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Mensajes clave

e La biodiversidad amazodnica es enorme, con la densidad de especies mas alta de la Tierra, pero sigue
siendo poco conocida en muchos niveles.

e La biodiversidad amazoénica esta heterogéneamente distribuida, con muchos ecosistemas y ambientes
distintos que albergan procesos ecoldgicos y evolutivos unicos. Muchos patrones de biodiversidad (ej.,
riqueza, endemicidad) son exclusivos de ciertos grupos taxonémicos y no pueden generalizarse.

e Labiodiversidad amazonica se acumulo incrementalmente durante decenas de millones de afios, por la
accion de procesos naturales que operan a lo largo de la vasta escala espacial de todo el continente sud-
americano. En este sentido, la biodiversidad amazonica es irremplazable.

e Elorigen de nuevas especies esta influenciado por la variacién histdrica y actual en la geografia, el clima
y las interacciones bidticas. El tiempo de especiacion varia ampliamente entre los grupos taxonémicos.

e A diferencia de otras regiones de la Tierra, las especies y los ecosistemas amazonicos escaparon a la
deforestacién y defaunacién a escala regional de las edades de hielo del Pleistoceno. Las biotas amazo-
nicas estan relativamente intactas en comparacion con sus contrapartes de latitudes altas en América
del Norte y Eurasia, o en las regiones mdas naturalmente aridas de Africa tropical y el sur de Asia. La
Ameérica del Sur tropical es unica por haber conservado hasta la era moderna el conjunto mas diverso de
ecosistemas terrestres de la Tierra.

e Las interacciones de las especies amazonicas son extraordinariamente complejas y estan cada vez mas
en peligro ante los inmensos y acelerados impactos ambientales antropogénicos.

e La biodiversidad amazdnica es el resultado de una historia larga y dindmica de cambios ambientales e
interacciones bioldgicas que operaron durante millones de afios. Mantener los procesos evolutivos y eco-
légicos que resultan en la diversificacion y adaptacion biolégica es fundamental para la supervivencia
de este ecosistema y sus funciones ecologicas y econdémicas criticas, tanto a nivel regional como global.
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Resumen

La Amazonia constituye la mayor concentracion de biodiversidad en la Tierra, con mas del 10 % de las es-
pecies descritas del mundo en solo alrededor del 0,5 % de la superficie total de la Tierra. Esta inmensa di-
versidad de formas de vida ofrece recursos genéticos unicos, adaptaciones y funciones ecolégicas que con-
tribuyen a los servicios de los ecosistemas a nivel mundial. La biota de la Amazonia se ha producido durante
millones de anos, a través de una combinacion dindmica de procesos geoldgicos, climaticos y evolutivos. Su
singular historia produjo paisajes heterogéneos en multiples escalas geograficas, generd habitats diversos,
alterd las conexiones geograficas y genéticas entre las poblaciones e impacto las tasas de adaptacion, espe-
ciacion y extincion. Su biota ecolégicamente diversa, a su vez, promovio una mayor diversificacion, la co-
existencia de especies y la coevolucion, aumentando la biodiversidad con el tiempo. Los eventos importantes
en la historia amazonica incluyen (i) los origenes en el Cretacico tardio y Paledgeno temprano de los princi-
pales grupos de plantas y animales del bosque tropical (ca. 100-30 Ma); (ii) un evento de enfriamiento global
hace ca. 30 Ma, en los que los bosques tropicales se contrajeron a latitudes tropicales, durante el cual los
bosques amazonicos y atlanticos se separaron por primera vez; (iii) el levantamiento de los Andes del Norte
(especialmente en los ultimos ca. 20 Ma), que separd los bosques tropicales chocoanos y amazonicos y creo
nuevas condiciones ambientales para la colonizacion y la especiacién, formoé megasistemas de humedales
en la Amazonia occidental y contribuy6 al origen del moderno rio Amazonas transcontinental; (iv) el cierre
de la conexién maritima centroamericana y la formacién del istmo de Panama durante las épocas del Mio-
ceno y Plioceno (ca. 15-3,5 Ma), que facilitd el Gran Intercambio Biotico Americano; y (v) las oscilaciones
climaticas de las glaciaciones del Pleistoceno (2,6-0,01 Ma), seguidas de la colonizacion humana y las extin-
ciones de megafauna. Las actividades humanas han impactado los ecosistemas amazdnicos durante mas de
20.000 anos, acelerandose en los ultimos 400 afos y especialmente en los ultimos 40 afios, y ahora repre-
sentan amenazas existenciales para los ecosistemas amazonicos. La conservacion amazénica requiere do-
cumentar su diversa biota, monitorear las distribuciones biogeograficas de sus especies, la abundancia de
especies, la diversidad filogenética, los rasgos de las especies, las interacciones de las especies y las funcio-
nes del ecosistema. Se requieren inversiones a escala de décadas en la documentacion y el monitoreo de la
biodiversidad para aprovechar la capacidad cientifica existente. Esta informacion es clave para desarrollar
planes estratégicos de conservacion del habitat que permitiran la continuidad de los procesos evolutivos y
ecolégicos que tienen lugar en la cuenca amazonica, ahora y en el futuro.

Palabras clave: adaptacion, biodiversidad, biogeografia, coevolucion, conservacion, ecologia, extincion, Neotrdpico,
especiacion, America del Sur.

2.1 La cuenca del rio Amazonas

El Capitulo 1 provee una sintesis de los procesos
geolodgicos y las escalas de tiempo en las que se
formé la region amazonica, ilustrando cémo se for-
maron los paisajes amazoénicos a causa de procesos
geologicos y climaticos que operaron durante millo-
nes de anos. La moderna cuenca transcontinental
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del rio Amazonas se formo durante los ultimos 10
millones de afios, drenando un area delimitada por
los Andes al oeste y los escudos de Guayana y Brasil
al norte y al sur, respectivamente. Esta cuenca de
drenaje es la méas grande de la Tierra, incluyendo la
cuenca Tocantins-Araguaia y las cuencas costeras
adyacentes del norte de Brasil. Cubre un area total
de alrededor de siete millones de km? o alrededor
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del 40% de América del Sur, y descarga alrededor
del 16-20% del agua dulce total de la Tierra al mar,
dependiendo del ano (Richey et al. 1989). La mayor
parte de la cuenca amazodnica esta cubierta por sel-
vas tropicales humedas de tierras bajas, que repre-
sentan el 4rea contigua de selva tropical mas grande
en el mundo. El ecosistema de la selva amazdnica,
incluyendo las areas adyacentes del Escudo Guaya-
nés, también cubre un total de unos siete millones
de km? (Figura 2.1).

2.2 La biodiversidad amazonica es inmensa y muy
subestimada

La diversidad de organismos de la cuenca amazo-
nica se encuentra entre las mads altas de la Tierra
(Bass et al. 2010). Aproximadamente el 10% de las
especies de plantas y vertebrados del mundo estan
comprimidas en un drea que corresponde aca. 0,5%
de la superficie total de la Tierra (Jetz et al. 2012; Te-
desco et al. 2017; Ter Steege et al. 2020) (Figura 2.2).
La diversidad amazdnica también representa una
gama desconcertante de formas de vida, funciones
ecoldgicas, compuestos quimicos y recursos genéti-
cos (Darst et al. 2006; Asner et al. 2014; Albert et al.
2020a, Figura 2.3). Estos ecosistemas amazonicos
altamente diversos constituyen el ntcleo del reino
Neotropical, que alberga ca. 30% de todas las espe-
cies de plantas vasculares (Raven et al. 2020), verte-
brados (Jenkins et al. 2013; Reis et al. 2016) y artro-
podos (Stork 2018) de la Tierra (los datos detallados
sobre la riqueza de especies amazonicas se encuen-
tran en el Capitulo 3).

A pesar de décadas de estudios intensivos, las di-
mensiones completas de la diversidad amazonica
siguen estando muy subestimadas (da Silva et al.
2005; Barrowclough et al. 2016; Garcia-Robledo et al.
2020). Esta subestimacién resulta del numero ex-
tremadamente alto de especies en la regiéon (Magu-
rran y McGill 2011; Raven et al. 2020), las numero-
sas especies aun no reconocidas debido a sutiles
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diferencias fenotipicas (Angulo e Icochea 2010;
Benzaquem et al. 2015; Draper et al. 2020), las difi-
cultades logisticas del muestreo en regiones remo-
tas (Cardoso et al. 2017; Ter Steege et al. 2020), los
esfuerzos de recoleccién sesgados hacia localidades
accesibles (Nelson et al. 1990; Hopkins 2007; Loise-
lle et al. 2008), y un numero desproporcionado de
estudios de organismos conspicuos (Ritter et al.
2020) y especies ampliamente distribuidas (Ruoko-
lainen et al. 2002). Como resultado, muchas espe-
cies amazonicas nunca han sido recolectadas, nom-
bradas o estudiadas; a menudo, un grupo completo
de especies estrechamente relacionadas (es decir,
un clado) se trata erroneamente como una sola es-
pecie (Albert et al. 2020Db).

Para llenar este vacio, los estudios integrados de ta-
xones amazonicos realizados durante las ultimas
dos décadas han empleado una combinacion de he-
rramientas moleculares y morfologicas que permi-
tieron el reconocimiento de numerosas especies
cripticas de plantas (Damasco et al. 2019; Carvalho
Francisco y Lohmann 2020), aves (Ribas et al. 2012;
Whitney y Haft 2013; Thom y Aleixo 2015; Schultz et
al. 2017, 2019), anfibios (Gehara et al. 2014; Jarami-
llo et al. 2020; Vacher et al. 2020), peces (Melo et al.
2016; Craig et al. 2017; Garcia-Melo et al. 2019), y
primates (Lynch Alfaro et al. 2015). Solo entre 1999
y 2015, se describieron muchas especies nuevas de
plantas (1155 spp.), peces (468 spp.), anfibios (321
spp.), reptiles (112 spp.), aves (79 spp.) y mamiferos
(65 spp.) en toda la cuenca amazoénica (WWF 2016).
Se siguen describiendo especies amazdnicas espec-
taculares. Incluyendo, por ejemplo, un nuevo mono
titi en peligro critico (Plecturocebus grovesi; Byrne
et al. 2016), 15 nuevas especies de aves amazonicas
descritas en una sola publicacién (Whitney y Haft
2013); 44 nuevas especies de salamandras sin pul-
mones Bolitoglossa que estan a la espera de descrip-
ciones formales (Jaramillo et al. 2020), una nueva
orquidea de vainilla distintiva y en Peligro Critico
(Vanilla denshikoira; Flanagan et al. 2018), y una
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PRINCIPALES REGIONES BIOGEOGRAFICAS NEOTROPICALES
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Figura 2.1 La cuenca de drenaje del rio Amazonas (poligono azul delgado) y la distribucién original de las principales regiones
biogeograficas neotropicales. Notese que la region de la Diagonal Estacionalmente Seca (compuesta por la Caatinga, el Cerrado
y el Gran Chaco) separa las selvas amazonicas y atlanticas, mientras que los Andes del Norte separan las selvas amazonicas y
chocoanas.
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nueva especie de pez en forma de gusano (Taruma-
nia walkerae) que habita en la hojarasca humeda en
lo profundo de la selva tropical, y que representa
una familia completamente nueva, los Tarumanii-
dae (de Pinna et al. 2018).

Elconocimiento integral de las especies que habitan
los ecosistemas amazoénicos hiperdiversos es fun-
damental para comprender mejor sus funciones
ecosistémicas (Malhi et al. 2008) y las propiedades
emergentes que surgen de las interacciones no li-
neales entre las especies amazonicas y sus ambien-
tes abidticos. Por ejemplo, si bien esta claro que los

ciclos hidrolégicos de la Amazonia dependen de la
transpiracién del bosque, y que tienen un impacto
en el clima a escala continental, queda por com-
prender la influencia de las especies locales y sus
caracteristicas sobre los patrones de precipitaciony
clima (Chambers et al. 2007). Los enfoques a gran
escala destinados a cuantificar la biodiversidad des-
conocida, como la metagendémica, también estan
contribuyendo a una comprension mas profunda de
las formas de vida poco estudiadas (por ejemplo,
bacterias, hongos, microorganismos) y los procesos
bioquimicos a nivel de ecosistema en los suelos
amazonicos (Ritter et al. 2020) y los rios (Ghai et al.

& A Y N
Especies de arboles Plantas de semilla Mariposas Mamiferos
(40,000) (1.560) (425)
Anfibios (427) Aves Peces
y Reptiles (371) (1,.300) (*2,406)
100 m ~
Sr")
Selva amazénica

Figura 2.2. Las tierras bajas amazdnicas en numeros (estimaciones minimas basadas en el conocimiento actual). A. Hay méas espe-
cies de arboles en un area de 10.000 m? de selva amazdnica que en toda Europa (Ter Steege et al. 2006). B. Nimeros estimados de
especies de linajes amazdnicos seleccionados, incluyendo las plantas vasculares (Hubbell et al. 2008; Mittermeier et al. 2003; ima-
gen de Roberts 1839), mariposas (Vieira y Hofer 2021; imagen de Hewitson 1856), mamiferos (Mittermeier et al. 2003; imagen de
Jardine et al. 1840), anfibios y reptiles (Mittermeier et al. 2003; imagen de Jose Vieira / Tropical Herping), aves (Mittermeier et al.
2003; imagen de Gould 1852), y peces (Oberdorff et al. 2019, Jézéquel et al. 2020; imagen de Castelnau 1855). Notese que el numero
de especies de peces corresponde a toda la cuenca, pero la mayoria (>95%) son de la cuenca baja (Albert et al. 2011, 2020; Dagosta

y de Pinna 2020).
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2011; Santos et al. 2019). Si bien atin estan subutili-
zados, estos enfoques estan revolucionando nuestra
comprension de los patrones de la biodiversidad
amazonica y los procesos que contribuyen a ellos,
guiando los enfoques de priorizacion de la conser-
vacion y los planes de manejo para la cuenca.

