.

Centros de evolugio...

Of the 38 refuges proposed in this paper, three
(Marandn, Ventuari and Araguaia) are already
greatly fragmented by the presentday deteriorating
climate conditions, and another thirteen show high
percentages of suboptimal forest. This indicates
that the next dry cycle will probably follow the
past pattern in showing refuges in differing po-
sitions, determined by different continental climate
patterns, in relation to those operative before the
present interglacial; this should lead to widespread
extinetion of extant biotas already greatly reduced
today. Effective biological reserves exist in only
15 of the 38 refuge areas, though plans already exist
for preservation of some others. Among the possible
protected biotas appear only one of the seven
known in Colombia, five of the seven in Venezuela,
four of the seven in Peru (with two more proposed
or underway), and five of the fourteen known in
Brazil. Seven refuges are so small in size, that
their total destruction could occur very easily:
only two of these (Chiriqui, Imataca) have
protected areas today, but both these are already
heavily cut over. Twenty-two of the refuge areas,
including six of the smallest ones, have already been
greatly modified by the intervention of man; one
of these (Guaporé), in southwestern Brazil, stiil
almost unknown to scientists and including many
unique Andean elements in its biota, is in the last
stages of total destruction by ranching interests; it
should constitute the first large South American
biota to disappear before being minimally studied
by biologists.

A revision of the first four tribes of the
Ithomiinae (Tithoreini, Melinaeini, Mechanitini and
Napeogenini) was undertaken, to supplement those
published without adequate biological data, in
1956-71 by Fox and Fox and Real. All the genera
in the subfamily were classified biologically, with
habitat and foodplants specified for most of the
genera revised. Complete revisions of Roswellia
and Tithorea included the correct placement of
“Athesis clearista” vitrala Kaye sensu Fox
as a subspecies of Roswellia acrisione, with
morphological and biological data based on
six specimens captured in December 1975 in
northwestern Peru (multiplying by four the
number known); and ressuscitation of a number
of good geographical subspecies of Tithorea tarri-
cina and T. harmonia synonymized by Fox, with
description of the new subspecies T.t. franciscoi
(Sierra Perijd and San Juan de Coldn, northwestern
Venezuela), T.h. dorada (Bolivar, southeastern Ve-
nezuela), and T.h. gilberti (Jaén, on the upper rio
Marafion in northwestern Peru). A new subspecies
of the Andean Eutresis hypereia (E.h. imeriensis)
was described from the Pico da Neblina in
northwestern Brazil. Complete revisions of Meli-
naea and Mechanitis, already in publication, reduced
the number of species from 19 and 9 to 7 and 5,

respectively. Scada echo Fox was synonymized
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with S. theaphia, and the distribution of S. karschi-
na delicata, known only from the pair of types
labelled “Brazil”, was fixed in Pernambuco, through
the discovery of two more males in public col-
lections. Preliminary revisions of Hypothyris and
Napeogenes reduced the number of species in these
two genera from 33 and 45 to 16 and 19, respectively,
with indication of 25 new subspecies and two
new species; one of these (Hypothyris lema,
from higher elevations in Bolivar, in extreme
southeastern Venezuela) was described.

BIBLIOGRAFIA CITADA

AB’SABER, A.
1958 — Conhecimentos sobre as flutuacdes cli-
maticas do Quaterndrio no Brasil. No-
ticia Geomorfolégica, 1:24-30.
1971 — A organizag¢ao natural das paisagens in-
ter e subtropicais brasileiras. In M.G.
Ferri (ed.), LIl Simposio sobre o Cer-
rado. E. Bliicher/Editora USP, Sao
Paulo, pp. 1-14.
Absy, M.L. & VAN DErR HAMMEN, T,
1976 — Palaeoecologica: studies of Rondonia,
southern part of the Amazon Basin.
Acta Amazomca, 6(3) : 293-299.
D’ALMEIDA, R. FERREIRA
1922 — Melanges Lepidopterologiques. I. Etudes
sur les Lepidopteres du XBrésil. R.
Friedland & sSohn, berlin, 1x + 226 pp.
1948 — Histudo sobre trés generos da sup-fami-
lia Ithomiinae. (Lepid. Rhop.). Mem.
Inst. Oswaldo Cruz (R1o de Janeiro),
33 : 381-394.
1944 — Estudos biol6gicos sobre alguns Lepi-
dopteros do Brasil. Arg. ool (Sao
Paulo), 4:33-72.
D’ALMEIDA, R. FERREIRA & Fox, R.M.
1941 — A revision of the genus Sais Hiibner.
Sci. Publ. Reading Public Museum,
3: 15,
Bair, I.R. .
1976 — Nature and formulation of biogeogra-
phical hypotheses. Syst. Zool, 24:
407-430.
BeEnson, W. W.; BrRowN Jr., K. S. & GiLBert, L.E,
1976 — Coevolution of plants and herbivores:
passion flower butterflies. Evolution,
29 : 659-680.
BIGARELLA, J.J.

