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Evolución de la biodiversidad amazónica 
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Mensajes clave  
 
• La biodiversidad amazónica es enorme, con la densidad de especies más alta de la Tierra, pero sigue 

siendo poco conocida en muchos niveles. 
• La biodiversidad amazónica está heterogéneamente distribuida, con muchos ecosistemas y ambientes 

distintos que albergan procesos ecológicos y evolutivos únicos. Muchos patrones de biodiversidad (ej., 
riqueza, endemicidad) son exclusivos de ciertos grupos taxonómicos y no pueden generalizarse. 

• La biodiversidad amazónica se acumuló incrementalmente durante decenas de millones de años, por la 
acción de procesos naturales que operan a lo largo de la vasta escala espacial de todo el continente sud-
americano.  En este sentido, la biodiversidad amazónica es irremplazable. 

• El origen de nuevas especies está influenciado por la variación histórica y actual en la geografía, el clima 
y las interacciones bióticas. El tiempo de especiación varía ampliamente entre los grupos taxonómicos.  

• A diferencia de otras regiones de la Tierra, las especies y los ecosistemas amazónicos escaparon a la 
deforestación y defaunación a escala regional de las edades de hielo del Pleistoceno. Las biotas amazó-
nicas están relativamente intactas en comparación con sus contrapartes de latitudes altas en América 
del Norte y Eurasia, o en las regiones más naturalmente áridas de África tropical y el sur de Asia. La 
América del Sur tropical es única por haber conservado hasta la era moderna el conjunto más diverso de 
ecosistemas terrestres de la Tierra.  

• Las interacciones de las especies amazónicas son extraordinariamente complejas y están cada vez más 
en peligro ante los inmensos y acelerados impactos ambientales antropogénicos. 

• La biodiversidad amazónica es el resultado de una historia larga y dinámica de cambios ambientales e 
interacciones biológicas que operaron durante millones de años. Mantener los procesos evolutivos y eco-
lógicos que resultan en la diversificación y adaptación biológica es fundamental para la supervivencia 
de este ecosistema y sus funciones ecológicas y económicas críticas, tanto a nivel regional como global. 
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Resumen 
 
La Amazonía constituye la mayor concentración de biodiversidad en la Tierra, con más 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 únicos, adaptaciones y funciones ecológicas que con-
tribuyen a los servicios de los ecosistemas a nivel mundial. La biota de la Amazonía se ha producido durante 
millones de años, a través de una combinación dinámica de procesos geológicos, climáticos y evolutivos. Su 
singular historia produjo paisajes heterogéneos en múltiples escalas geográficas, generó hábitats diversos, 
alteró las conexiones geográficas y genéticas entre las poblaciones e impactó las tasas de adaptación, espe-
ciación y extinción. Su biota ecológicamente diversa, a su vez, promovió una mayor diversificación, la co-
existencia de especies y la coevolución, aumentando la biodiversidad con el tiempo. Los eventos importantes 
en la historia amazónica incluyen (i) los orígenes en el Cretácico tardío y Paleógeno 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 amazónicos y atlánticos se separaron por primera vez; (iii) el levantamiento de los Andes del Norte 
(especialmente en los últimos ca. 20 Ma), que separó los bosques tropicales chocoanos y amazónicos y creó 
nuevas condiciones ambientales para la colonización y la especiación, formó megasistemas de humedales 
en la Amazonía occidental y contribuyó al origen del moderno río Amazonas transcontinental; (iv) el cierre 
de la conexión marítima centroamericana y la formación del istmo de Panama durante las épocas del Mio-
ceno y Plioceno (ca. 15-3,5 Ma), que facilitó el Gran Intercambio Biótico Americano; y (v) las oscilaciones 
climáticas de las glaciaciones del Pleistoceno (2,6-0,01 Ma), seguidas de la colonización humana y las extin-
ciones de megafauna. Las actividades humanas han impactado los ecosistemas amazónicos durante más de 
20.000 años, acelerándose en los últimos 400 años y especialmente en los últimos 40 años, y ahora repre-
sentan amenazas existenciales para los ecosistemas amazónicos. La conservación amazónica requiere do-
cumentar su diversa biota, monitorear las distribuciones biogeográficas 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 documentación y el monitoreo de la 
biodiversidad para aprovechar la capacidad científica existente. Esta información es clave para desarrollar 
planes estratégicos de conservación del hábitat que permitirán la continuidad de los procesos evolutivos y 
ecológicos que tienen lugar en la cuenca amazónica, ahora y en el futuro. 
 
Palabras clave: adaptación, biodiversidad, biogeografía, coevolución, conservación, ecología, extinción, Neotrópico, 
especiación, América del Sur. 
 
2.1 La cuenca del río Amazonas 
 
El Capítulo 1 provee una síntesis de los procesos 
geológicos y las escalas de tiempo en las que se 
formó la región amazónica, ilustrando cómo se for-
maron los paisajes amazónicos a causa de procesos 
geológicos y climáticos que operaron durante millo-
nes de años. La moderna cuenca transcontinental 

del río Amazonas se formó durante los últimos 10 
millones de años, drenando un área 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 más grande de la Tierra, incluyendo la 
cuenca Tocantins-Araguaia y las cuencas costeras 
adyacentes del norte de Brasil. Cubre un área total 
de alrededor de siete millones de km2 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 año (Richey et al. 1989). La mayor 
parte de la cuenca amazónica está cubierta por sel-
vas tropicales húmedas de tierras bajas, que repre-
sentan el área contigua de selva tropical más grande 
en el mundo. El ecosistema de la selva amazónica, 
incluyendo las áreas adyacentes del Escudo Guaya-
nés, también cubre un total de unos siete millones 
de km2 (Figura 2.1).  
 
2.2 La biodiversidad amazónica es inmensa y muy 
subestimada 
 
La diversidad de organismos de la cuenca amazó-
nica se encuentra entre las más altas de la Tierra 
(Bass et al. 2010). Aproximadamente el 10% de las 
especies de plantas y vertebrados del mundo están 
comprimidas en un área que corresponde a ca. 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 amazónica también representa una 
gama desconcertante de formas de vida, funciones 
ecológicas, compuestos químicos y recursos genéti-
cos (Darst et al. 2006; Asner et al. 2014; Albert et al. 
2020a, Figura 2.3). Estos ecosistemas amazónicos 
altamente diversos constituyen el núcleo 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 artró-
podos (Stork 2018) de la Tierra (los datos detallados 
sobre la riqueza de especies amazónicas se encuen-
tran en el Capítulo 3). 
 
A pesar de décadas de estudios intensivos, las di-
mensiones completas de la diversidad amazónica 
siguen estando muy subestimadas (da Silva et al. 
2005; Barrowclough et al. 2016; García-Robledo et al. 
2020). Esta subestimación resulta del número ex-
tremadamente alto de especies en la región (Magu-
rran y McGill 2011; Raven et al. 2020), las numero-
sas especies aún no reconocidas debido a sutiles 

diferencias fenotípicas (Angulo e Icochea 2010; 
Benzaquem et al. 2015; Draper et al. 2020), las difi-
cultades logísticas del muestreo en regiones remo-
tas (Cardoso et al. 2017; Ter Steege et al. 2020), los 
esfuerzos de recolección sesgados hacia localidades 
accesibles (Nelson et al. 1990; Hopkins 2007; Loise-
lle et al. 2008), y un número desproporcionado de 
estudios de organismos conspicuos (Ritter et al. 
2020) y especies ampliamente distribuidas (Ruoko-
lainen et al. 2002). Como resultado, muchas espe-
cies amazónicas nunca han sido recolectadas, nom-
bradas o estudiadas; a menudo, un grupo completo 
de especies estrechamente relacionadas (es decir, 
un clado) se trata erróneamente como una sola es-
pecie (Albert et al. 2020b). 
 
Para llenar este vacío, los estudios integrados de ta-
xones amazónicos realizados durante las últimas 
dos décadas han empleado una combinación de he-
rramientas moleculares y morfológicas que permi-
tieron el reconocimiento de numerosas especies 
crípticas 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; García-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 mamíferos 
(65 spp.) en toda la cuenca amazónica (WWF 2016). 
Se siguen describiendo especies amazónicas espec-
taculares. Incluyendo, por ejemplo, un nuevo mono 
tití en peligro crítico (Plecturocebus grovesi; Byrne 
et al. 2016), 15 nuevas especies de aves amazónicas 
descritas en una sola publicación (Whitney y Haft 
2013); 44 nuevas especies de salamandras sin pul-
mones Bolitoglossa que están a la espera de descrip-
ciones formales (Jaramillo et al. 2020), una nueva 
orquídea de vainilla distintiva y en Peligro Crítico 
(Vanilla  denshikoira;  Flanagan  et  al.  2018),  y  una  
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Figura 2.1 La cuenca de drenaje del río Amazonas (polígono azul delgado) y la distribución original de las principales regiones 
biogeográficas neotropicales. Nótese que la región de la Diagonal Estacionalmente Seca (compuesta por la Caatinga, el Cerrado 
y el Gran Chaco) separa las selvas amazónicas y atlánticas, mientras que los Andes del Norte separan las selvas amazónicas y 
chocoanas.  
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nueva especie de pez en forma de gusano (Taruma-
nia walkerae) que habita en la hojarasca húmeda en 
lo profundo de la selva tropical, y que representa 
una familia completamente nueva, los Tarumanii-
dae (de Pinna et al. 2018). 
 
El conocimiento integral de las especies que habitan 
los  ecosistemas  amazónicos  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 amazónicas y sus ambien-
tes abióticos. Por ejemplo, si bien está claro que los  

ciclos hidrológicos de la Amazonía dependen de la 
transpiración 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 
características sobre los patrones de precipitación y 
clima (Chambers et al. 2007). Los enfoques a gran 
escala destinados a cuantificar la biodiversidad des-
conocida, como la metagenómica, también están 
contribuyendo a una comprensión más profunda de 
las formas de vida poco estudiadas (por ejemplo, 
bacterias, hongos, microorganismos) y los procesos 
bioquímicos a nivel de ecosistema en los suelos 
amazónicos (Ritter et al. 2020) y los ríos (Ghai et al. 