El conocimiento de la biodiversidad amazoénica es
crucial para comprender la historia de la diversifi-
cacion de la biota amazonica, especialmente los
eventos de especiaciéon mas recientes (Rull 2011).
Hasta hace poco, un conocimiento fragmentario de
la biodiversidad amazonica en niveles taxonomicos
mas finos llevo a los cientificos a utilizar categorias
taxonomicas masinclusivas(p.ej., géneros, familias)

para comprender los patrones de diversificacién en
esta region (Antonelli et al. 2009). Si bien estas cate-
gorias brindan informacién importante sobre los
patrones generales de diversidad (Terborgh y An-
dresen 1998), no pueden definirse objetivamente ni
compararse entre taxones, lo que dificulta las gene-
ralizaciones (Cracraft et al. 2020). Enfoques integra-
dores que combinan el muestreo de campo estanda-
rizado, los cédigos de barras de ADN (Garcia-Melo et
al. 2019; Vacher et al. 2020), la filogenémica compa-
rativa (Alda et al. 2019; Santos et al. 2019), y la inte-
ligencia artificial (Draper et al. 2020) han acelerado
la documentacion a escala fina de la biodiversidad
amazonica (Ritter et al. 2020; Vacher et al. 2020). Es-
tosenfoquesimplicannuevos esfuerzosdemuestreo,

Figura 2.3 Una pequena muestra de la biodiversidad amazdnica. Primera columna: Saltarin de cola de alambre (Pipra filicauda), papamos-

cas real amazonico (Onychorhynchus coronatus). Segunda columna: Pez volador amazonico (Thoracocharax stellatus), Pirana de vientre rojo

(Pygocentrus cariba), Killifish de mancha roja (Trigonectes rubromarginatus). Tercera columna: Rana de cristal andina (Hyalinobatrachium pe-

llucidum), Mono aullador rojo (Alouatta seniculus), Culebra sombra de La Salle (Synophis lasallei). Cuarta columna: Columellia oblonga, Quinina

(Cinchona officinalis), Flor de la pasién roja (Pasiflora manicata). Fotos de Camila Ribas y Tomaz Melo (primera columna), James Albert (se-

gunda columna), Herping Tropical (tercera columna) y Carmen Ulloa Ulloa (cuarta columna).
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mientras que también se basan en especimenes de
museo, que apalancan significativamente el trabajo
taxonomico (por ejemplo, Thom et al. 2020; Vacher
etal. 2020). Desafortunadamente, las colecciones de
los museos amazoénicos aun estdn subvaloradas a
pesar de ofrecer una rica fuente de informacion (Es-
cobar 2018); Las instituciones locales necesitan
apoyo para contratar expertos en la materia y para
mantener y expandir sus colecciones biologicas
(Fontaine et al. 2012; Funk 2018). Los recursos hu-
manos y el apoyo de infraestructura también son
cruciales para el mantenimiento de las grandes ba-
ses de datos de especies amazonicas compiladas
hasta la fecha; si bien son importantes y utiles, de-
ben examinarsey actualizarse constantemente para
abordar las brechas en el conocimiento y las identi-
ficaciones erréneas.

2.3 Evolucion de los bosques amazonicos

Las plantas con flores constituyen la principal es-
tructura fisica de las selvas amazonicas. Exhiben
una amplia variedad de formas de crecimiento, in-
cluyendo arboles lefiosos, arbustos y lianas, asi
como epifitas, juncos herbaceos, pastos y bambues
coloniales (Rowe y Speck 2005). Los estudios de
ADN sugieren que este grupo de plantas se diversi-
ficd por primera vez en el Cretacico Inferior (ca.
145-100 Ma) (Magalldn et al. 2015), pero los datos
fésiles sugieren que las plantas con flores no domi-
naron los ecosistemas neotropicales hasta el Creta-
cico Superior (ca. 100-66 Ma; Hoorn et al. 1995;
Dino et al. 1999; Mejia-Velasquez et al. 2012; Car-
valho et al. 2021).

Si bien algunos organismos amazonicos tienen ori-
genes antiguos que se remontan a principios del Ce-
nozoico o Cretacico (Cracraft et al. 2020), la mayoria
de las especies que actualmente habitan la Amazo-
nia se originaron en los tltimos millones de afios (Da
Silva et al. 2005; Rull 2008, 2011, 2020; Santos et al.
2019).Laampliadistribuciéndelasedadesevolutivas
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de las especies amazodnicas sugiere que la forma-
cion de su biodiversidad moderna tuvo lugar du-
rante un lapso de tiempo inmenso (Cracraft et al.
2020), siendo influenciado por los muchos cambios
en el paisaje fisico durante este periodo (Antonelli et
al. 2009).

La Amazonia fue modificada sustancialmente por
una repentina extincion masiva provocada por el
impacto de un gran asteroide o cometa hace unos 66
millones de afios en el limite Cretacico-Paledgeno
[K-Pg] (De La Parra et al. 2008; Carvalho et al. 2021;
Jacobs y Currano 2021). Muchos grupos de aves
neotropicales (Claramunt y Cracraft 2015; Oliveros
et al. 2019), mariposas (Espeland et al. 2015, 2018;
Seraphim et al. 2018), y peces (Friedman 2010;
Hughes et al. 2018) se diversificaron rapidamente
después de este evento. Comunidades de plantas si-
milares a las que se ven en las selvas tropicales neo-
tropicales actuales, aunque con menos especies,
evolucionaron en el Paleoceno (ca. 66—56 Ma) (Wing
et al. 2009; Jaramillo et al. 2010a), con muchos lina-
jes de plantas diversificandose en el Eoceno (ca. 56—
34 Ma) (Lohmann et al. 2013). De hecho, las plantas
de la selva tropical neotropical parecen haber alcan-
zado un pinaculo de diversidad durante el Eoceno
(ca. 56 Ma), cuando aun predominaban los climas
htimedos del Mesozoico. Se cree que los bosques del
Eoceno fueron muy ricos en especies (Burnham y
Graham 1999; Jaramillo et al. 2006, 2010a, b). Los
elementos conspicuos de los bosques neotropicales
del Paleoceno incluyen miembros de familias de
plantas clave como palmeras, hierbas (p. €j., Ara-
ceae, Zingiberaceae), arbustos (p. ej., Malvaceae),
lianas (p. €j., Menispermaceae) y arboles (p. €j., Lau-
raceae) (Burnham y Johnson 2004; Wing et al. 2009;
Carvalho et al. 2011).

Las estaciones mas secas y los climas mads frios del
Oligoceno temprano (ca. 30 Ma) contribuyeron a
cambios extensos en la vegetacion a lo largo de
América del Sur. Los bosques humedos sudameri-
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canos, una vez distribuidos de manera continua y
amplia, se dividieron en dos, los bosques amazoni-
cos y atlanticos, debido a la expansion de los bos-
ques subtropicales abiertos en el centro de América
del Sur y al establecimiento de la Diagonal Seca Es-
tacional (Bigarella 1975; Costa 2003; Orme 2007;
Fouquet et al. 2012; Sobral-Souza et al. 2015; Thode
et al. 2019). Estos cambios en la vegetacion coinci-
dieron con el comienzo del levantamiento de las
Montanas Mantiqueira del este de Brasil y los Andes
del Norte, lo que provocd cambios sustanciales en
las corrientes de aire de América del Sur (ver el Ca-
pitulo 1). Los climas cada vez mads secos y la expan-
sion de los tipos de vegetacion de sabana abierta es-
tuvieron acompafnados de cambios sustanciales en
la composicion de especies (gj., palmas), el origen de
los pastos C4 (Vicentini et al. 2008; Urban et al. 2010;
Bouchenak-Khelladi et al. 2014), y la expansion de
pastizales y bosques abiertos a expensas de habitats
boscosos de dosel cerrado (Edwards y Smith 2010;
Edwards et al. 2010; Kirschner y Hoorn 2020).

En el Mioceno, el levantamiento de los Andes del
Norte condujo a una profunda reorganizacion de la
red fluvial y a la formaciéon del mega humedal de Pe-
bas, (Hoorn et al. 1995, 2010, 2017; Albert et al.
2018), un sistema de vastos ambientes lacustres y
pantanosos en la Amazonia occidental (Hoorn 1993;
Wesselingh y Salo 2006). El levantamiento progre-
sivo de los Andes del Norte también afectd el clima
regional, lo que provocé un aumento en las precipi-
taciones debido a la orografia (Poulsen et al. 2010).
Luego se establecieron vastas dareas de bosques
inundables, compuestos por palmas (ej., Grimsda-
lea), helechos y Poaceae, entre otros (Hoorn 1994;
Jaramillo et al. 2017; Hoorn et al. 2017; Kirschner y
Hoorn 2020). Ademas, las incursiones marinas en la
Amazonia occidental permitieron que los taxones
estuarinos colonizaran las costas de Pebas (Hoorn
1993; Boonstra et al. 2015; Jaramillo et al. 2017).
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En el Mioceno tardioy el Plioceno, tuvo lugar una re-
modelaciéon importante del paisaje, causada por el
sobrellenado de cuencas sedimentarias en la Ama-
zonia occidental con sedimentos derivados de los
Andes. Esto condujo a una reorganizacion del dre-
najey alinicio del moderno rio Amazonas transcon-
tinental (ver el Capitulo 1). Las superficies de los an-
tiguos humedales de Pebas fueron colonizadas por
muchos linajes diferentes (Antonelli et al. 2009;
Roncal et al. 2013), en un proceso de expansion de
los bosques hacia tierras altas que se sugiere que
continuo hasta el Pleistoceno tardio (Pupim et al.
2019). Los cambios en el paisaje también conduje-
ron a una mayor diversificacién de numerosos lina-
jes de plantas, como los géneros de plantas con flo-
res Inga (Legumes; Richardson et al. 2001) y
Guatteria (Annonaceae; Erkens et al. 2007). Aproxi-
madamente al mismo tiempo, las laderas andinas
fueron colonizadas por muchos linajes de plantas,
incluyendo especies de Malvaceae (Hoorn et al.
2019), Arecaceae (es decir, palmas; Bacon et al
2018), y las familias Chloranthaceae (ej., Hedyos-
mum; Martinez et al. 2013). Desde el Mioceno Tardio
hasta el Plioceno (ca. 11-4 Ma), el ascenso de la Cor-
dillera Oriental de los Andes colombianos completo
el aislamiento del cis-andino (Orinoco-Amazonia)
de las cuencas transandinas (vertiente del Pacifico,
Magdalena y Maracaibo), resultando en el aisla-
miento de sus biotas acuaticas. La evidencia sugiere
que existieron altos niveles de diversidad de espe-
cies de plantas durante el Mioceno gracias a una
combinacién de baja estacionalidad, alta precipita-
cién y sustrato edafico heterogéneo (Jaramillo et al.
2010a).

El levantamiento nedgeno de los Andes del Norte
(ca.23-2,6 Ma; ver el Capitulo 1) tuvo efectos profun-
dos en los paisajes amazdnicos, impactando la di-
versificacion de los linajes tanto de las tierras bajas
como de las tierras altas (Hoorn et al. 2010; Albert et
al. 2011b; Givnish et al. 2016; Rahbek et al. 2019;
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Montes et al. 2021). Sin embargo, a pesar de su im-
portancia para la biogeografia, el papel especifico de
las cordilleras como barrera de dispersion entre los
linajes de plantas de las tierras bajas de América del
Sur y América Central aun no se conoce bien (Pérez-
Escobar et al. 2017). Se han detectado diferentes pa-
trones de diversificacion dentro y entre los grupos
de tierras altas y bajas, con una mayor riqueza de es-
pecies en las tierras bajas y un mayor endemismo de
especies en las tierras altas. El levantamiento de los
Andes del norte y su historia climatica dindmica
asociada fueron impulsores clave de la rapida radia-
cién de las plantas centradas en los Andes (Gentry
1982; Jost 2004; Madrindan et al. 2013; Luebert y
Weigend 2014; Lagomarsino et al. 2016; Vargas et al.
2017) y animales (Albert ef al. 2018; Rahbek et al.
2019; Perrigo et al. 2020). Cerca de las cimas de las
montanas, las plantas del ecosistema del paramo
experimentaron una de las tasas de especiacion
mas altas jamas registradas (Madrinan et al. 2013;
Padilla-Gonzalez et al. 2017; Pouchon et al. 2018).