1971 — VariacOes climdticas no Quaterndrio
superior do Brasil e sua datac@o radio-
meétrica pelo meétodo de carbono 14.
Instituto Geografico (Sao Paulo), Pa-
leoclimas, 1:1-22.

132 —

Brown, F.M.

1941 — A gazetteer of entomological stations
in Ecuador. Ann, ent. Soc. Amer,, 34:
809-851.

1975 — An annotated entomological bibliogra-
phy of Romauldo Ferreira d'Almeida
(1891-1969). Journ. Lepidopterists’ Soc.,
29 : 40-51.

BrowN, Jr.,, K.S.

1972a — Maximizing daily butterfly counts.
Journ. Lepidopterists’ Soc., 26 : 183-196.

1972b — The Heliconians of Brazil (Lepidoptera:
Nymphaiidae). Part III. Ecology and
biology of Heliconius nattereri, a Key
primitive species near extinction, and
comments on the evolutionary develop-
ment or tielicomus and Hueiues, L0010-
gica (New York), 57: 41-69.

1973 — 'I'ne Helcornuans ol orasl Lepidoplera:
Nympnandae). rart v, suree  New
supspecles 1rom Mawo rosso and Ron-
aonia. sws, Alyn Museum, 1Y :1-14,

1975 — 'I'ne iuvnomunes of Brazil (Lepldoptera:
Nymphanaae). 1II. Rediscovery and
systemartic po sition o1 Napeogenes
xXantnone, ]:.'nwmomglczu News (rnila-
aelpma), ¥o: 265-274.

19iva — weograpnical patterns of evolution in
INeotropical Lepilaoplera. SySLematics
and aerivation of known and new
Heunconnm  (Nymphauaae: Nympnail-
nae). J. mawom. B (London), 44:201-242,

1976b — Geograpnical patterns of evolution 1n
Neotropical Iorest Leplaoptera (Nym-
phalidae: Lthomunae and Nympnalnae
— Heliconimi). In H. Descimon (ed.),
Biogeograpme et wvolution en Ameri-
que tropicale. Publ. Lab. Zool. Ecole
Normale Sup., 9 : 118-160.

1976c — An illustrated key to the silvaniform
Heliconius (Lepidoptera: Nymphalidae),
with description of new subspecies.
Trans. Amer. ent. Soc., 102 : 373-484.

1977 — Geographical patterns of evolution in
Neotropical Lepidoptera. Part IIL.
Differentiation of the species of Meli-
naea and Mechanitis (Nymphalidae,
Ithomiinae). Syst. Entom., 2: (no
prelo),

BrownN, Jr., K.S. & D’ALMEIDA, R. FERREIRA

1970 — The Ithomiinae of Brazil (Lepidoptera:
Nymphalidae). II. A new genus and
species of Ithomiinae with comments
on the tribe Dircennini d’Almeida.
Trans. Amer. ent, Soc., 96: 1-17.

BrOwWN, Jr., K.S. & BENsoN, W.W.

1974 — Adaptive polymorphism associated with

multiple Miillerian mimicry in Helico-

Brown, Jr.



nius numata (Lepid. Nymph.). Bio-
tropica, 6 : 205-228.