 

Figura 2.2. Las tierras bajas amazónicas en números (estimaciones mínimas basadas en el conocimiento actual). A. Hay más espe-
cies de árboles en un área de 10.000 m2 de selva amazónica que en toda Europa (Ter Steege et al. 2006). B. Números estimados de 
especies de linajes amazónicos seleccionados, incluyendo las plantas vasculares (Hubbell et al. 2008; Mittermeier et al. 2003; ima-
gen de Roberts 1839), mariposas (Vieira y Höfer 2021; imagen de Hewitson 1856), mamíferos (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). Nótese que el número 
de especies de peces corresponde a toda la cuenca, pero la mayoría (>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 aún están subutili-
zados, estos enfoques están revolucionando nuestra 
comprensión de los patrones de la biodiversidad 
amazónica y los procesos que contribuyen a ellos, 
guiando los enfoques de priorización de la conser-
vación y los planes de manejo para la cuenca. 
 
El conocimiento de la biodiversidad amazónica es 
crucial para comprender la historia de la diversifi-
cación de la biota amazónica, especialmente los 
eventos de especiación más recientes (Rull 2011). 
Hasta hace poco, un conocimiento fragmentario de 
la biodiversidad amazónica en niveles taxonómicos 
más finos llevó a los científicos a utilizar categorías 
taxonómicas más inclusivas (p. ej., géneros, familias) 

para comprender los patrones de diversificación en 
esta región (Antonelli et al. 2009). Si bien estas cate-
gorías brindan información 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 códigos de barras de ADN (García-Melo et 
al. 2019; Vacher et al. 2020), la filogenómica compa-
rativa (Alda et al. 2019; Santos et al. 2019), y la inte-
ligencia artificial (Draper et al. 2020) han acelerado 
la documentación a escala fina de la biodiversidad 
amazónica (Ritter et al. 2020; Vacher et al. 2020). Es-
tos enfoques implican nuevos esfuerzos de muestreo, 

 

Figura 2.3 Una pequeña muestra de la biodiversidad amazónica. Primera columna: Saltarín de cola de alambre (Pipra filicauda), papamos-
cas real amazónico (Onychorhynchus coronatus). Segunda columna: Pez volador amazónico (Thoracocharax stellatus), Piraña 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 pasión 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 especímenes de 
museo, que apalancan significativamente el trabajo 
taxonómico (por ejemplo, Thom et al. 2020; Vacher 
et al. 2020). Desafortunadamente, las colecciones de 
los museos amazónicos aún están subvaloradas a 
pesar de ofrecer una rica fuente de información (Es-
cobar 2018); Las instituciones locales necesitan 
apoyo para contratar expertos en la materia y para 
mantener y expandir sus colecciones biológicas 
(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 amazónicas compiladas 
hasta la fecha; si bien son importantes y útiles, de-
ben examinarse y actualizarse constantemente para 
abordar las brechas en el conocimiento y las identi-
ficaciones erróneas. 
 
2.3 Evolución de los bosques amazónicos 
 
Las plantas con flores constituyen la principal es-
tructura física de las selvas amazónicas. Exhiben 
una amplia variedad de formas de crecimiento, in-
cluyendo árboles leñosos, arbustos y lianas, así 
como epífitas, juncos herbáceos, pastos y bambúes 
coloniales (Rowe y Speck 2005). Los estudios de 
ADN sugieren que este grupo de plantas se diversi-
ficó por primera vez en el Cretácico Inferior (ca. 
145–100 Ma) (Magallón et al. 2015), pero los datos 
fósiles sugieren que las plantas con flores no domi-
naron los ecosistemas neotropicales hasta el Cretá-
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 amazónicos tienen orí-
genes antiguos que se remontan a principios del Ce-
nozoico o Cretácico (Cracraft et al. 2020), la mayoría 
de las especies que actualmente habitan la Amazo-
nía se originaron en los últimos millones de años (Da 
Silva et al. 2005; Rull 2008, 2011, 2020; Santos et al. 
2019). La amplia distribución de las edades evolutivas 

de las especies amazónicas sugiere que la forma-
ción 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 físico durante este período (Antonelli et 
al. 2009). 
 
La Amazonía fue modificada sustancialmente por 
una repentina extinción masiva provocada por el 
impacto de un gran asteroide o cometa hace unos 66 
millones de años en el límite Cretácico-Paleógeno 
[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 rápidamente 
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 diversificándose 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 pináculo de diversidad durante el Eoceno 
(ca. 56 Ma), cuando aún predominaban los climas 
húmedos 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. ej., Ara-
ceae, Zingiberaceae), arbustos (p. ej., Malvaceae), 
lianas (p. ej., Menispermaceae) y árboles (p. ej., Lau-
raceae) (Burnham y Johnson 2004; Wing et al. 2009; 
Carvalho et al. 2011).  
 
Las estaciones más secas y los climas más fríos del 
Oligoceno temprano (ca. 30 Ma) contribuyeron a 
cambios extensos en la vegetación a lo largo de 
América  del Sur.  Los  bosques  húmedos  sudameri- 
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canos, una vez distribuidos de manera continua y 
amplia, se dividieron en dos, los bosques amazóni-
cos y atlánticos, debido a la expansión 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 vegetación coinci-
dieron con el comienzo del levantamiento de las 
Montañas Mantiqueira del este de Brasil y los Andes 
del Norte, lo que provocó cambios sustanciales en 
las corrientes de aire de América del Sur (ver el Ca-
pítulo 1). Los climas cada vez más secos y la expan-
sión de los tipos de vegetación de sabana abierta es-
tuvieron acompañados de cambios sustanciales en 
la composición de especies (ej., palmas), el origen de 
los pastos C4 (Vicentini et al. 2008; Urban et al. 2010; 
Bouchenak-Khelladi et al. 2014), y la expansión de 
pastizales y bosques abiertos a expensas de hábitats 
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 reorganización de la 
red fluvial y a la formación 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 Amazonía occidental (Hoorn 1993; 
Wesselingh y Salo 2006). El levantamiento progre-
sivo de los Andes del Norte también afectó el clima 
regional, lo que provocó un aumento en las precipi-
taciones debido a la orografía (Poulsen et al. 2010). 
Luego se establecieron vastas áreas 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). Además, las incursiones marinas en la 
Amazonía occidental permitieron que los taxones 
estuarinos colonizaran las costas de Pebas (Hoorn 
1993; Boonstra et al. 2015; Jaramillo et al. 2017). 
 

En el Mioceno tardío y el Plioceno, tuvo lugar una re-
modelación importante del paisaje, causada por el 
sobrellenado de cuencas sedimentarias en la Ama-
zonía occidental con sedimentos derivados de los 
Andes. Esto condujo a una reorganización del dre-
naje y al inicio del moderno río Amazonas transcon-
tinental (ver el Capítulo 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 expansión de 
los bosques hacia tierras altas que se sugiere que 
continuó hasta el Pleistoceno tardío (Pupim et al. 
2019). Los cambios en el paisaje también conduje-
ron a una mayor diversificación 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; Martínez et al. 2013). Desde el Mioceno Tardío 
hasta el Plioceno (ca. 11-4 Ma), el ascenso de la Cor-
dillera Oriental de los Andes colombianos completó 
el aislamiento del cis-andino (Orinoco-Amazonía) 
de las cuencas transandinas (vertiente del Pacífico, 
Magdalena y Maracaibo), resultando en el aisla-
miento de sus biotas acuáticas. La evidencia sugiere 
que existieron altos niveles de diversidad de espe-
cies de plantas durante el Mioceno gracias a una 
combinación de baja estacionalidad, alta precipita-
ción y sustrato edáfico heterogéneo (Jaramillo et al. 
2010a). 
 
El levantamiento neógeno de los Andes del Norte 
(ca. 23-2,6 Ma; ver el Capítulo 1) tuvo efectos profun-
dos en los paisajes amazónicos, impactando la di-
versificación 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 biogeografía, el papel específico de 
las cordilleras como barrera de dispersión entre los 
linajes de plantas de las tierras bajas de América del 
Sur y América Central aún no se conoce bien (Pérez-
Escobar et al. 2017). Se han detectado diferentes pa-
trones de diversificación 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 climática dinámica 
asociada fueron impulsores clave de la rápida radia-
ción de las plantas centradas en los Andes (Gentry 
1982; Jost 2004; Madriñán et al. 2013; Luebert y 
Weigend 2014; Lagomarsino et al. 2016; Vargas et al. 
2017) y animales (Albert et al. 2018; Rahbek et al. 
2019; Perrigo et al. 2020). Cerca de las cimas de las 
montañas, las plantas del ecosistema del páramo 
experimentaron una de las tasas de especiación 
más altas jamás registradas (Madriñán et al. 2013; 
Padilla-González et al. 2017; Pouchon et al. 2018). 
 