Durante el Cuaternario (ultimos 2,6 Ma), el enfria-
miento climético global en combinacién con proce-
sos geomorfologicos alterd fuertemente el paisaje
amazonico occidental. Los mega-abanicos aluviales
(grandes plataformas de sedimentos >10-000 km2)
se extendian desde los Andes hastala Amazonia (ej.,
Réisénen et al. 1990, 1992; Wilkinson et al. 2010), y
las llanuras aluviales variaron en tamarno de
acuerdo a los cambios en los patrones de precipita-
cion (Pupim et al. 2019). Atn no se comprende com-
pletamente el efecto de estos cambios climaticos ci-
clicos en la composicion del paisaje y la vegetacion.
Los estudios directos de los registros sedimentarios
y fésiles (Jaramillo et al. 2017; Hoorn et al. 2017; Ma-
son et al. 2019), asi los como modelos climaticos
(Arruda et al. 2017; Costa et al. 2017; Haggi et al.
2017), sugieren que los patrones generales de la cu-
bierta vegetal regional (ej., bosque, sabana) fueron
relativamente mas estables en la region tropical de
América del Sur que en otras regiones del mundo
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durante los ultimos 100.000 afios, pero variaron es-
pacialmente y con el tiempo bajo la influencia de
cambios tanto geoldgicos como climaticos (Hoorn et
al. 2010; Antoine et al. 2016; Wang et al. 2017). La
naturaleza dindmica de la cubierta vegetal amazo-
nica durante el Cuaternario puede no haber sido ex-
tremadamente drastica (ej., reemplazo rapido del
bosque de dosel cerrado por sabana), pero si sufi-
ciente para cambiar la cubierta forestal y afectar la
distribucién de especies especializadas (Arruda et
al. 2017; Wang et al. 2017; Silva et al. 2019; pero ver
Sato et al. 2021).

Los datos actuales no apoyan una de las hipoétesis
mas conocidas sobre la diversificacion amazdnica,
la hipotesis de los refugios del Pleistoceno, pro-
puesta originalmente por Haffer (1969). La hipodtesis
de Refugios propuso que las oscilaciones climaticas
del Pleistoceno condujeron al reemplazo ciclico de
paisajes cubiertos de bosques y sabanas, resultando
en un aislamiento y en la fusion recurrente de po-
blaciones, produciendo a una mayor tasa de forma-
cién de nuevas especies. Numerosos datos de mul-
tiples fuentes ahora indican que los ecosistemas de
sabanas y pastizales abiertos nunca se han expan-
dido en la Amazonia (Liu y Colinvaux 1985; Colin-
vaux et al. 2000; Bush y Oliveira 2006), aunque la
Amazonia oriental probablemente experimentd
cambios sustanciales en la estructura de la vegeta-
cién, con posibles episodios de expansion de la ve-
getacién abierta (Cowling et al. 2001; Arruda et al.
2017, Sato et al. 2021). Ademas, los estudios de ADN
de muchos grupos de plantas y animales muestran
tasas de diversificacion relativamente constantes
durante muchos millones de anos, sin aumentos
abruptos en la especiacién durante el Pleistoceno
(Rangel et al. 2018; Rull y Carnaval 2020). Ademas,
la evidencia directa del registro fosil indica que mu-
chos géneros de plantas y animales amazdnicos se
originaron mucho antes del Pleistoceno (Jaramillo
etal. 2010a; Lopez-Fernandez y Albert 2011; LaPolla
et al. 2013), y que muchas paleobiotas amazoénicas
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fésiles estaban compuestas de géneros modernos
del Mioceno (c. 22-5 Ma), incluyendo pastos (Kirsch-
ner y Hoorn 2020), tortugas y cocodrilos (Riff et al.
2010), y peces (Lundberg et al. 2009). Sin embargo,
aun no se comprenden por completo los efectos de
las oscilaciones climaticas del Pleistoceno en la di-
versificacion de las biotas amazdnicas, y los estu-
dios sobre la historia evolutiva de la vegetacion
amazoénica son cruciales para mejorar los modelos
que pronostican los efectos del futuro cambio clima-
tico antropogénico (Brown et al. 2016).

2.4 Formacion de la megadiversa biota amazonica
2.4.1 Dinamicas de diversificacion

La biodiversidad amazdénica fue formada a través de
una combinacion Unica e irrepetible de procesos
que entremezclan factores geolédgicos, climaticos y
biolégicos en amplias escalas espaciales y tempora-
les, involucrando taxones distribuidos en todo el
continente sudamericano y evolucionando durante
un periodo de decenas de millones de afos (Figura
2.4). Desde una perspectiva macroevolutiva, el nu-
mero de especies en una regién geografica puede
modelarse como un equilibrio entre las tasas de es-
peciacion e inmigracion que aumentan el numero
total de especies y la extincion que disminuye la ri-
queza de especies (Voelker et al. 2013; Castroviejo-
Fisher et al. 2014; Roxo et al. 2014). Una regién que
acumula una gran riqueza de especies debido a las
elevadas tasas de especiacion se ha denominado
una "cuna evolutiva" de diversidad, es decir, un lu-
gar de gran origen de especies (Gross 2019). Por el
contrario, una region donde las especies tienden a
acumularse a través de bajas tasas de extincion
puede llamarse un "museo evolutivo" de diversidad
(Stebbins 1974; Stenseth 1984). Aunque es un con-
cepto util en algunos contextos, este modelo no se
ajusta bien a la biodiversidad amazoénica. Las espe-
cies amazonicas y los taxones superiores exhiben
una amplia gama de edades evolutivas, de modo que

Panel Cientifico por la Amazonia

la Amazonia sirve simultdneamente como cuna y
museo evolutivo. Aun asi, los grupos con diferentes
edades filogenéticas promedio tienden a habitar di-
ferentes porciones geograficas de la cuenca amazo-
nica. Los conjuntos de especies en las tierras altas
de las Guayanas y los escudos brasilefios (>250 a
300 m de elevacién) a menudo incluyen una mezcla
delinajes mas antiguos y mas jovenes, mientras que
las cuencas sedimentarias de las tierras bajas a me-
nudo albergan linajes mds jovenes. Este patron se
observa en muchos grupos taxonomicos (p. €j., plan-
tas, Ulloa Ulloa y Neill 2006; ranas cohete amazoni-
cas Allobates, ver la Figura 2.6, Réjaud et al. 2020;
peces, Albert et al. 2020a), aunque también existen
excepciones (Castroviejo-Fisher et al. 2014; Bonac-
corso y Guayasamin 2013). Se observan patrones
contrastantes de nucleo y periferia similares en mu-
chos taxones neotropicales, incluyendo aves, mami-
feros, serpientes, ranas y plantas (Antonelli et al.
2018; Azevedo et al. 2020; Vasconcelos et al. 2020).
La diversificacion en respuesta a las barreras geo-
graficas es uno de los procesos mas extendidos que
facilita la especiacién. En la Amazonia, se cree que
este proceso jugd un papel importante en la evolu-
cién de la biota local. Las barreras geograficas pue-
den aislar individuos que una vez pertenecieron a
una poblacién continua de una especie dada en dos
(0 mds) conjuntos de poblaciones que no se super-
ponen (Coyne y Orr 2004). Cuando esta separacion
geografica se mantiene durante largos periodos de
tiempo, se pueden formar nuevas especies a traves
de un proceso llamado especiacion alopatrica (Figu-
ras 2.5, 2.6, 2.7). Por ejemplo, el levantamiento de
los Andes separé taxones de tierras bajas previa-
mente conectados, impidiendo la dispersién y esta

bleciendo nuevos habitats que han fomentado la
evoluciéon de linajes nuevos e independientes (Al-
bert et al. 2006; Hutter et al. 2013; Canal et al. 2019).
Este evento fragmentd la fauna acudtica del no-
roeste de América del Sur, dejando una clara senal
sobre todos los principales taxones (Albert et al.
2006). Entre las familias de peces de agua dulce, la
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diversidad de especies estd significativamente co-
rrelacionada con un niumero minimo de clados cis-
/trasandinos, lo que indica que la diversidad relativa
de especies y las distribuciones biogeograficas de
los peces amazonicos eran efectivamente modernas
para el Mioceno tardio (Albert et al. 2006).

Los cambios en las redes de drenaje de los rios tam-
bién han afectado fuertemente la dispersion, el flujo
de genes y la diversificacion biotica dentro de la
Amazonia (Figura 2.7). Los grandes rios amazonicos
de tierras bajas representan barreras geograficas
importantes para grupos de primates (p. €j., Wallace
1852; Ayres y Clutton-Brock 1992), aves (Ribas et al.
2012; Silva et al. 2019), peces (Albert et al. 2011a),

mariposas (Brower 1996; Rosser et al. 2021), avispas
(Menezes et al. 2020), y plantas (Nazareno et al
2017, 20194, b, 2021). De manera similar, se cree
que el cambios climaticos en el pasado han cam-
biado ciclicamente la distribucién de los habitats
amazodnicos, como los bosques de dosel cerrado, los
bosques abiertos, la vegetacién no forestal y los bos-
ques adaptados al frio, lo que a menudo provoca la
fragmentacion de la poblacién y la especiaciéon
(Cheng et al. 2013; Arruda et al. 2017; Wang et al.
2017; Silva et al. 2019).

Aparte de la importancia del aislamiento geografico
pasado y la especiacion debido a la discontinuidad
del habitat, la adaptacion a habitats especificos

Especiacion

Grupo de especies amazoénicas

' Dispersion
Interregional

Interacciones

Extinciones

biéticas Regionales
Dispersion . Ensamblaje q Extirpacién
Local Local Local
Adaptacion

Figura 2.4 Procesos regionales y locales que subyacen a la formacion de la biota amazonica. El grupo de especies regionales (cuadro
azul claro exterior) se define como la suma de todas las asociaciones de especies locales (cuadro azul oscuro interior). Las flechas
azules indican procesos que aumentan la riqueza de especies, las flechas rojas resaltan aquellos que reducen la riqueza de especies,
las flechas verdes representan procesos que modifican o filtran rasgos de especies. La especiacion y la dispersion aportan nuevas
especies al conjunto regional, mientras que la extincién elimina especies. La filtracion, la capacidad de dispersion y la facilitacion del
hébitat afectan la riqueza de los conjuntos locales al limitar o mejorar el establecimiento de especies preadaptadas a las condiciones
locales. La extincion local puede surgir de interacciones bioticas (como depredacion y competencia) o factores abidticos (p. €j., tecto-
nica o cambio climatico). Adaptado de Ricklefs y Schluter (1993), Vellend y Orrock (2009) y Antonelli et al. (2018).
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también ha contribuido significativamente a la di-
versificacion de especies en esta region. La gran ex-
tensién geografica de la Amazonia, ligada a sus di-
versos tipos de suelos, brindo multiples oportunida-
des para la especializacién ecolégica (Cuadro 2.1;
Fine et al. 2005; Tuomisto et al. 2019). Esta hetero-
geneidad de suelos refleja la compleja historia geo-
légica del norte de Sudamérica (ver el Capitulo 1,
seccién 1.4.1).

Mientras que la erosion de los escudos de Guayana 'y
Brasil produjo los suelos de la Amazonia oriental, los
sedimentos mas jovenes que son productos de la
orogenia andina han desarrollado suelos en la Ama-
zonia occidental que tienden a ser mas fértiles. Este
gradiente de este a oeste en la fertilidad del suelo es
paralelo a un gradiente en la composicién de espe-
cies, la densidad de la madera, la masa de semillas 'y
la productividad de la madera (pero no en la bio-
masa forestal, ver Ter Steege et al. 2006; Tuomisto et
al. 2014). Asimismo, los diferentes niveles de inun-
dacion del bosque durante el ciclo anual de inunda-
ciones han contribuido a la formacién de diversos ti-
pos de habitat y especializaciones en grupos de aves
y peces (Albert et al. 2011a; Wittmann et al. 2013;
Luize et al. 2018; Thom et al. 2020; ver también el
Capitulo 1, seccion 1.5.1).

La heterogeneidad del habitat ha jugado un papel
importante en la formacion de la biodiversidad
amazonica, con cambios geoldgicos que también
impactan las condiciones ecoldgicas disponibles
para la biota amazonica. El levantamiento andino,
por ejemplo, ha tenido un efecto importante en el
clima neotropical; cred heterogeneidad tanto en el
habitat como en el clima, al tiempo que condujo a la
humidificacion de las tierras bajas amazonicasyala
aridificacién de la Patagonia (Blisniuk et al. 2005;
Rohrmann et al. 2016). Los Andes, con una elevacion
promedio de 4.000 m, exhiben un inmenso gra-
diente de humedad y temperatura. Esto ha brindado
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numerosas oportunidades para eventos de coloni-
zacién, adaptacién y especiacion en especies de tie-
rras bajas, como ranas, aves y plantas, en diferentes
momentos (Ribas et al. 2007; Hutter et al. 2013;
Hoorn et al. 2019; Cadena et al. 2020a).