1975a — The Heliconians of Brazil (Lepidopte-
ra: Nymphalidae). Part VI, Aspects
of the biology and ecology of Helico-
nius demeter, with description of four
new subspecies. Bull. Allyn Museum
(Sarasota), 26:1-19.

1975b — West Colombian biogeography. Notes
on Heliconius hecalesia and H. sapho
(Lepidoptera: Nymphalidae). Journ.
Lepidopterists’ Soc, 29: 100.212.

1877 — Evolution in modern Amazonian non-
forest islands: Heliconius hermathena
(The Heliconians of Brazil (Lepidopte-
ra: Nymphalidae)., Part VII). Bio-
tropica, 9 : (no prelo).

BrowN, Jr., K.S. & FERNANDEZ YEpPez, F.

1977 — Los Heliconiini de Venezuela (Lepi-
doptera: Nymphalidae). Rev. Fac. Agr.
Maracay, 18 : (no prelo).
BrowN, Jr., K.S. & HoLziNger, H.

1973 — The Heliconians of Brazil (Lepidopte-
ra: Nymphalidae), Part IV, System.
atics and biology of Eueides tales Cra-
mer, with description of a new sub-
species from Venezuela, Zeit. Arbeits-
gem, Ost. Entomologen, 24 : 44-65.

BrownN, Jr., K.S.; LaMas M., G.; Esert, H. & Dias
Firuo, M.M.

1977 — The Ithomiinae of Brazil (Lepidoptera:
Nymphalidae). Part V. Systematics
and biology of the primitive genus
Aeria, Em preparacao.

BrowN, Jr., K.S. & MIELKE, O.H.H,

1972 — The Heliconians of Brazil (Lepidopte-
ra: Nymphalidae). Part II. Introduction
and general comments, with a supple-
mentary revision of the tribe. Zoologi-
ca (New York), 57:1-40.

BROWN, JR., K.S.; MIELkE, O.H.H. & Esert, H.

1970 — Os Ithomiinae do Brasil (Lepidoptera:
Nymphalidae). I. Prittwitzia G.N. para
Ithomyia hymenaea Prittwitz, e suas
subespécies. Rev. Bras. Biol,, 30:269-273.

BrownN, Jr,, K.S.; SHEPPARD, P. M. & TurNeRr, J.R.G.

1974 — Quaternary refugia in tropical America:
evidence from race formation in
Heliconius butterflies. Proc. Royal Soc.
B (London), 187 : 369-378.

BrowN, Jr., K.S. & VASCONCELLOs NETO, J.

1976 — Predation on aposematic ithomiine
butterflies by tanagers (Pipraeidea
melanonota). Biotropica, 8: 136-141.

BusH, G.L.

1975 — Modes of Animal Speciation. Ann. Rev.

Ecol. Syst., 6 :339-364.

Centros de evolucdo. ..

COLLENETTE, C.L. & TaLsot, G.

1928 — Observations on the bionomics of the
Lepidoptera of Matto Grosso, Brazil.
Trans. R. ent. Soc. London, 76 : 391414,

CrolzaT, L.

1958 — Panbiogeography, Publicado pelo au-
tor, Caracas.

1964 — Space, Time, Form: the Biological
Synthesis. Publicado pelo autor, Cara-
cas; compravel de Wheldon & Wesley,
Codicote, Hitchin, Herts, Inglaterra.
881 pp.

Crolzat, L.; NeiLsoN, G, & Rosen, D.E.

1974 — Centers of origin and related concepts.

Syst. Zool.,, 23 : 265-287.
DamuTH, J.E. & FAmRsrIDGE, R.W.

1970 — Equatorial Atlantic deep-sea arkosic
sands and iceage aridity in tropical
South America, Geol. Soc. Amer. Bull,
81 : 189-206.
Diamonp, J.M,; TERBORGH, J.; WnIicoms, R.F.;
LyncH, J.F.; OPLER, P.A, & RossIns, C.S.

1976 — Island biogeography and conservation:
strategy and limitations. Science, 193:
1027-1032.
Dirrz, R.S. & HoLDEN, J.C.