Durante el Cuaternario (últimos 2,6 Ma), el enfria-
miento climático global en combinación con proce-
sos geomorfológicos alteró fuertemente el paisaje 
amazónico occidental. Los mega-abanicos aluviales 
(grandes plataformas de sedimentos >10-000 km2) 
se extendían desde los Andes hasta la Amazonía (ej., 
Räsänen et al. 1990, 1992; Wilkinson et al. 2010), y 
las llanuras aluviales variaron en tamaño de 
acuerdo a los cambios en los patrones de precipita-
ción (Pupim et al. 2019). Aún no se comprende com-
pletamente el efecto de estos cambios climáticos cí-
clicos en la composición del paisaje y la vegetación. 
Los estudios directos de los registros sedimentarios 
y fósiles (Jaramillo et al. 2017; Hoorn et al. 2017; Ma-
son et al. 2019), así los como modelos climáticos 
(Arruda et al. 2017; Costa et al. 2017; Häggi et al. 
2017), sugieren que los patrones generales de la cu-
bierta vegetal regional (ej., bosque, sabana) fueron 
relativamente más estables en la región tropical de 
América del Sur que en otras regiones del mundo 

durante los últimos 100.000 años, pero variaron es-
pacialmente y con el tiempo bajo la influencia de 
cambios tanto geológicos como climáticos (Hoorn et 
al. 2010; Antoine et al. 2016; Wang et al. 2017). La 
naturaleza dinámica de la cubierta vegetal amazó-
nica durante el Cuaternario puede no haber sido ex-
tremadamente drástica (ej., reemplazo rápido del 
bosque de dosel cerrado por sabana), pero sí sufi-
ciente para cambiar la cubierta forestal y afectar la 
distribución 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 hipótesis 
más conocidas sobre la diversificación amazónica, 
la hipótesis de los refugios del Pleistoceno, pro-
puesta originalmente por Haffer (1969). La hipótesis 
de Refugios propuso que las oscilaciones climáticas 
del Pleistoceno condujeron al reemplazo cíclico de 
paisajes cubiertos de bosques y sabanas, resultando 
en un aislamiento y en la fusión recurrente de po-
blaciones, produciendo a una mayor tasa de forma-
ción de nuevas especies. Numerosos datos de múl-
tiples fuentes ahora indican que los ecosistemas de 
sabanas y pastizales abiertos nunca se han expan-
dido en la Amazonía (Liu y Colinvaux 1985; Colin-
vaux et al. 2000; Bush y Oliveira 2006), aunque la 
Amazonía oriental probablemente experimentó 
cambios sustanciales en la estructura de la vegeta-
ción, con posibles episodios de expansión de la ve-
getación abierta (Cowling et al. 2001; Arruda et al. 
2017, Sato et al. 2021). Además, los estudios de ADN 
de muchos grupos de plantas y animales muestran 
tasas de diversificación relativamente constantes 
durante muchos millones de años, sin aumentos 
abruptos en la especiación durante el Pleistoceno 
(Rangel et al. 2018; Rull y Carnaval 2020). Además, 
la evidencia directa del registro fósil indica que mu-
chos géneros de plantas y animales amazónicos se 
originaron mucho antes del Pleistoceno (Jaramillo 
et al. 2010a; López-Fernández y Albert 2011; LaPolla 
et al. 2013), y que muchas paleobiotas amazónicas  
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fósiles 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, 
aún no se comprenden por completo los efectos de 
las oscilaciones climáticas del Pleistoceno en la di-
versificación de las biotas amazónicas, y los estu-
dios sobre la historia evolutiva de la vegetación 
amazónica son cruciales para mejorar los modelos 
que pronostican los efectos del futuro cambio climá-
tico antropogénico (Brown et al. 2016). 
 
2.4 Formación de la megadiversa biota amazónica 
 
2.4.1 Dinámicas de diversificación 
  
La biodiversidad amazónica fue formada a través de 
una combinación única e irrepetible de procesos 
que entremezclan factores geológicos, climáticos y 
biológicos en amplias escalas espaciales y tempora-
les, involucrando taxones distribuidos en todo el 
continente sudamericano y evolucionando durante 
un período de decenas de millones de años (Figura 
2.4). Desde una perspectiva macroevolutiva, el nú-
mero de especies en una región geográfica puede 
modelarse como un equilibrio entre las tasas de es-
peciación e inmigración que aumentan el número 
total de especies y la extinción que disminuye la ri-
queza de especies (Voelker et al. 2013; Castroviejo-
Fisher et al. 2014; Roxo et al. 2014). Una región que 
acumula una gran riqueza de especies debido a las 
elevadas tasas de especiación se ha denominado 
una "cuna evolutiva" de diversidad, es decir, un lu-
gar de gran origen de especies (Gross 2019). Por el 
contrario, una región donde las especies tienden a 
acumularse a través de bajas tasas de extinción 
puede llamarse un "museo evolutivo" de diversidad 
(Stebbins 1974; Stenseth 1984). Aunque es un con-
cepto útil en algunos contextos, este modelo no se 
ajusta bien a la biodiversidad amazónica. Las espe-
cies amazónicas y los taxones superiores exhiben 
una amplia gama de edades evolutivas, de modo que 

la Amazonía sirve simultáneamente como cuna y 
museo evolutivo. Aún así, los grupos con diferentes 
edades filogenéticas promedio tienden a habitar di-
ferentes porciones geográficas de la cuenca amazó-
nica. Los conjuntos de especies en las tierras altas 
de las Guayanas y los escudos brasileños (>250 a 
300 m de elevación) a menudo incluyen una mezcla 
de linajes más antiguos y más jóvenes, mientras que 
las cuencas sedimentarias de las tierras bajas a me-
nudo albergan linajes más jóvenes. Este patrón se 
observa en muchos grupos taxonómicos (p. ej., plan-
tas, Ulloa Ulloa y Neill 2006; ranas cohete amazóni-
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 núcleo y periferia similares en mu-
chos taxones neotropicales, incluyendo aves, mamí-
feros, serpientes, ranas y plantas (Antonelli et al. 
2018; Azevedo et al. 2020; Vasconcelos et al. 2020). 
La diversificación en respuesta a las barreras geo-
gráficas es uno de los procesos más extendidos que 
facilita la especiación. En la Amazonía, se cree que 
este proceso jugó un papel importante en la evolu-
ción de la biota local. Las barreras geográficas pue-
den aislar individuos que una vez pertenecieron a 
una población continua de una especie dada en dos 
(o más) conjuntos de poblaciones que no se super-
ponen (Coyne y Orr 2004). Cuando esta separación 
geográfica se mantiene durante largos períodos de 
tiempo, se pueden formar nuevas especies a través 
de un proceso llamado especiación alopátrica (Figu-
ras 2.5, 2.6, 2.7). Por ejemplo, el levantamiento de 
los Andes separó taxones de tierras bajas previa-
mente conectados, impidiendo la dispersión y esta 
bleciendo nuevos hábitats que han fomentado la 
evolución de linajes nuevos e independientes (Al-
bert et al. 2006; Hutter et al. 2013; Canal et al. 2019). 
Este evento fragmentó la fauna acuática del no-
roeste de América del Sur, dejando una clara señal 
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 está significativamente co-
rrelacionada con un número mínimo de clados cis-
/trasandinos, lo que indica que la diversidad relativa 
de especies y las distribuciones biogeográficas de 
los peces amazónicos eran efectivamente modernas 
para el Mioceno tardío (Albert et al. 2006). 
 
Los cambios en las redes de drenaje de los ríos tam- 
bién han afectado fuertemente la dispersión, el flujo 
de genes y la diversificación biótica dentro de la 
Amazonía (Figura 2.7). Los grandes ríos amazónicos 
de tierras bajas representan barreras geográficas 
importantes para grupos de primates (p. ej., 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, 2019a, b, 2021). De manera similar, se cree 
que el cambios climáticos en el pasado han cam-
biado cíclicamente la distribución de los hábitats 
amazónicos, como los bosques de dosel cerrado, los 
bosques abiertos, la vegetación no forestal y los bos-
ques adaptados al frío, lo que a menudo provoca la 
fragmentación de la población y la especiación 
(Cheng et al. 2013; Arruda et al. 2017; Wang et al. 
2017; Silva et al. 2019). 
 
Aparte de la importancia del aislamiento geográfico 
pasado y la especiación debido a la discontinuidad 
del hábitat, la adaptación a hábitats específicos  

Figura 2.4 Procesos regionales y locales que subyacen a la formación de la biota amazónica. 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 especiación y la dispersión aportan nuevas 
especies al conjunto regional, mientras que la extinción elimina especies. La filtración, la capacidad de dispersión y la facilitación del 
hábitat afectan la riqueza de los conjuntos locales al limitar o mejorar el establecimiento de especies preadaptadas a las condiciones 
locales. La extinción local puede surgir de interacciones bióticas (como depredación y competencia) o factores abióticos (p. ej., tectó-
nica o cambio climático). 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-
versificación de especies en esta región. La gran ex-
tensión geográfica de la Amazonía, ligada a sus di-
versos tipos de suelos, brindó múltiples oportunida-
des para la especialización ecológica (Cuadro 2.1; 
Fine et al. 2005; Tuomisto et al. 2019). Esta hetero-
geneidad de suelos refleja la compleja historia geo-
lógica del norte de Sudamérica (ver el Capítulo 1, 
sección 1.4.1). 
 
Mientras que la erosión de los escudos de Guayana y 
Brasil produjo los suelos de la Amazonía oriental, los 
sedimentos más jóvenes que son productos de la 
orogenia andina han desarrollado suelos en la Ama-
zonía occidental que tienden a ser más fértiles. Este 
gradiente de este a oeste en la fertilidad del suelo es 
paralelo a un gradiente en la composición 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-
dación del bosque durante el ciclo anual de inunda-
ciones han contribuido a la formación de diversos ti-
pos de hábitat 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 
Capítulo 1, sección 1.5.1). 
 
La heterogeneidad del hábitat ha jugado un papel 
importante en la formación de la biodiversidad 
amazónica, con cambios geológicos que también 
impactan las condiciones ecológicas disponibles 
para la biota amazónica. El levantamiento andino, 
por ejemplo, ha tenido un efecto importante en el 
clima neotropical; creó heterogeneidad tanto en el 
hábitat como en el clima, al tiempo que condujo a la 
humidificación de las tierras bajas amazónicas y a la 
aridificación de la Patagonia (Blisniuk et al. 2005; 
Rohrmann et al. 2016). Los Andes, con una elevación 
promedio de 4.000 m, exhiben un inmenso gra-
diente de humedad y temperatura. Esto ha brindado 

numerosas oportunidades para eventos de coloni-
zación, adaptación y especiación 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 más biodiversos en relación con su super-
ficie (p. ej., Testo et al. 2019); Se sabe que esta inter-
acción dinámica entre las tierras bajas y las 
montañas adyacentes genera diversidad en todo el 
mundo (Quintero y Jetz 2018; Rahbek et al. 2019). 
Los ciclos repetidos de conectividad ecológica y ais-
lamiento espacial en los Andes altos (como se ob-
serva en los páramos de hoy) pueden haber actuado 
como una "bomba de especies" y aumentaron signi-
ficativamente las tasas de especiación en los taxo-
nes andinos de altura debido a la acción conjunta de 
la alopatría, la selección natural, y adaptación (Ma-
driñán et al. 2013; Rangel et al. 2018; Pouchon et al. 
2018). 
 