Como consecuencia, los Andes son desproporciona-
damente mas biodiversos en relacion con su super-
ficie (p. €j., Testo et al. 2019); Se sabe que esta inter-
accion dindmica entre las tierras bajas y las
montanas adyacentes genera diversidad en todo el
mundo (Quintero y Jetz 2018; Rahbek et al. 2019).
Los ciclos repetidos de conectividad ecolégica y ais-
lamiento espacial en los Andes altos (como se ob-
serva en los paramos de hoy) pueden haber actuado
como una "bomba de especies" y aumentaron signi-
ficativamente las tasas de especiacién en los taxo-
nes andinos de altura debido a la accion conjunta de
la alopatria, la seleccién natural, y adaptacion (Ma-
drifian et al. 2013; Rangel et al. 2018; Pouchon et al.
2018).

2.4.2 Conectividad geografica a través del tiempo

La cuenca amazoénica es un conjunto altamente he-
terogéneo de paisajesy fluviales que forman un mo-
saico de tipos de habitat, a menudo caracterizados
por distintas floras y faunas (ej., Duellman 1999;
Cardoso et al. 2017; Tuomisto et al. 2019; Albert et al.
2020a). Los cambios abidticos y los cambios en las
distribuciones y conexiones entre estos diferentes
hébitats a través del espacio y el tiempo impulsaron
la acumulacién de la impresionante cantidad de es-
pecies amazoénicas (Dambros et al. 2020). Debido a
que los organismos difieren tanto en sus caracteris-
ticas (como su capacidad de dispersion y tolerancias
fisioldgicas), las mismas condiciones del paisaje que
permiten conexiones demograficas y genéticas en
algunos grupos pueden reducir las conexiones en
otros. Por ejemplo, mientras que los grandes rios de
tierras bajas como el Amazonas y el Negro consti-
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Figura 2.5 Mecanismos comunes de especiaciéon en la Amazonia y en otros lugares. Especiacién ecoldgica: el proceso por el cual se
forman nuevas especies como consecuencia de la seleccion a lo largo de gradientes climaticos o ecolégicos, como los que se encuentran
en los Andes. Tener en cuenta que las especies resultantes ocupan entornos distintos. Especiacion alopatrica: cuando las poblaciones
de la misma especie quedan aisladas debido a barreras geograficas, como rios o cordilleras; tener en cuenta que las especies hermanas
resultantes ocupan el mismo entorno. Modificado de Guayasamin et al. (2020).
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Cuadro 2.1 Adaptaciones en especies amazonicas

Las plantas amazoénicas han desarrollado multiples adaptaciones a las condiciones locales. Las especies
de la familia Burseraceae (en los géneros Protium, Crepidospermum y Tetragastris) brindan ejemplos
clasicos de especializaciéon para los diferentes tipos de suelo que se encuentran en toda la terra firme
(suelos de arena blanca, arcilla y terrazas) (Figura B2.1.1). En un tramo de 2000 km en la Amazonia oc-
cidental, 26 de las 35 especies de plantas estan asociadas a solo uno de los tres tipos de suelo disponibles;
ninguna especie esta asociada con los tres habitats. Cuando se analiza este patrén de especializacion
junto con la historia evolutiva del grupo, inferida a través de andlisis de ADN, se hace evidente que una
asociacién con los suelos de terraza fue probablemente ancestral en este grupo. La adaptacion posterior
permitio que algunas de estas plantas ocuparan suelos arcillosos y de arena blanca. Estas reconstruccio-
nes evolutivas también indican que multiples transiciones a suelos arcillosos coinciden en el tiempo con
la apariciéon de amplios parches de suelos arcillosos causados por el levantamiento andino en el Mioceno
(Fine et al. 2005). En un ejemplo contrastante, las especies de aves amazodnicas que se encuentran exclu-
sivamente en parches de vegetacion de arena blanca a menudo estan relacionadas con especies de habi-
tats abiertos fuera de la Amazonia, como el Cerrado y los tepuyes (Capurucho et al. 2020; Ritter et al.
2020), y no tienen parientes cercanos ocupando el bosque humedo adyacente. Este resultado sugiere que
las adaptaciones necesarias para ocupar estos habitats de vegetacion abierta pueden no ser comunes
dentro de los grupos especializados en bosques.

Figura B2.1.1. Las especies de plantas y aves se adaptan a habitats con diferentes suelos. (A) Bosque de suelo arcilloso. (B) Bos-
que de suelo de terraza. (C) Vegetacion de arena blanca. Fotos de Camila Ribas.
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Figura 2.6 Diversificacién y endemismo en ranas cohete amazonicas (Allobates spp.). Las especies estrechamente relacionadas mues-
tran un patrén de distribucion alopatrico, coincidiendo con los interfluvios delimitados por los rios amazénicos modernos. (A) Relacio-
nes evolutivas, representadas como un arbol filogenético. El tiempo se presenta en el eje horizontal; las barras azules indican los inter-
valos de confianza en torno al tiempo de especiacion inferido; Los graficos circulares indican cuan probables son las dreas ancestrales
estimadas de cada clado, los cuadrados de colores representan la distribucién actual de cada especie. (B) Areas amazonicas de ende-
mismo. (C) Numero inferido de linajes acumulados a través del tiempo. Modificado de Réjaud et al. (2020).

tuyen barreras efectivas para la dispersion de las es-
pecies de monos y aves de las tierras altas (que re-
presentan los limites entre especies estrechamente
relacionadas de esos grupos; Cracraft 1985), estas
mismas vias fluviales sirven como corredores de
dispersion para especies de peces, aves, mamiferos
y plantas riberefios y de llanuras aluviales con semi-
llas dispersadas por peces o tortugas (ej., Albert et al.
2011b; Parolin et al. 2013).
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Esta heterogeneidad de habitat puede ser una de las
razones por las que los cambios en el paisaje del pa-
sado que promovieron la diversificacién de linajes
coexistentes en la Amazonia dieron como resultado
diferentes patrones geograficos de distribucion de
especies entre grupos y diferentes tiempos de espe-
ciacién (Da Silva et al. 2005; Naka y Brumfield 2018;
Silva et al. 2019). En este paisaje heterogéneo y di-
namico, la eficacia de una barrera de aislamiento
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depende de las caracteristicas biologicas de las es-
pecies individuales, como su afinidad por el habitat,
su capacidad para moverse por el paisaje, su tole-
rancia a las temperaturas y precipitaciones extre-
mas, su tiempo de generacién, tamafno de nidada y
patrones de abundancia, entre otros factores (Paz et
al. 2015; Papadopoulou y Knowles 2016; Capurucho
et al. 2020). La baja capacidad de dispersién, por
ejemplo, facilita el aislamiento geografico y la dife-
renciacion genética, que tienden a aumentar las ta-
sas de especiacion (por ejemplo, insectos tropicales,
Polato et al. 2018), pero también aumenta el riesgo
de extincion local (Cooper et al. 2008). Las toleran-
cias térmicas, por otro lado, median los impactos del
clima en el mantenimiento de la diversidad y las ta-
sas de especiacién (Janzen 1967); Debido a que las
especies tropicales experimentan temperaturas
ambientales relativamente estables a lo largo de su
ciclo anual, han desarrollado tolerancias térmicas
mas estrechas y capacidades de dispersién reduci-
das en relacion con las especies templadas (Janzen
1967; Shah et al. 2017), 1o que promueve la especia-
cién. Las especies tropicales de tierras bajas tam-
bién viven en condiciones de temperatura cercanas
a su maximo térmico, lo que las pone en riesgo ante
el aumento del calentamiento global (Colwell et al.
2008; Campos et al. 2018; Diele-Viegas et al. 2018,
2019).

Debido a que las especies amazoénicas tienen trayec-
torias evolutivas Unicas y requisitos ambientales va-
riables, se han visto afectadas de manera diferente
por eventos geoldgicos y climaticos pasados. Los pa-
trones de conectividad histérica entre las poblacio-
nes que habitan los habitats de los bosques lluviosos
de las tierras altas se han visto profundamente in-
fluenciados por los cursos cambiantes de los princi-
pales rios de las tierras bajas y sus llanuras aluviales
asociadas durante millones de afios, y también por
discontinuidades topograficas y de habitat promi-
nentes, como parches de terreno accidentado, vege-
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tacién de sabana abierta y suelos arenosos (Capuru-
choetal. 2020; Cracraft et al. 2020). A modo de ejem-
plo, mientras que el rio Branco, relativamente estre-
cho y joven, delimita la distribucién de algunas
especies de primates (Boubli et al. 2015), este rio ha
tenido un doble papel en la evolucién de algunas
aves (Naka y Brumfield 2018), plantas (Nazareno et
al. 2019a, b, 2021), y algunos peces pequenos (Da-
gosta y Pinna 2017), sirviendo como una barrera
efectiva para algunas especies pero no para otras.
Por lo tanto, los rasgos ecolégicos son importantes
no solo para definir la distribucién y el grado de co-
nectividad de las poblaciones existentes, sino que
también han influido en su historia evolutiva a lo
largo del tiempo.

Los hdbitats amazonicos, tanto terrestres como
acuaticos, se han visto profundamente afectados
por el cambio climatico, especialmente por los cam-
bios en los patrones de precipitacion y los niveles
del mar durante millones de afos. Muchos estudios
han discutido la influencia de climas pasados sobre
los paisajes amazodnicos mientras se enfocan en los
cambios de la cubierta relativa de bosque y sabana
(Bush y Oliveira 2006). Sin embargo, cambios mas
sutiles en la estructura del bosque también pueden
afectar la distribucion de especies y la conectividad
del paisaje (Cowling et al. 2001; Arruda et al. 2017).
Comprender como mantener la conectividad de la
poblacion es clave para proteger la biodiversidad
amazonica. Por ejemplo, se cree que la resiliencia de
los taxones de los bosques amazonicos de las tierras
altas se ha basado en las dimensiones histérica-
mente grandes del habitat adecuado que les permi-
tio rastrear las condiciones climaticas apropiadas,
loque posiblemente explique por qué tantas especies
de los bosques de las tierras altas muestran signos
de cambios relativamente recientes en el tamano de
la poblacion. (Silva et al. 2019). Estas dindmicas his-
toricas sientan las bases para las predicciones de la
forma como el cambio climético futuro afectara alos
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HETEROGENEIDAD DEL HABITAT Y DISTRIBUCION Y ENDEMISMO DE AVES EN LAS LLANURAS ALUVIALES AMAZONICAS
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Figura 2.7 Heterogeneidad del habitat y distribucién y endemismo de aves en las llanuras aluviales amazdnicas. Distribucion de (A)
ambientes inundados (~14% del area total) y (B) ambientes no inundados (modificado de Hess et al. 2015). Areas de endemismo para
aves asociadas con (C) ambientes inundados (Cohn-Halt et al., 2007) y (D) no inundados (Silva et al. 2019).
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parches de bosques humedos, que se estan frag-
mentando cada vez mas debido a la deforestacion y
otras actividades humanas de uso del suelo.

2.4.3 Diversificacion mediada por rasgos en una
Amazonia heterogénea

Los estudios que consideran las afinidades de habi-
tat de las especies amazodnicas muestran que la his-
toria de cada taxon y su resiliencia a través del
tiempo estd profundamente vinculada a los tipos de
ambientes que ocupa. Esta visién esta transfor-
mando la forma en que los cientificos y el publico en
general ven la Amazonia. Debido a que se ha subes-
timado la heterogeneidad de los habitats amazoni-
cos de las tierras bajas y a que la region se ha perci-
bido (erréneamente) como un ecosistema grande y
homogéneo, muchos taxones han sido equivocada-
mente considerados generalistas y, en consecuen-
cia, resilientes al cambio del paisaje (Bates y Demos
2001). En las aves, uno de los grupos mejor estudia-
dos en la Amazonia, se ha demostrado que las espe-
cies del bosque no inundable de tierras altas tiene
diferentes asociaciones ecoldgicas e historias evolu-
tivas en relacién con las especies que habitan en las
llanuras aluviales y aquellas en dreas de vegetacion
abierta (Figura 2.8) . En consecuencia, la distribu-
cién geografica de la diversidad bioldgica difiere en-
tre esos tres grupos, al igual que su resiliencia a
cambios ambientales futuros (Capurucho et al
2020; Cracraft et al. 2020; Thom et al. 2020). Las aves
asociadas con bosques no inundables de tierras al-
tas son las mas diversas (actualmente comprenden
alrededor de 1000 especies; Billerman et al. 2020).
En estos grupos, las especies distintas, aunque es-
trechamente relacionadas, se encuentran en cada
interfluvio amazonico principal (Figura 2.7; Silva et
al. 2019). También se han descrito patrones simila-
res para otros grupos de organismos amazonicos
distribuidos principalmente en los bosques de tie-
rras altas (ej., Craig et al. 2017; Godinho y da Silva
2018).
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Por el contrario, las poblaciones asociadas con am-
bientes estacionalmente inundados, cuyos habitats
disponibles se distribuyen actualmente a lo largo de
los principales rios amazonicos, han sido impacta-
das por cambios drasticos de habitat debido a cam-
bios en el sistema de drenaje durante los ultimos 5
Ma (Bicudo et al. 2019), incluyendo cambios signifi-
cativos incluso en los ultimos 45 ka (Pupim et al.
2019). Si bien los rios grandes son barreras para la
dispersion de aves de sotobosque de cuerpo pe-
qguenio en bosques humedos no inundables, la vege-
tacion inundada estacionalmente que crece a lo
largo de estos rios promueve conexiones entre las
poblaciones de especies asociadas a las llanuras
aluviales adaptadas al ciclo de inundacién anual de
las llanuras aluviales de los rios. A diferencia de las
aves de bosques no inundables de tierras altas, las
especies de llanuras aluviales tienen poca diversi-
dad intraespecifica, pero representan linajes mas
antiguos que se originaron durante el Mioceno me-
dio a tardio (5—-11 Ma; Thom et al. 2020). Las mayo-
res diferencias genéticas dentro de estas especies
extendidas de llanuras aluviales se observan entre
las poblaciones de las cuencas sedimentarias occi-
dentales y las poblaciones de los escudos orientales
(Thom et al. 2018, 2020). Estas distintas trayectorias
evolutivas han ayudado a dar forma a la historia de
las llanuras aluviales amazonicas (Bicudo et al.
2019). Los datos de aves y peces adaptados a las lla-
nuras aluviales, por ejemplo, indican poblaciones
histéricamente mas grandes y mas conectadas en la
Amazonia occidental (Santos et al. 2007; Thom et al.
2020), y ciclos de conectividad y aislamiento entre
especies que ocupan hdbitats estacionalmente
inundados en la Amazonia oriental vs. occidental.
Los organismos adaptados a paisajes inundados es-
tacionalmente son particularmente vulnerables a
las interrupciones de la conectividad causadas por
cambios histéricos en el paisaje o por impactos an-
tropogénicos como represas y vias fluviales (Latru-
besse et al. 2017; Anderson et al. 2018).
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Las especies asociadas con la vegetacién abierta que
crece en suelos arenosos tienen aun un tercer pa-
tron de distribucion de diversidad en la Amazonia.
En plantas y aves, por ejemplo, las poblaciones de la
misma especie se distribuyen en parches de héabitat
abierto separados por tierras altas y bosques inun-
dados y ubicados a miles de kildémetros de distancia,
abarcando todos los interfluvios principales (Capu-
rucho et al. 2020). A pesar de tener una distribucion
naturalmente fragmentada en la actualidad, estas
especies estaban menos aisladas en el pasado, lo
que sugiere que, aunque presente en la Amazonia
durante millones de anos, la distribucion de la vege-
tacién abierta ha variado a lo largo del tiempo (Ade-
ney et al. 2016).
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Juntos, estos patrones contrastantes indican que el
paisaje amazoénico y sus diferentes habitats han sido
espacialmente dindmicos durante millones de anos,
yque la distribucidn actual de habitats y especies re-
presenta un instante en el tiempo.