1970 — The breakup of Pangaea. Seci. Amer,
223 : 30-41.
DoszHANSKY, T.
1950 — Evolution in the tropics. Amer.
Scientist, 38 : 209-221.

EpGar, J.A.; CuLveNor, C.CJ. & PLiskg, TE.

1974 — Co-evolution of danaid butterflies and
their host-plants. Nature (London),
250 : 646-648.

1976 — Isolation of a lactone, structurally
related to the esterifying acids of
pyrrolizidine alkaloids, from the costal
fringes of male Ithomiinae. J. Chem.
Ecol., 2:263-270.

ExrLicH, P.R. & GILBERT, L. E.

1973 — Population structure and dynamics of
the tropical butterfly Heliconius ethilla.
Biotropica, 5: 69-82.

EmsLEY, M.G.

1963 — A morphological study of imagine He-
liconiinae (Lep.: Nymphalidae) with a
consideration of the evolutionary re-
lationships within the group. Zoologica
(New York), 48 :85-130.

1964 — The geographical distribution of the
color-pattern components of Heliconius
erato and Heliconius melpomene with
genetical evidence for the systematic
relationship between the two species,
Zoologica (New York), 49 : 245-286.

— 133



1965 — Speciation in Heliconius (Lep.: Nym-
phalidae): morphology and geographic
distribution. Zoologica (New York),
50 : 191-254.

FiscHER, A.G.

1960 — Latitudinal variation in organic diver-

sity. Evolution, 14 : 64-81.
Fisuer, R.A,

1927 — On some objections to mimicry theory:
statistical and genetic, Trans. R. ent.
Soc. London, 75 : 269-278.

Firmrau, E.J.

1969 — The fauna of South America., In E.J.
Fittkau, J. Illies, H. Klinge, G.H.
Schwabe & H. Sioli (eds.), Biogeography
and Ecology in South America, vol. 2.
Junk, The Hague, pp. 624-658.

Forses, W.T.M.

1924 — The genus Mechanitis Fabr., (Lepidopte-
ra, Ithomiinae). J.N.Y. Entomol. Soc,
32 : 146-158.

1927 — The genus Melinaea Hiibner, with a
description of a new species. J.N.Y.
Entomol, Soc., 35 : 23-36.

1948 — A second review of Melinaea and
Mechanitis (Lepidoptera, Ithomiinae).
J.N.Y. Entomol, Soc,, 56 :1-24.

Fox, R.M.

1940 — A generic review of the Ithomiinae
(Lepidoptera: Nymphalidae). Trans.
Amer. ent. Soc., 66 : 161-207, P1, V-VIIL

1949 — The evolution and systematics of the
Ithomiidae (Lepidoptera). Univ. Pitts-
burgh Bull,, 45 : 36-47.

1956 — A monograph of the Ithomiidae (Lepi-
doptera). Part I. Bull, Amer. Mus, Nat.
Hist., 111 :1-76, PL. 1-9.

1960 — A monograph of the Ithomiidae (Lepi-
doptera), Part II. The tribe Melinaeini
Clark. Trans. Amer, ent. Soc, 86:
109-171.

1961 — A check-list of the Ithomiidae, I. Tribes
Tithoreini and Melinaeini. Journ. Lepi-
dopterists’ Soc., 15 : 25-33.

1965 — Additional notes on Melinaea Hiibner
(Lepidoptera: Ithomiidae). Proc. R. ent.
Soc. London (B), 34 : 77-82.

1967 — A monograph of the Ithomiidae (Lepi-
doptera). Part III, The tribe Mechani-
tini Fox. Mem. Amer. ent. Soc, 22:
1-190.

1968 — Ithomiidae (Lepidoptera: Nymphaloi-
deae) of Central America. Trans. Amer.
ent. Soc,, 94 :155-208.

Fox, R.M. & REeAL, H.G.

1971 — A monograph of the Ithomiidae (Lepi-

doptera). Part IV. The tribe Napeoge-

134 —

nini Fox. Mem. Amer. entomol. Inst,,
15 : 1-368.
FUNDAGCAO JOAO PINHEIRO

1975 — Levaniamento de Reconhecimento de
Solos, da Aptidao Agropastoril, das
Formacgoes Vegetais e do Uso da Terra
em Area do Territorio Federal de Ron.
donia (preparado por Carlos Gilberto
Cid Loureiro et al., da divisiao do Cen-
tro de Recursos Naturais). Belo Hori-
zonte. 171 pp. + 4 mapas separados,

Gates, W.L.