2.4.2 Conectividad geográfica a través del tiempo 
 
La cuenca amazónica es un conjunto altamente he-
terogéneo de paisajes y fluviales que forman un mo-
saico de tipos de hábitat, 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 abióticos y los cambios en las 
distribuciones y conexiones entre estos diferentes 
hábitats a través del espacio y el tiempo impulsaron 
la acumulación de la impresionante cantidad de es-
pecies amazónicas (Dambros et al. 2020). Debido a 
que los organismos difieren tanto en sus caracterís-
ticas (como su capacidad de dispersión y tolerancias 
fisiológicas), las mismas condiciones del paisaje que 
permiten conexiones demográficas y genéticas en 
algunos grupos pueden reducir las conexiones en 
otros. Por ejemplo, mientras que los grandes  ríos  de  
tierras  bajas  como  el  Amazonas  y  el Negro consti- 
 



Capítulo 2: Evolución de la biodiversidad amazónica 

Panel Científico por la Amazonía 15 

 

Figura 2.5 Mecanismos comunes de especiación en la Amazonía y en otros lugares. Especiación ecológica: el proceso por el cual se 
forman nuevas especies como consecuencia de la selección a lo largo de gradientes climáticos o ecológicos, como los que se encuentran 
en los Andes. Tener en cuenta que las especies resultantes ocupan entornos distintos. Especiación alopátrica: cuando las poblaciones 
de la misma especie quedan aisladas debido a barreras geográficas, como ríos 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 amazónicas 
 
Las plantas amazónicas han desarrollado múltiples adaptaciones a las condiciones locales. Las especies 
de la familia Burseraceae (en los géneros Protium, Crepidospermum y Tetragastris) brindan ejemplos 
clásicos de especialización 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 Amazonía oc-
cidental, 26 de las 35 especies de plantas están asociadas a solo uno de los tres tipos de suelo disponibles; 
ninguna especie está asociada con los tres hábitats. Cuando se analiza este patrón de especialización 
junto con la historia evolutiva del grupo, inferida a través de análisis de ADN, se hace evidente que una 
asociación con los suelos de terraza fue probablemente ancestral en este grupo. La adaptación posterior 
permitió que algunas de estas plantas ocuparan suelos arcillosos y de arena blanca. Estas reconstruccio-
nes evolutivas también indican que múltiples transiciones a suelos arcillosos coinciden en el tiempo con 
la aparición 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 amazónicas que se encuentran exclu-
sivamente en parches de vegetación de arena blanca a menudo están relacionadas con especies de hábi-
tats abiertos fuera de la Amazonía, como el Cerrado y los tepuyes (Capurucho et al. 2020; Ritter et al. 
2020), y no tienen parientes cercanos ocupando el bosque húmedo adyacente. Este resultado sugiere que 
las adaptaciones necesarias para ocupar estos hábitats de vegetación 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 hábitats con diferentes suelos. (A) Bosque de suelo arcilloso. (B) Bos-
que de suelo de terraza. (C) Vegetación de arena blanca. Fotos de Camila Ribas. 
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tuyen barreras efectivas para la dispersión de las es-
pecies de monos y aves de las tierras altas (que re-
presentan los límites entre especies estrechamente 
relacionadas de esos grupos; Cracraft 1985), estas 
mismas vías fluviales sirven como corredores de 
dispersión para especies de peces, aves, mamíferos 
y plantas ribereños y de llanuras aluviales con semi-
llas dispersadas por peces o tortugas (ej., Albert et al. 
2011b; Parolin et al. 2013). 
 

Esta heterogeneidad de hábitat puede ser una de las 
razones por las que los cambios en el paisaje del pa- 
sado que promovieron la diversificación de linajes 
coexistentes en la Amazonía dieron como resultado 
diferentes patrones geográficos de distribución de 
especies entre grupos y diferentes tiempos de espe-
ciación (Da Silva et al. 2005; Naka y Brumfield 2018; 
Silva et al. 2019). En este paisaje heterogéneo y di-
námico, la eficacia de una barrera de aislamiento 

Figura 2.6 Diversificación y endemismo en ranas cohete amazónicas (Allobates spp.). Las especies estrechamente relacionadas mues-
tran un patrón de distribución alopátrico, coincidiendo con los interfluvios delimitados por los ríos amazónicos modernos. (A) Relacio-
nes evolutivas, representadas como un árbol filogenético. El tiempo se presenta en el eje horizontal; las barras azules indican los inter-
valos de confianza en torno al tiempo de especiación inferido; Los gráficos circulares indican cuán probables son las áreas ancestrales 
estimadas de cada clado, los cuadrados de colores representan la distribución actual de cada especie. (B) Áreas amazónicas de ende-
mismo. (C) Número inferido de linajes acumulados a través del tiempo. Modificado de Réjaud et al. (2020). 
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depende de las características biológicas de las es-
pecies individuales, como su afinidad por el hábitat, 
su capacidad para moverse por el paisaje, su tole-
rancia a las temperaturas y precipitaciones extre-
mas, su tiempo de generación, tamaño 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 dispersión, por 
ejemplo, facilita el aislamiento geográfico y la dife-
renciación genética, que tienden a aumentar las ta-
sas de especiación (por ejemplo, insectos tropicales, 
Polato et al. 2018), pero también aumenta el riesgo 
de extinción 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 especiación (Janzen 1967); Debido a que las 
especies tropicales experimentan temperaturas 
ambientales relativamente estables a lo largo de su 
ciclo anual, han desarrollado tolerancias térmicas 
más estrechas y capacidades de dispersión reduci-
das en relación con las especies templadas (Janzen 
1967; Shah et al. 2017), lo que promueve la especia-
ción. Las  especies  tropicales de  tierras  bajas  tam- 
bién viven en condiciones de temperatura cercanas 
a su máximo 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 amazónicas tienen trayec-
torias evolutivas únicas y requisitos ambientales va-
riables, se han visto afectadas de manera diferente 
por eventos geológicos y climáticos pasados. Los pa-
trones de conectividad histórica entre las poblacio-
nes que habitan los hábitats de los bosques lluviosos 
de las tierras altas se han visto profundamente in-
fluenciados por los cursos cambiantes de los princi-
pales ríos de las tierras bajas y sus llanuras aluviales 
asociadas durante millones de años, y también por 
discontinuidades topográficas y de hábitat promi-
nentes, como parches de terreno accidentado, vege-

tación de sabana abierta y suelos arenosos (Capuru-
cho et al. 2020; Cracraft et al. 2020). A modo de ejem-
plo, mientras que el río Branco, relativamente estre-
cho y joven, delimita la distribución de algunas 
especies de primates (Boubli et al. 2015), este río ha 
tenido un doble papel en la evolución de algunas 
aves (Naka y Brumfield 2018), plantas (Nazareno et 
al. 2019a, b, 2021), y algunos peces pequeños (Da-
gosta y Pinna 2017), sirviendo como una barrera 
efectiva para algunas especies pero no para otras. 
Por lo tanto, los rasgos ecológicos son importantes 
no solo para definir la distribución 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 hábitats amazónicos, tanto terrestres como 
acuáticos, se han visto profundamente afectados 
por el cambio climático, especialmente por los cam-
bios en los patrones de precipitación y los niveles 
del mar durante millones de años. Muchos estudios 
han discutido la influencia de climas pasados sobre 
los paisajes amazónicos mientras se enfocan en los 
cambios de la cubierta relativa de bosque y sabana 
(Bush y Oliveira 2006). Sin embargo, cambios más 
sutiles en la estructura del bosque también pueden 
afectar la distribución de especies y la conectividad 
del paisaje (Cowling et al. 2001; Arruda et al. 2017). 
Comprender cómo mantener la conectividad de la 
población es clave para proteger la biodiversidad 
amazónica. Por ejemplo, se cree que la resiliencia de 
los taxones de los bosques amazónicos de las tierras 
altas se ha basado en las dimensiones histórica-
mente grandes del hábitat adecuado que les permi-
tió rastrear las condiciones climáticas apropiadas, 
lo que posiblemente explique por qué tantas especies 
de los bosques de las tierras altas muestran signos 
de cambios relativamente recientes en el tamaño de 
la población. (Silva et al. 2019). Estas dinámicas his-
tóricas sientan las bases para las predicciones de la 
forma como el cambio climático futuro afectará a los 
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Figura 2.7 Heterogeneidad del hábitat y distribución y endemismo de aves en las llanuras aluviales amazónicas. Distribución de (A) 
ambientes inundados (~14% del área total) y (B) ambientes no inundados (modificado de Hess et al. 2015). Áreas 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 húmedos, que se están frag-
mentando cada vez más debido a la deforestación y 
otras actividades humanas de uso del suelo. 
 
2.4.3 Diversificación mediada por rasgos en una 
Amazonía heterogénea 
 
Los estudios que consideran las afinidades de hábi-
tat de las especies amazónicas muestran que la his-
toria de cada taxón y su resiliencia a través del 
tiempo está profundamente vinculada a los tipos de 
ambientes que ocupa. Esta visión está transfor-
mando la forma en que los científicos y el público en 
general ven la Amazonía. Debido a que se ha subes-
timado la heterogeneidad de los hábitats amazóni-
cos de las tierras bajas y a que la región se ha perci-
bido (erróneamente) 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 Amazonía, se ha demostrado que las espe-
cies del bosque no inundable de tierras altas tiene 
diferentes asociaciones ecológicas e historias evolu- 
tivas en relación con las especies que habitan en las 
llanuras aluviales y aquellas en áreas de vegetación 
abierta (Figura 2.8) . En consecuencia, la distribu-
ción geográfica de la diversidad biológica 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 más 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 amazónico principal (Figura 2.7; Silva et 
al. 2019). También se han descrito patrones simila-
res para otros grupos de organismos amazónicos 
distribuidos principalmente en los bosques de tie-
rras altas (ej., Craig et al. 2017; Godinho y da Silva 
2018).  