2.4.4 Como la biodiversidad genera y mantiene la
biodiversidad

No hay duda que diversas biotas con muchos orga-
nismos funcionalmente distintos, ambientes bidti-
cos complejos y multiples interacciones y oportuni-
dades ecologicas facilitan la coexistencia de espe-
cies y elevan los valores regionales de densidad y
riqueza de las especies. En este sentido, se puede
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Figura 2.8 Resumen de patrones de diversificacion para 21 clados taxonémicos de aves amazodnicas restringidas al sotobosque del
bosque alto (terra firme). [zquierda: Relaciones entre nueve areas de endemismo, deducidas de datos genéticos; los graficos circulares
denotan probabilidades de 4reas ancestrales. Derecha: Areas de endemismo actualmente reconocidas para aves de bosques de tierras
altas. Observe como la historia de diversificacién de este grupo coincide con la ubicacién de los rios amazodnicos que delimitan dreas
de endemismo (por ejemplo, el rio Tocantins entre las dreas de endemismo de Belém y Xingu). También es evidente una diferencia-
cion inicial entre los clados al norte del rio Amazonas (representados por las areas Guayana, Imeri, Napo/Jau) y los del sur (Inambari,

Rondonia, Tapajds, Belém, Xingu). Modificado de Silva et al. (2019).
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entender que la diversidad bioldgica es autocatali-
tica: la riqueza de especies en si misma es una ca-
racteristica clave en el origen de los ecosistemas
amazonicos hiperdiversos (Sombroek 2000; Albert
et al. 2011b; Dattilo y Dyer 2014).

La nocion de que las interacciones bidticas ayudan
a impulsar la diversificacién de organismos no es
nueva. En un articulo famoso, el paleontélogo Leigh
Van Valen (1973) observé que el rango de duracion
de las especies, como lo muestra el registro fosil, era
aproximadamente constante. Tomando de una li-
nea en A través del espejo de Lewis Caroll, donde la
Reina Roja le dice a Alicia que "Se necesita correr
todo lo que puedas hacer para mantenerte en el
mismo lugar", propuso la Hipotesis de la Reina Roja
como una metafora para expresar la idea de que los
linajes no aumentan su capacidad de supervivencia
a través del tiempo geolodgico (Van Valen, 1973). En
la teoria evolutiva moderna, la dindmica de la Reina
Roja se refiere a la evolucion fenotipica en respuesta
a las interacciones bidticas, como la coevolucion de
los parasitos y sus hospederos, las presas y sus de-
predadores, y las interacciones entre los polinizado-
resylas especies de plantas que visitan. En todas es-
tas interacciones bioticas, los cambios adaptativos
en una especie pueden ser seguidos por adaptacio-
nes en otra especie, lo que estimula una carrera evo-
lutiva que puede dar como resultado la coevolucion,
la extincion, o ambas.

Otros ejemplos de dindmicas potenciales de la Reina
Roja incluyen organismos que afectan el ambiente
fisico que experimentan otras especies, como plan-
tas que constituyen un habitat estructural (ej., bro-
melias que brindan un hébitat de reproduccion para
especies de ranas e invertebrados), u organismos
que modifican el ambiente fisico y quimico utilizado
por varios otros taxones (ej., hongos y lombrices de
tierra que modifican la quimica del suelo y el agua).
Las interacciones entre organismos, como aquellas

Panel Cientifico por la Amazonia

que benefician al menos a un miembro de un con-
junto de especies locales, se conocen como facilita-
cion bidtica. A continuacién se presentan varios
ejemplos de como las interacciones bidticas han fa-
cilitado la evolucién de la diversidad amazdnica.

Interacciones parasito-hospedero Debido a que la
composicién de especies de muchos grupos de pa-
rasitos a menudo sigue la de sus hospederos, es po-
sible estimar un nimero minimo de especies de pa-
rasitos en comparacién con la diversidad de sus
taxones hospederos. Dado que muchos peces para-
sitos exhiben una fuerte especificidad de hospe-
dero, se cree que la diversidad real de los parasitos
podria rivalizar con la inmensa diversidad de sus
peces hospederos (Salgado-Maldonado et al. 2016).
En la actualidad, solo se han descrito alrededor de
300 especies de platelmintos monogenoides neo-
tropicales, todos ectoparasitos de las branquias y la
superficie externa del cuerpo de los peces; sin em-
bargo, estos numeros estan aumentando rapida-
mente debido a la investigacién taxonomica en
curso; ver Vianna y Boeger (2019). Ademas, se han
establecido asociaciones estrechas entre helmintos
(gusanos planos y gusanos redondos) y hemospori-
dios (Plasmodium) y especies hospederas en mu-
chos grupos de vertebrados amazoénicos, inclu-
yendo peces (Thatcher 2006), anfibios y reptiles
(McAllister et al. 2010) y aves (Fecchio et al. 2018). La
diversidad de parasitos protozoarios de hospederos
vertebrados en la Amazonia es presumiblemente
mucho mayor aun, segun lo que se sabe de las fau-
nas mejor estudiadas (Dobson et al. 2008). Se sabe
aun menos sobre la diversidad de parasitos de in-
sectos y plantas amazdénicos, pero estudios recien-
tes que utilizan gendémica ambiental indican la exis-
tencia de una extraordinaria diversidad genética y
funcional de parasitos metazoarios y protozoarios
en la Amazonia (Mahé et al. 2017; Puckett 2018).

Construccion de nicho La diversidad biologica tam-
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bién contribuye a la evoluciéon de una mayor diver-
sidad a través de las muchas formas en que los or-
ganismos modifican sus entornos externos. El pro-
ceso por el cual los comportamientos de los
organismos alteran sus ambientes locales se deno-
mina construccion de nicho, que también afecta las
condiciones ecoldgicas de todos los organismos en
un conjunto local (Odling-Smee et al. 2013). Los
comportamientos de los organismos afectan fuerte-
mente e incluso crean muchos habitats importantes
en la Amazonia. Estas actividades incluyen la cons-
truccion de nidos y madrigueras y la dispersiéon de
polen de semillas de frutas por parte de los anima-
les, la formacion de la estructura de la vegetacion y
lasombra de las plantas, y el papel de las plantas, los
hongos y los microbios del suelo o el agua en el ciclo
de nutrientes y energia, la quimica del suelo y el
agua, y los regimenes de incendios (Mueller et al.
2016; Santos-Junior et al. 2017). Las lombrices de
tierra (Clitellata, Annelida) representan un ejemplo
clasico de como la construccion de nichos eleva la
heterogeneidad del habitat y la biodiversidad en la
Amazonia. Las lombrices de tierra son importantes
ingenieros de ecosistemas, cuyas actividades ayu-
dan a mineralizar la materia organica del suelo,
construir y mantener la estructura del suelo, esti-
mular el crecimiento de las plantas y protegerlas de
las plagas (Marichal et al. 2017). Varios otros taxones
amazonicos también son importantes ingenieros de
los ecosistemas terrestres, incluyendo los hongos
(Palin et al. 2011), termitas (Duran-Bautista et al.
2020) y hormigas (Folgarait 1998).

Especies fundamentales El alto nimero de especies
de peces en los ecosistemas acuaticos amazonicos
puede afectar fuertemente el ciclo de nutrientes y
energia (Winemiller y Jepsen 1998; Arruda et al
2017). Un ejemplo llamativo es el papel ecologico
del “coporo” o “sabalo” (Prochilodus mariae), un pez
caraciforme detritivoro y migratorio que es funcio-
nalmente importante en los arroyos del piedemonte
andino de las cuencas de la Amazonia occidental y
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del Orinoco. La exclusién selectiva de esta tinica es-
pecie cambia cualitativamente la estructura de las
comunidades acudticas locales, segun lo medido
por la acumulacion de sedimentos y la composicion
de los conjuntos de algas e invertebrados (Flecker
1996). Otro ejemplo lo presentan los peces eléctri-
cos planctivoros (Gymnotiformes) que constituyen
la base de las redes troficas acudticas en las cuencas
de la Amazonia y el Orinoco (Lundberg et al. 1987,
Fernandes et al. 2004). Debido a que estas redes tro-
ficas son esenciales para sustentar las pesquerias
regionales de las que dependen millones de perso-
nas de la Amazonia como fuente primaria de pro-
teina animal (Goulding et al. 2019), los peces planc-
tivoros son una especie fundamental para los
paisajes amazénicos dominados por humanos.

Interacciones depredador-presa y la evolucién de la
diversidad quimica La dindmica depredador-presa
es una de las fuerzas evolutivas mas poderosas de la
naturaleza, lo que da como resultado una miriada de
estrategias y armas para cazar o evitar la depreda-
cién. Algunas interacciones de larga evolucion entre
especies amazonicas son responsables de la genera-
cién y acumulacion de productos naturales suscep-
tibles de bioprospeccion. Se sabe que las ranas ve-
nenosas amazonicas (familia Dendrobatidae), por
ejemplo, secuestran las defensas quimicas de las
presas artropodas de las que se alimentan. Estos al-
caloides (Cuadro 2.2) son utilizados por pueblos in-
digenas y explorados por la comunidad médica y la
industria farmacéutica (Daly et al. 2000; Cordell et al.
2001; Philippe y Angenot 2005). Acaros, hormigas,
escarabajos y ciempies han sido sefialados como
fuentes de alcaloides para las ranas venenosas en
todo el mundo (Saporito et al. 2009; McGugan et al.
2016), y varias especies de ranas pueden modificar-
los quimicamente atin mas, dando lugar a otros al-
caloides (Daly et al. 2003, 2009). Ademas, aunque
hay mas investigaciones pendientes, algunos alca-
loides d e las ranas venenosas parecen derivarse
de las plantas. Esto refleja las complejas interacciones
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troficas entre las plantas, los artropodos que se ali-
mentan de ellas y las ranas que se alimentan de esos
artropodos (Tokuyama y Daly 1983).

El potencial de las plantas para la bioeconomia ama-
zonica es enorme. Por ejemplo, los pueblos amazo-
nicos han conocido los efectos de los alcaloides de
las plantas como medicina durante siglos. Los alca-
loides de las plantas evolucionaron como un meca-
nismo de defensa contra la herbivoria (Gauld et al.
1992) y se sintetizan en las raices, tallos (ej., banis-
terina), hojas (ej., cafeina), flores, frutos, semillas
(€j., estricnina) y corteza (ej., quinina). Algunos de
los alcaloides vegetales mas comunes incluyen la
quinina antipaltidica, venenos de caza (barbasco,
curare), estimulantes (guayusa, nicotina, coca) y
hierbas rituales (ayahuasca, escopolamina). Muchos
de estos compuestos son precursores de la medicina
moderna; sin embargo, debido a sus estructuras
quimicas complejas, solo una fraccién entra en pro-
duccion comercial (Reis et al. 2019). Ademas, los
aloquimicos de algunas plantas amazonicas po-
drian resultar utiles como fuentes de pesticidas bio-
degradables; el Piquia (Caryocar), por ejemplo, pro-
duce un compuesto que parece ser toxico para la
temida hormiga cortadora de hojas (Atta), que cada
ano causa grandes pérdidas financieras a la agricul-
tura sudamericana (Plotkin 1988). Hoy en dia, em-
presas enteras se dedican a examinar compuestos
quimicos en plantas, insectos y ranas, en busca de
posibles farmacos. Los productos naturales y sus
derivados han sido, y contintian siendo, una fuente
principal en el campo del descubrimiento de farma-
cos (Lopes et al. 2019).