1976 — Modeling the ice-age climate. Science,
191 : 1138-1144.

VAN GEEL, B, & VAN DER HAMMEN, T,

1973 — Upper Quaternary vegetational and
climatic sequence of the Fuquene
area (Eastern Cordillera, Colombia).
Palaeogeogr. Palaeoclimatol. Palaeoecol.,
14 : 9-92.

GILBERT, L.E.

1969 — Some aspects of the ecology and
community structure of ithomid butter-
flies in Costa Rica. Organization for
Tropical Studies, Advanced Population
Biology, individual research reports,
July-August, Ciudad Universitaria, San
José, Costa Rica, Pp. 69-93 (mimeogra-
fado).

GILBERT, L. E, & EHRLICH, P.R.

1970 — The affinities of the Ithomiinae and
the Satyrinae (Nymphalidae). Journ.,
Lepidopterists’ Soc.,, 24 : 297-300.

GUIMARAES, A.P. (ed.)

1975 — Atlas Mundial. Encyclopaedia Britanni-
ca do Brasil Publ. Ltda. Tradugao e
adaptacio do inglés, “The Atlas of the
Earth”. George Philip & Son Ltda,,
1971. Pp. 1-396.

Gurry, J.

1904 — Notes on the habits and early stages
of some Trinidad butterflies. Trans,
R. ent. Soc. London, 52 : 225-228,

HAFFER, J.

1967 — Speciation in Colombian forest birds
west of the Andes. Amer, Mus. Novit,,
2294 : 1-57.

1969 — Speciation in Amazonian forest birds.
Science, 165 : 131-137.

1974 — Avian speciation in tropical South
America, with a systematic survey of the
Toucans (Rhamphastidae) and Jaca-
mars (Galbulidae). Cambridge, Mass.:
Publ. Nuttall Orn. Club, 14 : i-viii, 1-390
Pp.

VAN pEr HAMMEN, T.

1974 — Pleistocene changes of vegetation and

climate in tropical South America, J.
_ Biogeography, 1 : 3-26.

Brown, Jr.



HoLvroway, J.D.
1969 — A numerical investigation of the bio-
gecgraphy of the butterfly fauna of
India, and its relation to continental
drift. Biol. J. Linn, Soc., 1:373-385.
1970 — The biogeographical analysis of a
transect sample of the moth fauna of
Mt. Kinabalu, Sabah, using numerical
methods. Biol. J. Linn. Soc., 2 : 259-286.
1973 — Problems with small islands. In Organ-
isms and Continents through Time,
Special Papers in Palaeontology, 12:
107-112.
1974 — The biogeography of Indian butterflies.
In M.S. Mani (ed), Ecclogy and
Biogeography in India. Junk, The
Hague. Pp. 473-499.
Hueck, K.

1966 — Die Wilder Siidamerikas TFischer Ver.

lag, Stuttgart.
Hueck, K. & SIEBERT, P.
1972 — Vegetationskarte von Siidamerika. Fis-
cher Verlag, Stuttgart (mapa).
JANZEN, D.H.
1967 — Why mountain passes are higher in the
tropics. Amer. Natur. 101 : 233-249.
1975 — Ecology of Plants in the Tropics.
Edward Arnold, London, 66 pp. (Studies
in Biology, n= 58).
JOURNAUX, A,
1975 — Recherches géomorphologiques en Ama-
zonie brésilienne. Bull, Centre Geo-
morph. Caen (CNRS), 20: 1-67.
Kaye, W.J.
1907 — Notes on the dominant Miillerian
group of butterflies from the Potaro
district of British Guiana. Trans. R.
ent. Soc. London, 54 : 411439,

Krorrer, P.H. & MACARTHUR, R.H.
1960 — Niche size and faunal diversity. Amer,
Natur., 94 : 293-300.
1961 — On the causes of tropical species
diversity: niche overlap. Amer. Natur,,
95 : 223-226.