Por el contrario, las poblaciones asociadas con am-
bientes estacionalmente inundados, cuyos hábitats 
disponibles se distribuyen actualmente a lo largo de 
los principales ríos amazónicos, han sido impacta-
das por cambios drásticos de hábitat debido a cam-
bios en el sistema de drenaje durante los últimos 5 
Ma (Bicudo et al. 2019), incluyendo cambios signifi-
cativos incluso en los últimos 45 ka (Pupim et al. 
2019). Si bien los ríos grandes son barreras para la 
dispersión de aves de sotobosque de cuerpo pe-
queño en bosques húmedos no inundables, la vege-
tación inundada estacionalmente que crece a lo 
largo de estos ríos promueve conexiones entre las 
poblaciones de especies asociadas a las llanuras 
aluviales adaptadas al ciclo de inundación anual de 
las llanuras aluviales de los ríos. A diferencia de las 
aves de bosques no inundables de tierras altas, las 
especies de llanuras aluviales tienen poca diversi-
dad intraespecífica, pero representan linajes más 
antiguos que se originaron durante el Mioceno me-
dio a tardío (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 amazónicas (Bicudo et al. 
2019). Los datos de aves y peces adaptados a las lla-
nuras aluviales, por ejemplo, indican poblaciones 
históricamente más grandes y más conectadas en la 
Amazonía occidental (Santos et al. 2007; Thom et al. 
2020), y ciclos de conectividad y aislamiento entre 
especies que ocupan hábitats estacionalmente 
inundados en la Amazonía oriental vs. occidental.  
Los organismos adaptados a paisajes inundados es-
tacionalmente son particularmente vulnerables a 
las interrupciones de la conectividad causadas por 
cambios históricos en el paisaje o por impactos an-
tropogénicos como represas y vías fluviales (Latru-
besse et al. 2017; Anderson et al. 2018). 
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Las especies asociadas con la vegetación abierta que 
crece en suelos arenosos tienen aún un tercer pa-
trón de distribución de diversidad en la Amazonía. 
En plantas y aves, por ejemplo, las poblaciones de la 
misma especie se distribuyen en parches de hábitat 
abierto separados por tierras altas y bosques inun-
dados y ubicados a miles de kilómetros de distancia, 
abarcando todos los interfluvios principales (Capu-
rucho et al. 2020). A pesar de tener una distribución 
naturalmente fragmentada en la actualidad, estas 
especies estaban menos aisladas en el pasado, lo 
que sugiere que, aunque presente en la Amazonía 
durante millones de años, la distribución de la vege-
tación abierta ha variado a lo largo del tiempo (Ade-
ney et al. 2016). 

Juntos, estos patrones contrastantes indican que el 
paisaje amazónico y sus diferentes hábitats han sido 
espacialmente dinámicos durante millones de años, 
y que la distribución actual de hábitats y especies re-
presenta un instante en el tiempo. 
 
2.4.4 Cómo la biodiversidad genera y mantiene la 
biodiversidad 
 
No hay duda que diversas biotas con muchos orga-
nismos funcionalmente distintos, ambientes bióti-
cos complejos y múltiples interacciones y oportuni-
dades ecológicas facilitan la coexistencia de espe-
cies y elevan los  valores regionales de densidad y  
riqueza de las especies. En este sentido, se puede 

Figura 2.8 Resumen de patrones de diversificación para 21 clados taxonómicos de aves amazónicas restringidas al sotobosque del 
bosque alto (terra firme). Izquierda: Relaciones entre nueve áreas de endemismo, deducidas de datos genéticos; los gráficos circulares 
denotan probabilidades de áreas ancestrales. Derecha: Áreas de endemismo actualmente reconocidas para aves de bosques de tierras 
altas. Observe cómo la historia de diversificación de este grupo coincide con la ubicación de los ríos amazónicos que delimitan áreas 
de endemismo (por ejemplo, el río Tocantins entre las áreas de endemismo de Belém y Xingu). También es evidente una diferencia-
ción inicial entre los clados al norte del río Amazonas (representados por las áreas Guayana, Imeri, Napo/Jaú) y los del sur (Inambari, 
Rondonia, Tapajós, Belém, Xingu). Modificado de Silva et al. (2019). 
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entender que la diversidad biológica es autocatalí-
tica: la riqueza de especies en sí misma es una ca-
racterística clave en el origen de los ecosistemas 
amazónicos hiperdiversos (Sombroek 2000; Albert 
et al. 2011b; Dáttilo y Dyer 2014). 
 
La noción de que las interacciones bióticas ayudan 
a impulsar la diversificación de organismos no es 
nueva. En un artículo famoso, el paleontólogo Leigh 
Van Valen (1973) observó que el rango de duración 
de las especies, como lo muestra el registro fósil, era 
aproximadamente constante. Tomando de una lí-
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 Hipótesis de la Reina Roja 
como una metáfora para expresar la idea de que los 
linajes no aumentan su capacidad de supervivencia 
a través del tiempo geológico (Van Valen, 1973). En 
la teoría evolutiva moderna, la dinámica de la Reina 
Roja se refiere a la evolución fenotípica en respuesta 
a las interacciones bióticas, como la coevolución de 
los parásitos y sus hospederos, las presas y sus de-
predadores, y las interacciones entre los polinizado-
res y las especies de plantas que visitan. En todas es-
tas interacciones bióticas, 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 coevolución, 
la extinción, o ambas. 
 
Otros ejemplos de dinámicas potenciales de la Reina 
Roja incluyen organismos que afectan el ambiente 
físico que experimentan otras especies, como plan-
tas que constituyen un hábitat estructural (ej., bro-
melias que brindan un hábitat de reproducción para 
especies de ranas e invertebrados), u organismos 
que modifican el ambiente físico y químico utilizado 
por varios otros taxones (ej., hongos y lombrices de 
tierra que modifican la química del suelo y el agua). 
Las interacciones entre organismos, como aquellas 

que benefician al menos a un miembro de un con-
junto de especies locales, se conocen como facilita-
ción biótica. A continuación se presentan varios 
ejemplos de cómo las interacciones bióticas han fa-
cilitado la evolución de la diversidad amazónica.  
 
Interacciones parásito-hospedero Debido a que la 
composición de especies de muchos grupos de pa-
rásitos a menudo sigue la de sus hospederos, es po-
sible estimar un número mínimo de especies de pa-
rásitos en comparación con la diversidad de sus 
taxones hospederos. Dado que muchos peces pará-
sitos exhiben una fuerte especificidad de hospe-
dero, se cree que la diversidad real de los parásitos 
podría 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 ectoparásitos de las branquias y la 
superficie externa del cuerpo de los peces; sin em-
bargo, estos números están aumentando rápida-
mente debido a la investigación taxonómica en 
curso; ver Vianna y Boeger (2019). Además, 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 amazónicos, inclu-
yendo peces (Thatcher 2006), anfibios y reptiles 
(McAllister et al. 2010) y aves (Fecchio et al. 2018). La 
diversidad de parásitos protozoarios de hospederos 
vertebrados en la Amazonía es presumiblemente 
mucho mayor aún, según lo que se sabe de las fau-
nas mejor estudiadas (Dobson et al. 2008). Se sabe 
aún menos sobre la diversidad de parásitos de in-
sectos y plantas amazónicos, pero estudios recien-
tes que utilizan genómica ambiental indican la exis-
tencia de una extraordinaria diversidad genética y 
funcional de parásitos metazoarios y protozoarios 
en la Amazonía (Mahé et al. 2017; Puckett 2018).  
 
Construcción de nicho La diversidad biológica tam-
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bién contribuye a la evolución 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 construcción de nicho, que también afecta las 
condiciones ecológicas 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 hábitats importantes 
en la Amazonía. Estas actividades incluyen la cons-
trucción de nidos y madrigueras y la dispersión de 
polen de semillas de frutas por parte de los anima-
les, la formación de la estructura de la vegetación y 
la sombra 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 energía, la química del suelo y el 
agua, y los regímenes de incendios (Mueller et al. 
2016; Santos-Júnior et al. 2017). Las lombrices de 
tierra (Clitellata, Annelida) representan un ejemplo 
clásico de cómo la construcción de nichos eleva la 
heterogeneidad del hábitat y la biodiversidad en la 
Amazonía. Las lombrices de tierra son importantes 
ingenieros de ecosistemas, cuyas actividades ayu-
dan a mineralizar la materia orgánica 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 
amazónicos 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 número de especies 
de peces en los ecosistemas acuáticos amazónicos 
puede afectar fuertemente el ciclo de nutrientes y 
energía (Winemiller y Jepsen 1998; Arruda et al. 
2017). Un ejemplo llamativo es el papel ecológico 
del “coporo” o “sábalo” (Prochilodus mariae), un pez 
caraciforme detritívoro y migratorio que es funcio-
nalmente importante en los arroyos del piedemonte 
andino de las cuencas de la Amazonía occidental y 

del Orinoco. La exclusión selectiva de esta única es-
pecie cambia cualitativamente la estructura de las 
comunidades acuáticas locales, según lo medido 
por la acumulación de sedimentos y la composición 
de los conjuntos de algas e invertebrados (Flecker 
1996). Otro ejemplo lo presentan los peces eléctri-
cos planctívoros (Gymnotiformes) que constituyen 
la base de las redes tróficas acuáticas en las cuencas 
de la Amazonía y el Orinoco (Lundberg et al. 1987; 
Fernandes et al. 2004). Debido a que estas redes tró-
ficas son esenciales para sustentar las pesquerías 
regionales de las que dependen millones de perso-
nas de la Amazonía como fuente primaria de pro-
teína animal (Goulding et al. 2019), los peces planc-
tívoros son una especie fundamental para los 
paisajes amazónicos dominados por humanos.  
 