2.5 Pérdida y recambio de especies en la Amazo-
nia: Lecciones del registro fosil

Extinciones han ocurrido muchas veces alolargo de
la historia de la Tierra, representando un proceso
elemental que contribuye a la diversificacion evolu-
tiva. Se ha estimado que mas del 99% de todas las
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especies que alguna vez vivieron en la Tierra ahora
estan extintas (Raup 1986). El registro fosil ofrece
evidencia unica para estudiar las extinciones; los
paleontologos han identificado 18 intervalos de
tiempo con tasas de extincion elevadas durante los
ultimos 540 millones de anos, cinco de los cuales es-
tan clasificados como eventos de extincién masiva
(Bambach 2006). Los modelos basados en analisis
de ADNy el registro fosil, especialmente de mamife-
ros e invertebrados marinos, muestran que las tasas
de extincion de fondo a lo largo del tiempo geoldgico
han oscilado entre 0,02 y 0,14 extinciones por mi-
116n de especies por afio. A su vez, se estima que las
tasas de especiaciéon son aproximadamente el doble
de este valor, con un rango de 0,05 a 0,20 eventos de
especiacion por millén de especies por ano (Ja-
blonski 2005; De Vos et al. 2015). El registro fosil
también muestra cambios en la biodiversidad a lo
largo del tiempo geologico con eventos ocasionales
de extincién masiva catastrofica, cuando las tasas
de extincién aumentaron miles de veces, elimi-
nando grandes clados con genes y planes corporales
distintivos (Bambach 2006; Ceballos et al. 2015).

Esta comprensién del pasado nos permite poner en
perspectiva la ola de extinciones que enfrenta la
biota moderna, que se estima entre 1.000 y 10.000
veces mayor que el registro histérico y, por lo tanto,
similar en alcance a la de los eventos de extincién
masiva del pasado (Ceballos et al. 2015). Si bien sus
causas son multiples, el aumento de la concentra-
cién de dioxido de carbono en la atmésfera y la aci-
dificacion de los océanos provocada por la accién
humana, coinciden con los grandes cambios am-
bientales naturales que desencadenaron eventos de
extincion masiva en el pasado remoto.

Alolargo de su larga historia geolégica, la Pan-Ama-
zonia ha sufrido grandes cambios ambientales, im-
pulsados principalmente por fuerzas tectonicas re-
gionales y climaticas globales. La Pan-Amazonia
una vez se extendié sobre la mayor parte del norte
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de América del Sur, con tierras bajas caracterizadas (i) El levantamiento durante el Paledgeno de los

por alternancia de condiciones fluviales y lacustres Andes centrales, causado por la subduccion de
y ensenadas marinas marginales. Los linajes mo- placas a lo largo del margen del Pacifico y la
dernos de organismos amazonicos han sobrevivido ruptura de la placa del Pacifico (ca. 23 Ma; ver
y se han adaptado a cinco grandes reordenamientos el Capitulo 1), resulto en el establecimiento de
de accidentes geograficos y habitats durante el Ce- una cuenca fluvial subandina que drena al
nozoico (66—0 Ma), de la siguiente manera: norte hacia un gran ensenada del Mar Caribe.

CUADRO 2.2: La evolucion de las Farmacias Saltarinas: Defensas quimicas de las ranas

La diversidad bioldgica es mucho mas que el numero de especies que viven en una region. También abarca
todos los servicios ecosistémicos que brindan las especies. Las ranas amazonicas, por ejemplo, pueden ser
particularmente importantes para la industria farmacéutica, suministrando alcaloides potentes. En la piel
de las ranas venenosas neotropicales (familia: Dendrobatidae), se han reportado mas de 500 alcaloides di-
ferentes (Saporito et al. 2011). Los impulsores de la diversidad de alcaloides son particularmente relevantes
para la bioprospeccion, ya que reflejan tanto la identidad de las especies de ranas como las condiciones
ambientales locales, incluyendo la comunidad local de presas y las condiciones abioticas (Daly et al. 1992;
Saporito et al. 2011; McGugan et al. 2016). Estos alcaloides parecen ofrecer defensas quimicas contra depre-
dadores, hongos y quizas ectoparasitos (ej., Brodie y Tumbarello 1978; Fritz et al. 1981; Macfoy et al. 2005;
Weldon et al. 2006). El secuestro y la modificacion de alcaloides son tanto el resultado de las interacciones
bioticas entre las ranas amazodnicas y sus presas invertebradas, como un mediador de las interacciones en-
tre esas mismas ranas y sus depredadores. Ademas, debido a que algunas especies de ranas no téxicas han
desarrollado formas de imitar los patrones de coloracion de las ranas toxicas, esta interaccion depredador-
presa a menudo se expande para afectar la supervivencia de otros anfibios locales (Darst et al. 2006).

Figura B2.2.1 Las ranas dardo venenosas estan protegidas por alcaloides que secuestran de sus presas, incluyendo hormigas, aca-
ros, ciempies y escarabajos meliridos (ver Saporito ef al. 2011 y referencias en el mismo).
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La cuenca se extendia sobre el drea que ahora
ocupan los Llanos de Colombia y Venezuela.

(ii) Laformacionde montafiasenlos Andes centra-
les y del norte redujo la influencia del Caribe y
condujo al origen y movimiento de mega hume-
dales en la Amazonia occidental ca. 22-10 Ma.
El megasistema de humedales de Pebas resultd
de esta expansion, alcanzando mas de 1 millon
de km? (ver el Capitulo 1).

(iii) La intensa formacién de montafias andinas
desde finales del Mioceno medio (ultimos 10
Ma), que coincidié con las fluctuaciones globa-
les del nivel del mar, impidié nuevas influen-
cias marinas en la Amazonia occidental y a lo
largo de la cuenca andina. Esto retuvo gran
parte de los drenajes que fluian hacia el Paci-
fico y el Caribe, y form¢ la amplia llanura alu-
vial denominada el Sistema Acre.

(iv) Desde finales del Mioceno (ca. 7 Ma) en ade-
lante, un mayor levantamiento andino obligé al
mega-humedal a drenarse por completo. Esto
condujo al desarrollo de extensos sistemas de
terrazas fluviales con selvas tropicales de terra
firme expandidas.

(v) Elcierre de la via maritima centroamericana y
el surgimiento del istmo de Panama (ca. 15-3,5
Ma) brindaron oportunidades para migracio-
nes extensas de linajes norteamericanos tanto
a la Amazonia como a nuevos habitats monta-
nosos en los Andes.

Las respuestas bidticas a estos inmensos cambios
ambientales incluyeron la dispersion y los cambios
de habitat a nivel de organismo, la adaptacién y los
cambios de rango geografico a nivel de poblacién, y
la especiacion y extincion a nivel de especie (Cuadro
2.3).

Si bien el registro geologico no brinda evidencia de
eventos de extincion masiva repentina durante el
Cenozoico en la Amazonia, algunos grupos de ani-
males que alguna vez fueron abundantes tanto en
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ambientes terrestres como acuaticos fueron extir-
pados por uno o mas de los eventos antes mencio-
nados, incluyendo las especies que se espera que
brinden una variedad de funciones ecoldgicas. El re-
gistro fosil evidencia pulsos de extinciones entre
cada una de las etapas anteriores.

Las extinciones mdas importantes fueron las que
afectaron a la rica y endémica fauna lacustre, en
particular los moluscos bivalvos (Wesselingh y Ra-
mos, 2010) y los reptiles cocodrilianos (Riff et al.
2010; Scheyer et al. 2013; Salas-Gismondi et al.
2015). Estas extinciones ocurrieron en la transicion
del megasistema de humedales lacustre-fluvial de
Pebas al fluvio-lacustre de Acre, en asociacidon con
el origen del moderno rio Amazonas transcontinen-
tal, ca. 9-4,5 Ma (Albert et al. 2018).

Los moluscos y los cocodrilos se encuentran entre
los clados mejor representados en el registro fosil de
la Amazonia. Ejemplifican la diversificacion y sub-
secuente extincién de la fauna acudtica en asocia-
cién con la evolucién de los mega humedales du-
rante el Nedgeno. Se documentaron alrededor de 85
especies de moluscos de las ultimas etapas del Sis-
tema Pebas (Mioceno medio a superior). Esta fauna
estuvo dominada por los bivalvos Pachydontinae,
gue se originaron en las aguas marinas costeras del
Pacifico y el Caribe. Moluscos marinos colonizaron
la Amazonia occidental durante los pulsos de ingre-
sos marinos ca. 23-15 Ma, junto con otros grupos de
animales acuaticos como rayas de agua dulce, an-
choas, peces aguja, delfines, manaties y varios lina-
jes de parasitos (Lovejoy et al. 1998). Los pequenos
cocodrilos de hocico romo desarrollaron una denti-
cién aplastante que les permitié alimentarse de or-
ganismos de caparazén duro y depredar la malaco-
fauna del Pebas (Salas-Gismondi et al. 2015). La
fauna de cocodrilos del sistema Pebas también in-
cluia especies que se especializaban en comer pes-
cado (gaviales de hocico largo), presas grandes a gi-
gantes (Purussaurus), que engullian presas pequenas
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CUADRO 2.3: Diversidad y Paisajes Amazonicos Pasados

Los principales registros sobre el inicio de la selva amazonica actual son los fosiles de plantas y animales
del periodo Paleoceno (~58 Ma) encontrados en la Formacién Cerrején en el norte de Colombia (Wing et al.
2009). Los fésiles indican una gran diversidad de linajes caracteristicos de plantas tropicales (ej., palmeras
y leguminosas), insectos herbivoros (Wing et al. 2009) y una fauna tinica de serpientes gigantes, cocodrilos
y tortugas (Head et al. 2009). En el pasado, la Amazonia ocupaba una superficie mayor que la actual. La
Pan-Amazonia incluia el drea de las actuales cuencas de la Amazonia, Magdalena y Orinoco. Las faunas
fésiles de La Venta (13—-11 Ma) en el valle del Magdalena en Colombia (Kay et al. 1997), y de Acre en Brasil
y Urumaco en el noroeste de Venezuela (~11-6 Ma) evidencian la diversidad pasada y el cambio del paisaje
en la Amazonia a través del tiempo (Sanchez-Villagra et al. 2010). La fauna de La Venta registra una alta
variedad de mamiferos caracteristicos del bosque tropical, como primates y murciélagos, asi como coco-
drilos y tortugas gigantes y numerosos peces de agua dulce (Kay et al. 1997). De manera similar, la fauna
de Acre en Brasil y Urumaco en Venezuela incluye una gran diversidad de mamiferos, cocodrilos, tortugas
y peces (Sanchez-Villagra et al. 2010). El registro fosil de vertebrados acuaticos, como cocodrilos, tortugas
y peces de La Venta y Urumaco, muestra claramente que estas regiones estaban conectadas con la actual
Amazonia, cuando existia el mega humedal de Pebas (ej., Cadena et al. 2020Db).
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Figura B2.3.1 Diversidad pasada en la Amazonia y el paisaje de mega humedales. Izquierda: La diversidad cambia a través del
tiempo, como lo muestra el registro fosil. Tener en cuenta que la diversidad floral se ha mantenido alta desde el Pale6geno (ca. 60
Ma), y los cocodrilos y moluscos se diversificaron con la aparicién de los megahumedales y disminuyeron con su desaparicion (mo-
dificado de Hoorn et al. 2010). Derecha: Reconstruccion del paisaje amazonico durante el Mioceno medio a tardio (16—7 Ma) desta-
cando al caiman gigante Purussaurus brasiliensis depredando un toxodonte (Trigodon). [lustracion de Orlando Grillo, en Hoorn and
Wesselingh (2010).
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(Mourasuchus) y presas pequeias generalizadas
(Caiman y Paleosuchus). En tierra, los ultimos re-
presentantes de un grupo extinto de crocodilifor-
mes terrestres, los Sebecidae, compitieron con los
mamiferos como depredadores principales. Este
grupo incluia al depredador terrestre mas grande de
la Amazonia durante el Mioceno Medio, Barinasu-
chus arveloi, de la Formacién Parangula en Vene-
zuela, que alcanzaba hasta 6 metros de longitud
(Paolillo y Linares 2007). Debido a que los depreda-
dores superiores son muy susceptibles a los cam-
bios ambientales drasticos, es probable (aunque
aun no se ha confirmado) que los cambios en el
mega humedal hayan afectado la supervivencia de
estos organismos (Salas-Gismondi et al. 2015).