Kukra, G.J. & MarrtHEws, R. K.

1972 — When will the present interglacial end?
Science, 178 : 190-191.

Lamas M, G.

1973 — Taxonomia e evolugcio dos géneros
ITUNA Doubleday (Danainae) e PAITI-
TIA, gen. n., THYRIDIA Hiibner e
METHONA Doubleday (Ithomiinae)

- (Lepidoptera, Nvmphalidae). Sao Pau-
lo: Deptes Zoologia, Inst. Biociéncias,
Universidade de Sédo Paulo, tese de dou-
toramento, vii -+ 225 pp.

Centros de evolucido. .

1976a — Notes on Peruvian butterflies (Lepi-
doptera). II. New Heliconius (Nym-
phalidae) from Cusco and Madre de
Dios. Rev. Peruana Entomol., 19 : 1.7,

1976h — A gazetteer of Peruvian entomological
stations (based on Lepidoptera). Rev.
Peruana Entomol,, 19: 17-25.

1977 — Algunas reflexiones e sugerencias sobre
la creacién de Parques Nacionales en el
Peri. Rev, Forestal Peru, (no prelo).

pE LatTiN, G.

1957 — Die ausbreitungszentren der holarktis-
chen Landtierwelt. Verhdl. Deutsch.
Zool. Ges. Hamburg,

MacArTHUR, R.H.

1964 — Environmental factors affecting bird
species diversity. Amer. Natur., 98:
387-395.

MAcArTHUR, R.H. & WiLsoN, E.O.

1967 — The Theory of Island Biogeography.
Princeton Univ. Press: Monographs in
population biology, N=° 1. 215 pp.

M~rGALEF, D.R.

1968 — Perspectives in Ecological Theory. Univ.

Chicago Press, Chicago. 111 pp.
MastERrs, J. H.

1973 — Heliconius cydno (Nymphalidae) in
Venezuela, with descriptions of two
new subspecies. Journ. Res. Lepidop.,
10 : 267-272.

Mayr, E.

1969 — Principles of Systematic Zoology .
McGraw-Hill, New York. xi + 428 pp.

1970 — Populations, Species, and Evolution.
Belknap, Harvard, Cambridge, Massa-
chusetts. xv -+ 453 pp.

Mayr, E. & PHELPS JrR., W.H.

1967 — The origin of the bird fauna of the
south Venezuelan highlands. Bull
Amer. Mus. Nat. Hist.,, 136 : 269-328.

MEeccers, B.J. & Evans, C.

1973 — A reconstitui¢io de pré-histéria ama-
zonica: algumas consideragbes tedri-
cas. Publ. Avulsas Museu Paraense
Emilio Goeldi, Belém, 20 : 51-69.

MiILrLer, D.B. & Fepbes, R.G.

1971 — Global Atlas of Relative Cloud Cover,
1967-70, based on data from DNMeteorolo-
gical Satellites. U.S. Department of
Commerce /U.S. Air Force, Washington,
D.C. iv 4+ 237 pp.

MULLER, P,

1972 — Centres of dispersal and evolution in
the Neotropical region. Studies on the
Neotropical Fauna, 7:173-185.

— 135



1973 — The Dispersal Cenires of Terrestrixl
Vertebrates in the Neotropical Realm.
A study in the evolution of the Neotro-
pical biota and its native landscapes.
Junk, The Hague. Biogeographica, Vo-
lume 2. vi 4+ 244 pp.

NEcIsHI, K.

1971 — Butterflies collecting tour across Ve-
nezuela, II. Attracting Ithomiinae with
a herb “Rabo de Alacran” in the vicinity
of Caracas. Yadoriga, 68 : 17-26.

NELSON, G,
1973 — Comments on Leon Croizat’s biogeo-
graphy. Syst. Zool, 22 :312-320.

PAPAGEORGIS, C,

1975 — Mimicry in Neotropical butterflies,
Amer, Scientist, 63 : 522-532.