Interacciones depredador-presa y la evolución de la 
diversidad química La dinámica depredador-presa 
es una de las fuerzas evolutivas más poderosas de la 
naturaleza, lo que da como resultado una miríada de 
estrategias y armas para cazar o evitar la depreda-
ción. Algunas interacciones de larga evolución entre 
especies amazónicas son responsables de la genera-
ción y acumulación de productos naturales suscep-
tibles de bioprospección. Se sabe que las ranas ve-
nenosas amazónicas (familia Dendrobatidae), por 
ejemplo, secuestran las defensas químicas de las 
presas artrópodas de las que se alimentan. Estos al-
caloides (Cuadro 2.2) son utilizados por pueblos in-
dígenas y explorados por la comunidad médica y la 
industria farmacéutica (Daly et al. 2000; Cordell et al. 
2001; Philippe y Angenot 2005). Ácaros, hormigas, 
escarabajos y ciempies han sido señalados 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 químicamente aún más, dando lugar a otros al-
caloides (Daly et al. 2003, 2009). Además, aunque 
hay más investigaciones pendientes, algunos  alca-
loides  d e las  ranas  venenosas  parecen  derivarse 
de las plantas. Esto refleja las complejas interacciones 
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tróficas entre las plantas, los artrópodos que se ali-
mentan de ellas y las ranas que se alimentan de esos 
artrópodos (Tokuyama y Daly 1983).  
 
El potencial de las plantas para la bioeconomía ama-
zónica es enorme. Por ejemplo, los pueblos amazó-
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 herbivoría (Gauld et al. 
1992) y se sintetizan en las raíces, tallos (ej., banis-
terina), hojas (ej., cafeína), flores, frutos, semillas 
(ej., estricnina) y corteza (ej., quinina). Algunos de 
los alcaloides vegetales más comunes incluyen la 
quinina antipalúdica, 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 
químicas complejas, solo una fracción entra en pro-
ducción comercial (Reis et al. 2019). Además, los 
aloquímicos de algunas plantas amazónicas po-
drían resultar útiles como fuentes de pesticidas bio-
degradables; el Piquiá (Caryocar), por ejemplo, pro-
duce un compuesto que parece ser tóxico para la 
temida hormiga cortadora de hojas (Atta), que cada 
año causa grandes pérdidas financieras a la agricul-
tura sudamericana (Plotkin 1988). Hoy en día, em-
presas enteras se dedican a examinar compuestos 
químicos en plantas, insectos y ranas, en busca de 
posibles fármacos. Los productos naturales y sus 
derivados han sido, y continúan siendo, una fuente 
principal en el campo del descubrimiento de fárma-
cos (Lopes et al. 2019). 
 
2.5 Pérdida y recambio de especies en la Amazo-
nía: Lecciones del registro fósil 
 
Extinciones han ocurrido muchas veces a lo largo de 
la historia de la Tierra, representando un proceso 
elemental que contribuye a la diversificación evolu-
tiva. Se ha estimado que más del 99% de todas las 

especies que alguna vez vivieron en la Tierra ahora 
están extintas (Raup 1986). El registro fósil ofrece 
evidencia única para estudiar las extinciones; los 
paleontólogos han identificado 18 intervalos de 
tiempo con tasas de extinción elevadas durante los 
últimos 540 millones de años, cinco de los cuales es-
tán clasificados como eventos de extinción masiva 
(Bambach 2006). Los modelos basados en análisis 
de ADN y el registro fósil, especialmente de mamífe-
ros e invertebrados marinos, muestran que las tasas 
de extinción de fondo a lo largo del tiempo geológico 
han oscilado entre 0,02 y 0,14 extinciones por mi-
llón de especies por año. A su vez, se estima que las 
tasas de especiación son aproximadamente el doble 
de este valor, con un rango de 0,05 a 0,20 eventos de 
especiación por millón de especies por año (Ja-
blonski 2005; De Vos et al. 2015). El registro fósil 
también muestra cambios en la biodiversidad a lo 
largo del tiempo geológico con eventos ocasionales 
de extinción masiva catastrófica, cuando las tasas 
de extinción aumentaron miles de veces, elimi-
nando grandes clados con genes y planes corporales 
distintivos (Bambach 2006; Ceballos et al. 2015).  
 
Esta comprensión 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 histórico y, por lo tanto, 
similar en alcance a la de los eventos de extinción 
masiva del pasado (Ceballos et al. 2015). Si bien sus 
causas son múltiples, el aumento de la concentra-
ción de dióxido de carbono en la atmósfera y la aci-
dificación de los océanos provocada por la acción 
humana, coinciden con los grandes cambios am-
bientales naturales que desencadenaron eventos de 
extinción masiva en el pasado remoto. 
 
A lo largo de su larga historia geológica, la Pan-Ama-
zonía ha sufrido grandes cambios ambientales, im-
pulsados principalmente por fuerzas tectónicas re-
gionales y climáticas globales. La Pan-Amazonía 
una vez se extendió sobre la mayor parte del norte 
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de América del Sur, con tierras bajas caracterizadas 
por alternancia de condiciones fluviales y lacustres 
y ensenadas marinas marginales. Los linajes mo-
dernos de organismos amazónicos han sobrevivido 
y se han adaptado a cinco grandes reordenamientos 
de accidentes geográficos y hábitats durante el Ce-
nozoico (66–0 Ma), de la siguiente manera:  

(i) El levantamiento durante el Paleógeno de los 
Andes centrales, causado por la subducción de 
placas a lo largo del margen del Pacífico y la 
ruptura de la placa del Pacífico (ca. 23 Ma; ver 
el Capítulo 1), resultó en el establecimiento de 
una cuenca fluvial subandina que drena al 
norte hacia un gran ensenada del Mar Caribe. 

CUADRO 2.2: La evolución de las Farmacias Saltarinas: Defensas químicas de las ranas 
 
La diversidad biológica es mucho más que el número de especies que viven en una región. También abarca 
todos los servicios ecosistémicos que brindan las especies. Las ranas amazónicas, 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 más de 500 alcaloides di-
ferentes (Saporito et al. 2011). Los impulsores de la diversidad de alcaloides son particularmente relevantes 
para la bioprospección, 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 abióticas (Daly et al. 1992; 
Saporito et al. 2011; McGugan et al. 2016). Estos alcaloides parecen ofrecer defensas químicas contra depre-
dadores, hongos y quizás ectoparásitos (ej., Brodie y Tumbarello 1978; Fritz et al. 1981; Macfoy et al. 2005; 
Weldon et al. 2006). El secuestro y la modificación de alcaloides son tanto el resultado de las interacciones 
bióticas entre las ranas amazónicas y sus presas invertebradas, como un mediador de las interacciones en-
tre esas mismas ranas y sus depredadores. Además, debido a que algunas especies de ranas no tóxicas han 
desarrollado formas de imitar los patrones de coloración de las ranas tóxicas, esta interacción 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 están protegidas por alcaloides que secuestran de sus presas, incluyendo hormigas, áca-
ros, ciempies y escarabajos melíridos (ver Saporito et al. 2011 y referencias en el mismo). 
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La cuenca se extendía sobre el área que ahora 
ocupan los Llanos de Colombia y Venezuela. 

(ii) La formación de montañas en los Andes centra-
les y del norte redujo la influencia del Caribe y 
condujo al origen y movimiento de mega hume-
dales en la Amazonía occidental ca. 22–10 Ma. 
El megasistema de humedales de Pebas resultó 
de esta expansión, alcanzando más de 1 millón 
de km2 (ver el Capítulo 1). 

(iii) La intensa formación de montañas andinas 
desde finales del Mioceno medio (últimos 10 
Ma), que coincidió con las fluctuaciones globa-
les del nivel del mar, impidió nuevas influen-
cias marinas en la Amazonía occidental y a lo 
largo de la cuenca andina. Esto retuvo gran 
parte de los drenajes que fluían hacia el Pací-
fico y el Caribe, y formó la amplia llanura alu-
vial denominada el Sistema Acre. 

(iv) Desde finales del Mioceno (ca. 7 Ma) en ade-
lante, un mayor levantamiento andino obligó 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) El cierre de la vía marítima centroamericana y 
el surgimiento del istmo de Panamá (ca. 15–3,5 
Ma) brindaron oportunidades para migracio-
nes extensas de linajes norteamericanos tanto 
a la Amazonía como a nuevos hábitats monta-
ñosos en los Andes. 

 
Las respuestas bióticas a estos inmensos cambios 
ambientales incluyeron la dispersión y los cambios 
de hábitat a nivel de organismo, la adaptación y los 
cambios de rango geográfico a nivel de población, y 
la especiación y extinción a nivel de especie (Cuadro 
2.3). 
 
Si bien el registro geológico no brinda evidencia de 
eventos de extinción masiva repentina durante el 
Cenozoico en la Amazonía, algunos grupos de ani-
males que alguna vez fueron abundantes tanto en 

ambientes terrestres como acuáticos fueron extir-
pados por uno o más de los eventos antes mencio-
nados, incluyendo las especies que se espera que 
brinden una variedad de funciones ecológicas. El re-
gistro fósil evidencia pulsos de extinciones entre 
cada una de las etapas anteriores.  
 