Con el final del Sistema Pebas, la mayor parte de la
fauna de moluscos asociada se extinguio. En conse-
cuencia, la diversidad de moluscos amazdnicos mo-
dernos es notablemente pobre y esta dominada por
grupos cosmopolitas de agua dulce, como mejillo-
nes, almejas y caracoles de agua dulce (Wesselingh
y Ramos 2010). La desaparicion de los moluscos en-
démicos de Pebas afecté negativamente a los coco-
drilos pan-amazénicos, quienes luego sufrieron su
primer evento de extincion a gran escala (Salas-Gis-
mondi et al. 2015, Souza-Filho et al. 2019).

Aun asi, la mayoria de los linajes de cocodrilianos
sobrevivieron hasta la formacion del Sistema Acre
hace ca. 10-7 millones de anos. En los extensos hu-
medales del sistema de Acre florecié una notable di-
versidad de alrededor de 30 especies que muestran
una variacién morfolégica mayor que cualquier otra
fauna de cocodrilianos, existente o extinta (Riff et al.
2010; Cidade et al. 2019). De igual manera, el pe-
riodo fue testigo de una gran diversidad de tortugas,
incluyendo una de las tortugas mas grandes que
jamas haya existido en la Tierra, con mds de 2,5 m
de largo y con una masa corporal estimada de ca.
1.000 kg (Cadena et al. 2020b). Mas alla de algunos
géneros generalistas que han estado presentes en la
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Amazonia desde el Mioceno Medio hasta la actuali-
dad (ej., Caiman, Melanosuchus, y Paleosuchus), la
disponibilidad de presas de gran tamano y la com-
petencia con otros depredadores acuaticos proba-
blemente desencadenaron la evolucién de los de-
predadores gigantes. Los ejemplos incluyen a
Purussaurus brasiliensis, con su cuerpo de 12 me-
tros de largo (Aureliano et al. 2015), formas alta-
mente especializadas como las especies extranas
del género Mourasuchus, conocido por su craneo
largo, ancho, dorsoventralmente plano y denticién
diminuta (Cidade et al. 2019), y los gaviales de ho-
cico largo, algunos también de tamano gigante (Riff
etal. 2010).

Sin embargo, la transicion del Sistema Acre a los
modernos ambientes amazonicos fluviales y de te-
rra firme, a partir de alrededor de 7 Ma, conduyjo a
un gran evento de extincion que afecto a la fauna de
cocodrilianos. Todas las formas especializadas,
desde pequenas hasta gigantes, desaparecieron. Los
cocodrilos sudamericanos existentes son ahora una
pequena fraccion de su antigua diversidad. Los tipos
de cuerpos enteros y los roles ecolégicos entre la
fauna acuética desaparecieron después del fin de
los mega humedales del Mioceno amazdénico.

En marcado contraste con la extincion de moluscos
y cocodrilos, la fauna de peces de la Amazonia mo-
derna se ha mantenido practicamente sin cambios
a nivel de género y rangos taxondmicos superiores.
La evidencia directa del registro fosil indica que to-
dos los géneros fésiles conocidos del Mioceno, ex-
cepto uno, aun viven (Lundberg et al. 1998). Ade-
mas, las filogenias moleculares de la mayoria de los
géneros de peces amazodnicos, incluyendo mas de
1000 de las 3000 especies conocidas (van der Sleen
y Albert 2017). En combinacién, estos conjuntos de
datos indican que la mayoria de los géneros que
componen la rica fauna de peces amazonicos de hoy
estaban presentes en el Mioceno medio (ca. 15-10
Ma). Los origenes evolutivos de la mayoria de las
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formas de peces amazodnicos y sus roles ecologicos
son anteriores a la formacion geolodgica de las cuen-
cas modernas de la Amazonia y el Orinoco durante
el Mioceno tardio y el Plioceno (ca. 9-4,5 Ma; Albert
etal. 2011b).

La tectonica que elevo los Andes y provoco los gran-
des cambios ambientales mencionados anterior-
mente también cred la ruta terrestre que terminod
conun largo aislamiento de América del Sur de otros
continentes durante la mayor parte del Cenozoico
(Croft 2016). Este aislamiento, que llevd a América
del Sur a albergar una peculiar y endémica mega-
fauna de mamiferos (Defler 2019), ces6 cuando la
formacién del Istmo de Panama facilit6 el intercam-
bio bidtico entre América del Norte y América del
Sur, a través del evento conocido como el Gran In-
tercambio Bidtico Americano (GABI, por sus siglas
en inglés; Stehli y Webb 1985). Esta conexién tuvo
grandes implicaciones para la formacion historica
de la fauna y flora amazonica. Las plantas, que tie-
nen una mayor capacidad de dispersion, se disper-
saron antes que los animales, incluso antes de que
se estableciera completamente un puente terrestre
entre los continentes (Cody et al. 2010). El registro
fésil de mamiferos terrestres, que es abundante en
ambos continentes y, por lo tanto, ilustra la dina-
mica de dispersion, muestra que el intercambio fue
inicialmente simétrico, pero seguido de un dominio
creciente de mamiferos de origen norteamericano
en América del Sur durante el Pleistoceno (Marshall
et al. . 1982). Debido a que el registro fosil refleja
principalmente patrones de las regiones templadas
(Carrillo et al. 2015), también se han empleado filo-
genias moleculares para comprender el GABI;
muestran que la dispersion de América del Sur a
América del Norte ocurrié probablemente entre las
regiones tropicales de los dos continentes (Bacon et
al. 2015). De hecho, muchos grupos de mamiferos
que se encuentran hoy en los bosques tropicales de
América Central se originaron en la Amazonia, y la
muchos de los mamiferos placentarios neotropicales,
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como félidos, canidos, pecaries, venados, nutrias,
ardillas, camélidos, asi como los extintos probosci-
dios y caballos, son descendientes de migrantes
norteamericanos (Webb 1991; Antonelli et al. 2018).

La extincién a escala global de la megafauna afecto
a la Amazonia al final del Pleistoceno. Redujo la
diversidad de megafauna en todo el mundo en dos
tercios ca. Hace 50.000-10.000 afios (Barnosky et al.
2004). La caza por humanos fue una causa impor-
tante de extinciones, en algunas regiones en siner-
gia con el cambio climdtico (Barnosky et al. 2004;
Barnosky y Lindsey, 2010). América del Sur perdio
ca. 83% de su megafauna durante este evento de ex-
tincién, mas que cualquier otro continente (Bar-
nosky y Lindsey 2010; Prado ef al. 2015). Esta pér-
dida afectd6 algunos procesos importantes del
ecosistema. Debido a que los animales grandes jue-
gan un papel importante en el movimiento espacial
de nutrientes desde areas de alta a baja concentra-
cién de nutrientes, las extinciones de megafauna re-
sultaron en flujos de nutrientes reducidos (Doughty
etal. 2016a). Las extinciones probablemente reduje-
ron el tamano de la poblacién de especies de arboles
de semillas grandes que dependian de grandes her-
bivoros para su dispersién. En la cuenca amazénica,
el rango de tamano de los drboles con semillas gran-
des disminuyd entre un 26% y un 31% (Doughty et
al. 2016b). Ademas, debido a que el tamario del fruto
se correlaciona con la densidad de la madera, se
cree que lareduccion de arboles de semillas grandes
dispersados por animales redujo el contenido de
carbono en la Amazonia en ~1,5% después de la ex-
tincion de la megafauna (Doughty et al. 2016D).

El registro fosil global nos muestra que las especies
con dietas especializadas, tamanos corporales mas
grandes, distribuciones geograficas mas amplias,
mayor longevidad, reproduccion mas lenta y menos
descendencia, son mds susceptibles a cambios y
tienen un mayor riesgo de extincién (McKinney
1997; Purvis et al. 2000). Por otro lado, las especies
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de vida corta con rapido crecimiento poblacional,
dietas mds generalistas y con alta plasticidad feno-
tipica son mas adecuadas para adaptarse y hacer
frente a los cambios ambientales (Chichorro et al.
2019). El registro fosil amazénico de cocodrilos y
mamiferos del Cenozoico ilustra el mismo patrén,
con formas grandes, con dietas especializadas, y
que ocupan grandes areas, fueron fuertemente im-
pactadas por el cambio ambiental. Ante las presio-
nes ambientales que actualmente enfrenta la Ama-
zonia, como la deforestacién, las represas
hidroeléctricas y otras perturbaciones antropogéni-
cas, es posible que las especies con dietas mas espe-
cializadas (Bodmer et al. 1997; Benchimol y Peres
2015) puedan enfrentar un mayor riesgo de extin-
cién (Shahabuddin y Ponte 2005).

Los seres humanos pueden haber ocupado las Amé-
ricas mucho antes de lo que se pensaba, con regis-
tros que datan de hace 33.000 a 31.000 anos en Mé-
xico (Ardelean et al. 2020) y hace 13.000 afios en los
trépicos (Roosevelt et al. 2013). Como tal, el impacto
humano en los ecosistemas locales, incluyendo la
Amazonia, tiene una larga historia (Levis et al. 2017,
Watling et al. 2017). Los estudios de multiples disci-
plinas sugieren que los asentamientos humanos
precolombinos en la cuenca amazonica eran com-
plejos y culturalmente diversos, y que influyeron en
los patrones actuales de la biodiversidad amazonica
(Heckenberger y Neves 2009; Shepard y Ramirez
2011).

Aunque la influencia humana en la cuenca amazo-
nica ha cambiado a lo largo del tiempo (ver los Capi-
tulos 8-11), uno de los legados mas destacados de
estas interacciones durante muchos milenios es la
abundancia y distribucién generalizada de especies
de plantas comunmente utilizadas por los pueblos
indigenas. Estos darboles, ahora identificados como
“hiperdominantes”, incluyen la nuez de Brasil
(Bertholettia excelsa), varias especies de palmeras
(por ejemplo, Astrocaryum murumuru, Oenocarpus
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bacaba), el cacao (Theobroma cacao) y el caimito
(Pouteria caimito) (Shepard y Ramirez 2011; Levis et
al. 2017). Estas especies domesticadas han sido vi-
tales para el sustento de los pueblos amazonicos,
quienes han manejado el bosque durante muchos
siglos (Levis et al. 2017; Montoya et al. 2020).

La evidencia acumulada demuestra que los amerin-
dios precolombinos, social y culturalmente comple-
jos, modificaron las dreas riberenas, de terra firme
y de humedales de la Amazonia, impactando direc-
tamente la distribucion de los conjuntos de especies
locales (Heckenberger 2005; Montoya et al. 2020).
Los ejemplos incluyen suelos antropogénicos (terra
preta) y movimientos de tierra artificiales como es-
tanques de peces, zanjas anulares, monticulos habi-
tacionales y campos elevados (Heckenberger y Ne-
ves 2009; Prestes-Carneiro et al. 2016). La magnitud
de estos cambios varié considerablemente. En areas
como el Llano de Moxos (Bolivia), los nativos crea-
ron un paisaje que comprendia aproximadamente
4.700 islas de bosques artificiales dentro de una sa-
bana inundada estacionalmente (Lombardo et al.
2020). Esta region ha sido confirmada como un
punto de acceso para el cultivo de plantas tempra-
nas, incluyendo la calabaza (Cucurbitasp.), en apro-
ximadamente 10,250 anos calibrados antes del pre-
sente (afio cal. bp), mandioca (Manihot sp.) en
aproximadamente 10.350 anos cal. pb, y un centro
de mejoramiento secundario para el maiz parcial-
mente domesticado (Zea mays), a unos 6.850 afios
cal. pb (Kistler et al. 2018; Lombardo et al. 2020).

2.6 Conservacion de procesos ecologicos y evolu-
tivos

Un objetivo clave de la biologia de la conservacion es
brindar principios y herramientas eficaces para
preservar la biodiversidad (Soulé 1985), especialmente
en ecosistemas complejos y amenazados. Falta informa-
cion critica para la planeacion de la conservacién en
la Amazonia en todas las dimensiones principales de la
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biodiversidad, incluyendo la diversidad taxono-
mica, las distribuciones geograficas, la abundancia
de especies, las relaciones filogenéticas, los rasgos
de las especies y las interacciones de las especies.

Las principales amenazas ala diversidad amazdnica
se encuentran heterogéneamente distribuidas, al
igual que sus ecosistemas y paisajes (RAISG, 2020;
Figura 2.9). Como tal, una estrategia unica no fun-
cionara en la region. Las estrategias de conserva-
cién efectivas deben considerar los procesos evolu-
tivos y ecoldgicos que generan y mantienen la
diversidad de especies locales en las muchas comu-
nidades bioldgicas unicas presentes en esta drea
grande y ecoldogicamente relevante. Sin embargo, la
estructura legal para la conservacién de la biodiver-
sidad en la Amazonia (y globalmente) se basa prin-
cipalmente en especies individuales. Tanto las ini-
ciativas gubernamentales (ej., la Ley de Especies en
Peligro de Extincion) como las politicas no guberna-
mentales (ej., la Lista Roja de la UICN) se organizan
en torno a las ideas y acciones del estado de conser-
vacion de las especies y las categorias de amenazas.
De manera similar, las medidas de deforestacion y
los impactos del desarrollo de infraestructura, como
carreteras, represas y vias fluviales, a menudo igno-
ran la compartimentacién de la diversidad amazo-
nicaylas caracteristicas inicas de cadaregién y tipo
de habitat (Da Silva et al. 2005; Latrubesse et al.
2017). Si bien las iniciativas actuales son cruciales,
es importante no perder de vista los procesos que
mantienen vivas a estas especies y los que generan
nueva diversidad.