Pianka, E R,

1966 — Latitudinal gradients in species diversi-
ty: a review of concepts. Amer. Natur.,
100 : 33-46,

PLIskE, T.E,

1975a — Attraction of Lepidoptera to plants con-
taining pyrrolizidine alkaloids. Environ.
Entomol., 4 :455-473.

19750 — Pollination of pyrrolizidine alkaloid-
-containing plants by male Lepidoptera.
Environ., Entomol., 4 :474-479,

1875¢ — Courtship behavior and use of chemical
communication by males of certain
species of ithomiine butterflies (Nym-
phalidae: Lepidoptera). Ann. ent. Soc,
Amer., 68 : 935-942.

Prance, G.T,
1973 — Phytogeographic support for the theory
of Pleistocene forest refuges in the
Amazon Basin, based on evidence from
distribution patterns in Caryocearaceae,
Chrysobalanaceae, Dichapetalaceae and
Lecythidaceae, Acta Amazonica, 3 :5-28,

RickLers, R.E. & Cox, G.W.

1972 — Taxon cycles in the West Indian.
avifauna. Amer. Natur, 106 : 195-219.

SevastorouLo, D.G.

1974 — (Comments on J.H. Masters’) A
proposal for the uniform treatment of
infrasubspecific variation by lepidopte-
rists, Journ. Lepidopterists’ Soc., 28:
289-290.

SHEPPARD, P. M, =

1958 — Natural Selection and Heredity, Hut-
chinson, London. 209 pp.

136 —

1963 — Some genetic studies of Miillerian
mimics in butterflies of the genus
Heliconius. Zoologica (New York), 48:
145-154.,

SHEPPARD, P . M.; TURNER, J.R.G.; BrowN Jr., K.S.
& Benson, W.W.
1977 — Genetics and the evolution of Miillerian
mimicry in Heliconius butterflies. Phil.
Trans, R. Soc. London, (no prelo).

S1ck, H.
1967 — Rics e enchentes na Amazdnia como
obstdculo para a avifauna. Atas Simp.
Biota Amazodnica, 5 (Zoologia) : 495-520.

Spassky, B.; RIcHMOND, R.C.; PEREZ-SALAS, S.;

Paviovsky, O.; Mourio, C.A.; HuNTER, A.S.;
Hoeniassere, H.; DOBZHANSKY, T. & Avara, F.J.

1971 — Geography of the sibling species related

to Drosophila willistoni, and of the

semispecies of the Drosophila paulis-

torum complex. Evolution, 25 :129-143.

TurNer, J.R.G.

1965 — Evolution of complex polymorphism
and mimicry in distasteful South Ame-
rican butterflies. Proec. XII int. Congr.
Ent. London (1964), 267.

1966 — A rare mimetic Heliconius (Lepidopta-
ra: Nymphalidae). Proe. R. ent. Soc.
London (B), 35:128-132.

1967 — A little-recognized species of Heliconius
butterfly (Nymphalidae). Journ. Res.
Lepidop., 5 : 97-112.

1968 — Natural selection for and against a
polymorphism which interacts with sex.
Evolution, 22 : 481-495,

1971 — Two thousand generations of hybrid-
ization in a Heliconius butterfly.
Evolution, 25 :471-482,

1972a — The genetics of some polymorphic
forms of the butterflies Heliconius
melpomene (Linnaeus) and H. erato
(Linnaeus). II. The hybridisation of
subespecies of H. melpomene from
Suriname and Trinidad. Zoologica (New
York), 56 : 125-157.

1972b — Experiments on the demography of
tropical butterflies. II. Longevity and
home-range behaviour in Heliconius
erato. Biotropica, 3 :21-31.

1976 — Forest refuges as ecological islands:
disorderly extinction and the adaptive
radiation of Muellerian mimics. In
H. Descimon (ed.), Biogéngraphie et
Evolution en Amérique Tropicale. Publ.
Lab. Zool, Ecole Normale Sup., 9: — .

Brown, Jr.



TURNER, J.R.G. & CRANE, J.

1262 — The genetics of some polymorphic
forms of the butterflies Heliconius
melpomene Linnaeus and H. erato
Linnaeus. I. Major genes. Zoologica
(New York), 47:141-152.