Las extinciones más 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 transición 
del megasistema de humedales lacustre-fluvial de 
Pebas al fluvio-lacustre de Acre, en asociación con 
el origen del moderno río 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 fósil de 
la Amazonía. Ejemplifican la diversificación y sub-
secuente extinción de la fauna acuática en asocia-
ción con la evolución de los mega humedales du-
rante el Neógeno. Se documentaron alrededor de 85 
especies de moluscos de las últimas etapas del Sis-
tema Pebas (Mioceno medio a superior). Esta fauna 
estuvo dominada por los bivalvos Pachydontinae, 
que se originaron en las aguas marinas costeras del 
Pacífico y el Caribe. Moluscos marinos colonizaron 
la Amazonía occidental durante los pulsos de ingre-
sos marinos ca. 23–15 Ma, junto con otros grupos de 
animales acuáticos como rayas de agua dulce, an-
choas, peces aguja, delfines, manatíes y varios lina-
jes de parásitos (Lovejoy et al. 1998). Los pequeños 
cocodrilos de hocico romo desarrollaron una denti-
ción aplastante que les permitió alimentarse de or-
ganismos de caparazón duro y depredar la malaco-
fauna  del  Pebas  (Salas-Gismondi  et  al.  2015).  La 
fauna  de cocodrilos  del  sistema Pebas también  in- 
cluía especies que se especializaban en comer pes-
cado (gaviales de hocico largo), presas grandes a gi-
gantes  (Purussaurus),  que  engullían  presas  pequeñas 
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CUADRO 2.3: Diversidad y Paisajes Amazónicos Pasados 
 
Los principales registros sobre el inicio de la selva amazónica actual son los fósiles de plantas y animales 
del período Paleoceno (~58 Ma) encontrados en la Formación Cerrejón en el norte de Colombia (Wing et al. 
2009). Los fósiles indican una gran diversidad de linajes característicos de plantas tropicales (ej., palmeras 
y leguminosas), insectos herbívoros (Wing et al. 2009) y una fauna única 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 incluía el área de las actuales cuencas de la Amazonía, Magdalena y Orinoco. Las faunas 
fósiles 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 Amazonía a través del tiempo (Sanchez-Villagra et al. 2010). La fauna de La Venta registra una alta 
variedad de mamíferos característicos del bosque tropical, como primates y murciélagos, así 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 mamíferos, cocodrilos, tortugas 
y peces (Sanchez-Villagra et al. 2010). El registro fósil de vertebrados acuáticos, como cocodrilos, tortugas 
y peces de La Venta y Urumaco, muestra claramente que estas regiones estaban conectadas con la actual 
Amazonía, cuando existía el mega humedal de Pebas (ej., Cadena et al. 2020b). 
 

 

Figura B2.3.1 Diversidad pasada en la Amazonía y el paisaje de mega humedales. Izquierda: La diversidad cambia a través del 
tiempo, como lo muestra el registro fósil. Tener en cuenta que la diversidad floral se ha mantenido alta desde el Paleógeno (ca. 60 
Ma), y los cocodrilos y moluscos se diversificaron con la aparición de los megahumedales y disminuyeron con su desaparición (mo-
dificado de Hoorn et al. 2010). Derecha: Reconstrucción del paisaje amazónico durante el Mioceno medio a tardío (16–7 Ma) desta-
cando al caimán gigante Purussaurus brasiliensis depredando un toxodonte (Trigodon). Ilustración de Orlando Grillo, en Hoorn and 
Wesselingh (2010). 
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(Mourasuchus) y presas pequeñas generalizadas 
(Caiman y Paleosuchus). En tierra, los últimos re-
presentantes de un grupo extinto de crocodilifor-
mes terrestres, los Sebecidae, compitieron con los 
mamíferos como depredadores principales. Este 
grupo incluía al depredador terrestre más grande de 
la Amazonía durante el Mioceno Medio, Barinasu-
chus arveloi, de la Formación 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 drásticos, es probable (aunque 
aún 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 extinguió. En conse-
cuencia, la diversidad de moluscos amazónicos mo-
dernos es notablemente pobre y está dominada por 
grupos cosmopolitas de agua dulce, como mejillo-
nes, almejas y caracoles de agua dulce (Wesselingh 
y Ramos 2010). La desaparición de los moluscos en-
démicos de Pebas afectó negativamente a los coco-
drilos pan-amazónicos, quienes luego sufrieron su 
primer evento de extinción a gran escala (Salas-Gis-
mondi et al. 2015, Souza-Filho et al. 2019).  
 
Aún así, la mayoría de los linajes de cocodrilianos 
sobrevivieron hasta la formación del Sistema Acre 
hace ca. 10–7 millones de años. En los extensos hu-
medales del sistema de Acre floreció una notable di-
versidad de alrededor de 30 especies que muestran 
una variación morfológica mayor que cualquier otra 
fauna de cocodrilianos, existente o extinta (Riff et al. 
2010; Cidade et al. 2019). De igual manera, el pe-
ríodo fue testigo de una gran diversidad de tortugas, 
incluyendo una de las tortugas  más  grandes  que  
jamás haya existido en la Tierra, con más de 2,5 m 
de largo y con una masa corporal estimada de ca. 
1.000 kg (Cadena et al. 2020b). Más allá de algunos 
géneros generalistas que han estado presentes en la 

Amazonía desde el Mioceno Medio hasta la actuali-
dad (ej., Caiman, Melanosuchus, y Paleosuchus), la 
disponibilidad de presas de gran tamaño y la com-
petencia con otros depredadores acuáticos proba-
blemente desencadenaron la evolución 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 extrañas 
del género Mourasuchus, conocido por su cráneo 
largo, ancho, dorsoventralmente plano y dentición 
diminuta (Cidade et al. 2019), y los gaviales de ho-
cico largo, algunos también de tamaño gigante (Riff 
et al. 2010).  
 
Sin embargo, la transición del Sistema Acre a los 
modernos ambientes amazónicos fluviales y de te-
rra firme, a partir de alrededor de 7 Ma, condujo a 
un gran evento de extinción que afectó a la fauna de 
cocodrilianos. Todas las formas especializadas, 
desde pequeñas hasta gigantes, desaparecieron. Los 
cocodrilos sudamericanos existentes son ahora una 
pequeña fracción de su antigua diversidad. Los tipos 
de cuerpos enteros y los roles ecológicos entre la 
fauna acuática desaparecieron después del fin de 
los mega humedales del Mioceno amazónico. 
 
En marcado contraste con la extinción de moluscos 
y cocodrilos, la fauna de peces de la Amazonía mo-
derna se ha mantenido prácticamente sin cambios 
a nivel de género y rangos taxonómicos superiores. 
La evidencia directa del registro fósil indica que to-
dos los géneros fósiles conocidos del Mioceno, ex-
cepto uno, aún viven (Lundberg et al. 1998). Ade-
más, las filogenias moleculares de la mayoría de los 
géneros de peces amazónicos, incluyendo más de 
1000 de las 3000 especies conocidas (van der Sleen 
y Albert 2017). En combinación, estos conjuntos de 
datos indican que la mayoría de los géneros que 
componen la rica fauna de peces amazónicos de hoy 
estaban presentes en el Mioceno medio (ca. 15-10 
Ma). Los orígenes evolutivos de la mayoría de las  
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formas de peces amazónicos y sus roles ecológicos 
son anteriores a la formación geológica de las cuen-
cas modernas de la Amazonía y el Orinoco durante 
el Mioceno tardío y el Plioceno (ca. 9-4,5 Ma; Albert 
et al. 2011b). 
 
La tectónica que elevó los Andes y provocó los gran-
des cambios ambientales mencionados anterior-
mente también creó la ruta terrestre que terminó 
con un largo aislamiento de América del Sur de otros 
continentes durante la mayor parte del Cenozoico 
(Croft 2016). Este aislamiento, que llevó a América 
del Sur a albergar una peculiar y endémica mega-
fauna de mamíferos (Defler 2019), cesó cuando la 
formación del Istmo de Panamá facilitó el intercam-
bio biótico entre América del Norte y América del 
Sur, a través del evento conocido como el Gran In-
tercambio Biótico Americano (GABI, por sus siglas 
en inglés; Stehli y Webb 1985). Esta conexión tuvo 
grandes implicaciones para la formación histórica 
de la fauna y flora amazónica. Las plantas, que tie-
nen una mayor capacidad de dispersión, 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 
fósil de mamíferos terrestres, que es abundante en 
ambos continentes y, por lo tanto, ilustra la diná-
mica de dispersión, muestra que el intercambio fue 
inicialmente simétrico, pero seguido de un dominio 
creciente de mamíferos de origen norteamericano 
en América del Sur durante el Pleistoceno (Marshall 
et al. . 1982). Debido a que el registro fósil 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 dispersión de América del Sur a 
América del Norte ocurrió probablemente entre las 
regiones tropicales de los dos continentes (Bacon et 
al. 2015). De hecho, muchos grupos de mamíferos 
que se encuentran hoy en los bosques tropicales de 
América Central se originaron en la Amazonía, y la 
muchos de los mamíferos placentarios neotropicales, 

como félidos, cánidos, pecaríes, venados, nutrias, 
ardillas, camélidos, así como los extintos probosci-
dios y caballos, son descendientes de migrantes 
norteamericanos (Webb 1991; Antonelli et al. 2018).  
 
La extinción a escala global de la megafauna afectó 
a la Amazonía al final del Pleistoceno. Redujo la 
diversidad de megafauna en todo el mundo en dos 
tercios ca. Hace 50.000–10.000 años (Barnosky et al. 
2004). La caza por humanos fue una causa impor-
tante de extinciones, en algunas regiones en siner-
gia con el cambio climático (Barnosky et al. 2004; 
Barnosky y Lindsey, 2010). América del Sur perdió 
ca. 83% de su megafauna durante este evento de ex-
tinción, más que cualquier otro continente (Bar-
nosky y Lindsey 2010; Prado et al. 2015). Esta pér-
dida afectó algunos procesos importantes del 
ecosistema. Debido a que los animales grandes jue-
gan un papel importante en el movimiento espacial 
de nutrientes desde áreas de alta a baja concentra-
ción de nutrientes, las extinciones de megafauna re-
sultaron en flujos de nutrientes reducidos (Doughty 
et al. 2016a). Las extinciones probablemente reduje-
ron el tamaño de la población de especies de árboles 
de semillas grandes que dependían de grandes her-
bívoros para su dispersión. En la cuenca amazónica, 
el rango de tamaño de los árboles con semillas gran-
des disminuyó entre un 26% y un 31% (Doughty et 
al. 2016b). Además, debido a que el tamaño del fruto 
se correlaciona con la densidad de la madera, se 
cree que la reducción de árboles de semillas grandes 
dispersados por animales redujo el contenido de 
carbono en la Amazonía en ~1,5% después de la ex-
tinción de la megafauna (Doughty et al. 2016b). 
 