Por ejemplo, cuando las prioridades de conserva-
cién se ven desde un punto de vista evolutivo, las
areas que albergan el mismo numero de especies
pueden no compartir la misma relevancia para la
conservacion. En cambio, la preservacion de areas
que contienen cantidades distintas, Gnicas y/o ma-
yores de linajes evolutivos debe recibir una mayor
prioridad de conservaciéon (Forest et al. 2007). Al
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priorizar regiones que albergan linajes amplia-
mente divergentes, niveles mas altos de singulari-
dad filogenética y un espectro mas amplio de la ge-
nealogia de la vida (Meffe y Carroll 1994; Figura
2.10), los cientificos pueden maximizarlas opciones
futuras, tanto para la evolucién continua de la vida
en la Tierra como para en beneficio de la sociedad
(Forest et al. 2007). Los niveles maximos de diversi-
dad filogenética global conducen a servicios ecosis-
témicos mas altos a nivel mundial y servicios de
plantas mas altos en general para la humanidad
(Molina-Venegas et al. 2021). Las prioridades de
conservacion basadas en una comprensién pro-
funda de cémo han surgido los patrones de biodiver-
sidad nos permiten preservar un potencial para la
evolucién y adaptacion futuras (Erwin 1991; Brooks
et al. 1992). Al priorizar clados que se estan espe-
ciando y adaptando rapidamente, podriamos, por
ejemplo, preservar linajes con mayor potencial para
resistir futuros cambios climaticos y ecoldgicos. Del
mismo modo, al aumentar la diversidad evolutiva,
es probable que aumentemos la diversidad de ras-
gosyle brindemos una mayor resiliencia a las selvas
amazoénicas (Sakschewski et al. 2016).

Otra forma de incorporar el pensamiento evolutivo
en la conservacion es enfocarse en los atributos del
paisaje que generan una variacion unica o mantie-
nen la conectividad entre las poblaciones. Las ba-
rreras geograficas, por ejemplo, restringen el rango
de especies y conducen a la diversificaciéon alopa-
trica (Figura 2.5). En la Amazonia, los rios han im-
puesto limites a la distribucién de especies estre-
chamente relacionadas (Ribas et al. 2012). Por otro
lado, los rios también pueden ser corredores de co-
nectividad para especies asociadas a habitats de lla-
nuras aluviales.

Los rios que fluyen libremente son, por lo tanto, fun-
damentales no solo para las especies que sostienen,
sino también para los procesos evolutivos que
impulsan. De manera similar, la conservacién de re-
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Figura 2.9 Areas de endemismo deforestadas (rojo), boscosas (verde), represas (rombos negros) y aves (poligonos amarillos) en la
Amazonia. Tener en cuenta que las mayores amenazas inmediatas para la biodiversidad amazonica se encuentran a lo largo de la
frontera agricola en el sureste de la Amazonia, afectando especialmente las dreas de endemismo del sureste. Notese la gran cantidad
de represas en los Andes y en el Escudo Brasilefio.
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giones con fuertes gradientes ambientales, que se
espera que promuevan la especiacion ecolégica (Fi-
gura 2.5), es relevante desde un punto de vista evo-
lutivo. En la Amazonia, por ejemplo, los tipos de
suelo adyacentes pero distintos estdn intimamente
asociados con la especializacion y diferenciacion de
las plantas (Fine et al. 2005). Por lo tanto, es impor-
tante promover la conservacion de estos gradientes
y los diversos habitats asociados con distintos tipos
de suelo a corto y largo plazo.

La singular diversidad de organismos amazonicos
se genero6 durante un periodo de millones de afios y
representa una gran parte de la diversidad conocida
y desconocida de la Tierra. Debido a que la Amazo-
nia ha estado funcionando como una fuente prima-
ria de biodiversidad para todos los demas biomas
neotropicales (Antonelli et al. 2018), la destruccion
de bosques y la pérdida de especies tienen impactos
directos en la biodiversidad y el funcionamiento de
los ecosistemas en todas las demads regiones de
Ameérica del Sury Central. La disminucion actual
de la biodiversidad amazdénica (WWF 2016) ame-
naza los procesos evolutivos que rigen el origen y el

(A) Delimitacion genética de especies

mantenimiento de la diversidad de especies en to-
das estas areas. Se necesita con urgencia una sélida
red regional de colecciones bioldgicas combinada
con un seguimiento a largo plazo de las poblaciones
amazoénicas, como las realizadas por la red RAIN-
FOR, ForestGeo, PELD y los programas PPBio (PPBio
2005), para mejorar nuestra comprension de la bio-
diversidad, la ecologia y la conservacion de la evolu-
cion, la biogeografia y demografia de la Amazonia
(Stouffer et al. 2021).

Ademas de tener en cuenta los procesos evolutivos,
los esfuerzos de conservacion en la Amazonia tam-
bién deben incluir los aspectos ecoldgicos unicos de
su biota en la planeacién. Los hdbitos y comporta-
mientos de los organismos son un ejemplo impor-
tante. Las migraciones anuales de peces (piracema),
aves e insectos, asi como las floraciones de drboles
frutales, constituyen importantes recursos bioticos
para los agroecosistemas humanos y otros ecosistemas
amazoénicos naturales. Estos comportamientos son
la base de importantes fendmenos ecolégicos y ci-
clos de vida anuales, que incluyen el florecimiento
del mastil, los patrones fenoldgicos, los auges

(B) Delimitacién tradicional de especies

Figura 2.10 Biorregionalizacion basada en datos de ocurrencia de especies de ranas en la Amazonia oriental. A. Datos de la delimita-
cién de especies basada en el ADN. B. Datos de taxonomia basada en la morfologia. Los colores representan afiliaciones de células a
biorregiones. Tener en cuenta que tanto los limites de la biorregiéon como el nimero de especies endémicas son sensibles al conjunto

de datos utilizado. Imagenes modificadas de Vacher et al. (2020).
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reproductivos y los regimenes naturales de inunda-
cion. Tales aspectos deben ser considerados en la
planeacion regional y durante los esfuerzos de con-
servacion de la selva tropical. El establecimiento de
embalses en los rios, por ejemplo, interrumpe los
regimenes naturales de inundacion y perturba los
corredores de migracién que son criticos para la su-
pervivencia de los organismos de agua dulce ama-
zénicos (Winemiller et al. 2016; Latrubesse et al.
2017; Barthem et al. 2017; Albert et al. 2020Db).

2.7 Conclusiones

La biodiversidad amazodnica, aunque profunda-
mente subestimada, se encuentra entre las mas al-
tas de la Tierra y constituye el ntcleo del reino Neo-
tropical. Esta desconcertante biodiversidad surgio
de la diversificacién evolutiva en paisajes altamente
heterogéneos y largos periodos de tiempo en los que
las tasas de especiacion excedieron las de extincion.

Los factores geologicos y climdaticos que operaron en
escalas de tiempo evolutivas (de miles a millones de
anos) restringieron los procesos del paisaje y fluvia-
les que generaron perfiles heterogéneos de la qui-
mica del suelo y el agua y otros factores, que a su vez
afectaron las conexiones geograficas, demograficas
y genéticas entre las poblaciones. Estos factores
abioticos afectaron fuertemente las tasas de adapta-
cién, especiacion y extincion, lo que facilito la diver-
sificacion de organismos en los principales tipos de
hébitat. Sin embargo, la biodiversidad en si también
contribuye a un aumento constante en la riqueza de
especies amazodnicas, a través de mecanismos de re-
troalimentacién autocataliticos dentro de los ecosis-
temas amazoénicos hiperdiversos. Estas interaccio-
nes bioticas conducen a la evolucién de nuevos
rasgos y al aumento de la heterogeneidad estructu-
ral y las dimensiones funcionales de los habitats, al
tiempo que mejoran la diversidad genética y fenoti-
pica delos ecosistemas amazonicos. Las interacciones
de estos factores abidticos y bidticos permiten que
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las especies coexistan dentro de los mismos habi-
tats oregionesy, por lo tanto, reducen sus riesgos de
extincion.

Las actividades humanas han impactado la biodi-
versidad amazonica durante al menos 20 Ka. Los
principales efectos de los pueblos indigenas se ob-
servan en la domesticacién de plantas, las practicas
agricolas y la caza, lo cual alter¢ la estructura de la
vegetacion local y la abundancia de especies. Los
cambios en los ecosistemas amazdnicos se acelera-
ron en los ultimos 500 afios con la colonizacién por-
tuguesa y espanola, y se aceleraron mucho nueva-
mente con la transicion a actividades socioeconomi-
cas modernas durante los ultimos 40 afos, alcan-
zando niveles insostenibles. Los rdpidos cambios en
el uso de la tierra para la agricultura y otras activi-
dades humanas (ej., tala, mineria, caza, pesca, re-
presas, caminos) estan afectando profundamente la
riqueza de especies y los procesos evolutivos al alte-
rar la distribucion, abundancia, conectividad y eco-
logia de las especies amazonicas.

El tamano de las poblaciones de muchas especies
amazoénicas ha disminuido rdpidamente en los ulti-
mos anos, poniendo en peligro a muchas especies y
degradando el bioma forestal en su conjunto (Esco-
bar 2019). Las estrategias mas efectivas de conser-
vacion son dindmicas y pluralistas, equilibrando la
representatividad y la vulnerabilidad de las especies
y los ecosistemas (Jézéquel et al. 2020). La planea-
cién eficaz de la conservacion debe mantener la co-
nectividad, la dispersién y el flujo de genes de la po-
blacién, y garantizar la preservacion de los gra-
dientes ambientales, lo cual facilita los procesos
evolutivos y ecologicos en curso (Anderson et al
2018; Castro et al. 2020). Se requieren atencién y re-
cursos especiales en dreas de rapido desarrollo eco-
némicoy de infraestructura (ej., construccion de ca-
minos y represas), o donde los cambios antropo-
génicos importantes en el habitat han fragmentado
las poblaciones naturales a través de la deforestacion
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y la degradacion para la agricultura, la ganaderia y
la mineria (Benitez-Lopez et al. 2019; Stabile et al.
2020).

2.8 Recomendaciones

La comunidad global debe trabajar de manera estre-
cha y réapida con los gobiernos nacionales cuya so-
berania incluye el territorio amazoénico, para desa-
rrollar y promulgar las siguientes prioridades
cientificas.

Prioridades cientificas:

e Inversiones financieras a niveles de décadas y
apoyo politico para la investigacion en biocien-
cias en la Amazonia, priorizando la investiga-
cién y la educacién en instituciones que permi-
tan el estudio de la biodiversidad amazdénica en
multiples escalas espaciales y temporales, y ca-
pacitar a la préxima generacion de cientificos
amazonicos.

e Investigaciony descubrimiento de la biodiversi-
dad, con apoyo para el desarrollo de capacida-
des, inventarios de campo y encuestas para va-
lidary verificar datos reales de teledeteccion. Se
debe dar prioridad alas universidades, las insti-
tuciones de investigacion y las instalaciones de
recoleccion que permitan el archivo a largo
plazo de material bioldgico, el estudio de los eco-
sistemas amazoénicos en multiples escalas geo-
graficas, bioldgicas y temporales, y la capacita-
ciéon de la proxima generacién de bidlogos
amazonicos integradores.

e Integrar "big data" de las ciencias bioldgicas y
ambientales (ej., geociencias, ciencias del
clima), combinar bioinformatica, genodmica,
morfologia digital de tomografias computariza-
das, descripciones climdticas y de habitats, pa-
leoclimatologia, tecténica y otras herramientas
emergentes, con conocimiento técnico de los li-
mites de especies, genealogias, descripciones
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ambientales actuales y pasadas, interacciones
de especies y diversidad funcional.

Nuevas tecnologias y desarrollo de capacidades
para la caracterizacion genética y ambiental de
especies cripticas y poco conocidas, incluyendo
especialmente hongos y microbios del suelo y
acuaticos.

Prioridades de conservacion:

Conservar, preservar y (cuando sea necesario)
restaurar la calidad y la conectividad de los ha-
bitats terrestres y acudticos (corredores de habi-
tat).

Mantener procesos naturales como la disper-
siony el flujo de genes, los gradientes ambienta-
les y la heterogeneidad ambiental.

Prestar atencion especifica a los procesos ecolo-
gicos y evolutivos y su conservacién, recono-
ciendo que diferirdn entre los ambientes y eco-
sistemas amazonicos.

Establecer y mantener asociaciones a largo
plazo con comunidades locales indigenas y no
indigenas, para intercambiar informacién cri-
tica sobre biodiversidad entre las bases de cono-
cimiento académicas y locales.

Priorizar las acciones de conservacion en areas
donde se maximizan las amenazas antropogéni-
cas (ej., areas endémicas en el sureste de Brasil;
Figura 2.9).

Desarrollar planes a nivel de ecosistema para in-
fraestructura, especialmente embalses de agua
(ej., represas) y vias.
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