VANE-WRIGHT, R.I.; ACKErY, P.R., & SmiLes, R.L.
1975 — The distribution, polymorphism &
mimicry of Heliconius telesiphe (Dou-
bleday) and the species of Podotricha
Michener (Lepidoptera: Heliconiinae).
Trans. R. ent. Soc. London, 126:611-636.

VanzorLini, P E.

1970 — Zoologia sistemadtica, geografia e a ori-
gem das espécies. Inst. Geografico,
Sao Paulo, Série teses e monografias,
3 : 1-56.

1973 — Paleoclimates, relief. and species mul-
tiplication in equatorial forest. In
B.J. Meggers, E.S. Ayensu & W.D,
Duckworth (eds.), Tropical Forest
Ecosystems in Africa and South Ame-
rica: a Comparative Review. Smith-
sonian Institution Press, Washington,
D.C., pp. 255-258.

VanzoLInI, P.E. & Papaviro, N,
1968 — Indice dos Topdnimos Contidos na
Carta do Brasil 1:1 009 000 do IBGE.
FAPESP, Sao Paulo. 201 pp.

VanzoLiNI, P.E. & WiLLiams, E. E,

1970 — South American anoles: geographic
differentiation and evolution of the
Anolis chrysolepis species group (Sau-
ria, Iguanidae). Arq. Zool, Sdo Paulo,
19 : 1-298.

WiLson, E.O. & WiLLis, E.O.
1975 — Applied Biogeography. In M.L. Cody
& J.M. Diamond (eds.), Ecology and
Evolution of Communities, Belknap,
Harvard, Cambridge, Mass., pp. 522-534.

WinGe, H,

1973 — Races of Drosophila willistoni sibling
species: probable origin in gquaternary
forest refuges of South America. Ge-
netics, 74 (suplemento) : 297-298.

WoonsoN, R.E.

1933-1936 — The American genera of Echitoi-
deae, Ann, Miss, Bot, Garden, 20 :
605-790; 22 :153-306; 23 : 169-438.

Young, A M,

1972 — On the life cycle and natural history
of Hymenitis nero (Lepidoptera: Itho-
miinae) in Costa Rica. Psyche, 79:
284-294,

1973 — The life cycle of Dircenna relata (Itho-
miidae) in Costa Rica. Journ. Lepi-
dopierists’ Soc., 27: 258-267.

1974a — Notes on the biology of Ptercnymia
notilla (Ithomiidae) in a Costa Rican
mountain forest, Journ. Lepidopterists’
Soc., 28 : 257-268.

1974b — A natural historical account of Oleria
zelica pagasa (Lepidoptera: Nympha-
lidae: Ithomiinae) in a Costa Rican
mountain rain forest. Studies on the
Neotropical Fauna, 9:123-140.

1974c — On the biology of Godyris zavaleta
caesiopicta (Lepidoptera: Nymphalidae:
Ithomiinae). Entomological News (Phi-
ladelphia), 85 :227-238

NOTA ACRESCENTADA ENQUANTO NO PRELO:

Apareceu cm fevereiro 1977 um frabalho importantissimo scbre o mes-
me assunto deste trabalhe, usando metodologia semelhantz & sugerida agui
para preservacdo de pairiménios genéiicos, incorporando os resultados deste
e de muites outros trabalhos sobre padrdes de evolucdo neotropical, resumindo
todos os dados conhecidos sobre dreas atualmente preservadas ou em vias de
preservacao, e sugerindo prioridades para conservacio da natureza em toda
a regido amazonica. Produto de vdrios anos de pesquisa e tendo um cunho
alitamente prdtico, é leitura obrigatdria para qualquer pessoa interessada no

topico abordado aqui:

WETTERBERG, G.B.; JCcrGE PApua, ML.T.; Castro, C.S. pE & VasconceLrLos, JM.C. pE.

1976 — Uma andlise de prioridades em conservag¢io da natureza na Ama-

zonia, PNUD/FAO/IBDF/BRA, Séria Técnica N.o §, Ministério da
Agricultura, Brasilia. iv + 62 pp.

Centros de evolucao. ..

— 137