El registro fósil global nos muestra que las especies 
con dietas especializadas, tamaños corporales más 
grandes, distribuciones geográficas más amplias, 
mayor longevidad, reproducción más lenta y menos 
descendencia, son más susceptibles a cambios y  
tienen un mayor riesgo de extinción (McKinney 
1997; Purvis et al. 2000). Por otro lado, las especies 
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de vida corta con rápido crecimiento poblacional, 
dietas más generalistas y con alta plasticidad feno-
típica son más adecuadas para adaptarse y hacer 
frente a los cambios ambientales (Chichorro et al. 
2019). El registro fósil amazónico de cocodrilos y 
mamíferos del Cenozoico ilustra el mismo patrón, 
con formas grandes, con dietas especializadas, y 
que ocupan grandes áreas, fueron fuertemente im-
pactadas por el cambio ambiental. Ante las presio-
nes ambientales que actualmente enfrenta la Ama-
zonía, como la deforestación, las represas 
hidroeléctricas y otras perturbaciones antropogéni-
cas, es posible que las especies con dietas más espe-
cializadas (Bodmer et al. 1997; Benchimol y Peres 
2015) puedan enfrentar un mayor riesgo de extin-
ción (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 años en Mé-
xico (Ardelean et al. 2020) y hace 13.000 años en los 
trópicos (Roosevelt et al. 2013). Como tal, el impacto 
humano en los ecosistemas locales, incluyendo la 
Amazonía, tiene una larga historia (Levis et al. 2017; 
Watling et al. 2017). Los estudios de múltiples disci-
plinas sugieren que los asentamientos humanos 
precolombinos en la cuenca amazónica eran com-
plejos y culturalmente diversos, y que influyeron en 
los patrones actuales de la biodiversidad amazónica 
(Heckenberger y Neves 2009; Shepard y Ramirez 
2011). 
 
Aunque la influencia humana en la cuenca amazó-
nica ha cambiado a lo largo del tiempo (ver los Capí-
tulos 8–11), uno de los legados más destacados de 
estas interacciones durante muchos milenios es la 
abundancia y distribución generalizada de especies 
de plantas comúnmente utilizadas por los pueblos 
indígenas. Estos árboles, ahora identificados como 
“hiperdominantes”, incluyen la nuez de Brasil 
(Bertholettia excelsa), varias especies de palmeras 
(por ejemplo, Astrocaryum murumuru, Oenocarpus 

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 amazónicos, 
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 áreas ribereñas, de terra firme 
y de humedales de la Amazonía, impactando direc-
tamente la distribución 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, montículos habi-
tacionales y campos elevados (Heckenberger y Ne-
ves 2009; Prestes-Carneiro et al. 2016). La magnitud 
de estos cambios varió considerablemente. En áreas 
como el Llano de Moxos (Bolivia), los nativos crea-
ron un paisaje que comprendía aproximadamente 
4.700 islas de bosques artificiales dentro de una sa-
bana inundada estacionalmente (Lombardo  et al. 
2020). Esta región ha sido confirmada como un 
punto de acceso para el cultivo de plantas tempra-
nas, incluyendo la calabaza (Cucurbitasp.), en apro-
ximadamente 10,250 años calibrados antes del pre-
sente (año cal. bp), mandioca (Manihot sp.) en 
aproximadamente 10.350 años cal. pb, y un centro 
de mejoramiento secundario para el maíz parcial-
mente domesticado (Zea mays), a unos 6.850 años 
cal. pb (Kistler et al. 2018; Lombardo et al. 2020). 
 
2.6 Conservación de procesos ecológicos y evolu-
tivos 
 
Un objetivo clave de la biología de la conservación es 
brindar principios y herramientas eficaces para 
preservar la biodiversidad (Soulé 1985), especialmente 
en ecosistemas complejos y amenazados. Falta informa-
ción crítica para la planeación de la conservación en 
la Amazonía en todas las dimensiones principales de la 
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biodiversidad, incluyendo la diversidad taxonó-
mica, las distribuciones geográficas, la abundancia 
de especies, las relaciones filogenéticas, los rasgos 
de las especies y las interacciones de las especies.  
 
Las principales amenazas a la diversidad amazónica 
se encuentran heterogéneamente distribuidas, al 
igual que sus ecosistemas y paisajes (RAISG, 2020; 
Figura 2.9). Como tal, una estrategia única no fun-
cionará en la región. Las estrategias de conserva-
ción efectivas deben considerar los procesos evolu-
tivos y ecológicos que generan y mantienen la 
diversidad de especies locales en las muchas comu-
nidades biológicas únicas presentes en esta área 
grande y ecológicamente relevante. Sin embargo, la 
estructura legal para la conservación de la biodiver-
sidad en la Amazonía (y globalmente) se basa prin-
cipalmente en especies individuales. Tanto las ini-
ciativas gubernamentales (ej., la Ley de Especies en 
Peligro de Extinción) como las políticas no guberna-
mentales (ej., la Lista Roja de la UICN) se organizan 
en torno a las ideas y acciones del estado de conser-
vación de las especies y las categorías de amenazas. 
De manera similar, las medidas de deforestación y 
los impactos del desarrollo de infraestructura, como 
carreteras, represas y vías fluviales, a menudo igno-
ran la compartimentación de la diversidad amazó-
nica y las características únicas de cada región y tipo 
de hábitat (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-
ción se ven desde un punto de vista evolutivo, las 
áreas que albergan el mismo número de especies 
pueden no compartir la misma relevancia para la 
conservación. En cambio, la preservación de áreas 
que contienen cantidades distintas, únicas y/o ma-
yores de linajes evolutivos debe recibir una mayor 
prioridad de conservación (Forest et al. 2007). Al 

priorizar regiones que albergan linajes amplia-
mente divergentes, niveles más altos de singulari-
dad filogenética y un espectro más amplio de la ge-
nealogía de la vida (Meffe y Carroll 1994; Figura 
2.10), los científicos pueden maximizar las opciones 
futuras, tanto para la evolución continua de la vida 
en la Tierra como para en beneficio de la sociedad 
(Forest et al. 2007). Los niveles máximos de diversi-
dad filogenética global conducen a servicios ecosis-
témicos más altos a nivel mundial y servicios de 
plantas más altos en general para la humanidad 
(Molina-Venegas et al. 2021). Las prioridades de 
conservación basadas en una comprensión pro-
funda de cómo han surgido los patrones de biodiver-
sidad nos permiten preservar un potencial para la 
evolución y adaptación futuras (Erwin 1991; Brooks 
et al. 1992). Al priorizar clados que se están espe-
ciando y adaptando rápidamente, podríamos, por 
ejemplo, preservar linajes con mayor potencial para 
resistir futuros cambios climáticos y ecológicos. Del 
mismo modo, al aumentar la diversidad evolutiva, 
es probable que aumentemos la diversidad de ras-
gos y le brindemos una mayor resiliencia a las selvas 
amazónicas (Sakschewski et al. 2016). 
 
Otra forma de incorporar el pensamiento evolutivo 
en la conservación es enfocarse en los atributos del 
paisaje que generan una variación única o mantie-
nen la conectividad entre las poblaciones. Las ba-
rreras geográficas, por ejemplo, restringen el rango 
de especies y conducen a la diversificación alopá-
trica (Figura 2.5). En la Amazonía, los ríos han im-
puesto límites a la distribución de especies estre-
chamente relacionadas (Ribas et al. 2012). Por otro 
lado, los ríos también pueden ser corredores de co-
nectividad para especies asociadas a hábitats de lla-
nuras aluviales. 
 
Los ríos 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 conservación de re- 
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Figura 2.9 Áreas de endemismo deforestadas (rojo), boscosas (verde), represas (rombos negros) y aves (polígonos amarillos) en la 
Amazonía. Tener en cuenta que las mayores amenazas inmediatas para la biodiversidad amazónica se encuentran a lo largo de la 
frontera agrícola en el sureste de la Amazonía, afectando especialmente las áreas de endemismo del sureste. Nótese la gran cantidad 
de represas en los Andes y en el Escudo Brasileño. 
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giones con fuertes gradientes ambientales, que se 
espera que promuevan la especiación ecológica (Fi-
gura 2.5), es relevante desde un punto de vista evo-
lutivo. En la Amazonía, por ejemplo, los tipos de 
suelo adyacentes pero distintos están íntimamente 
asociados con la especialización y diferenciación de 
las plantas (Fine et al. 2005). Por lo tanto, es impor-
tante promover la conservación de estos gradientes 
y los diversos hábitats asociados con distintos tipos 
de suelo a corto y largo plazo. 
 
La singular diversidad de organismos amazónicos 
se generó durante un período de millones de años y 
representa una gran parte de la diversidad conocida 
y desconocida de la Tierra. Debido a que la Amazo-
nía ha estado funcionando como una fuente prima-
ria de biodiversidad para todos los demás biomas 
neotropicales (Antonelli et al. 2018), la destrucción 
de bosques y la pérdida de especies tienen impactos 
directos en la biodiversidad y el funcionamiento de 
los  ecosistemas en  todas las  demás  regiones  de 
América  del  Sur y Central. La disminución actual  
de la biodiversidad amazónica (WWF 2016) ame-
naza los procesos evolutivos que rigen el origen y el 

mantenimiento de la diversidad de especies en to-
das estas áreas. Se necesita con urgencia una sólida 
red regional de colecciones biológicas combinada 
con un seguimiento a largo plazo de las poblaciones 
amazónicas, como las realizadas por la red RAIN-
FOR, ForestGeo, PELD y los programas PPBio (PPBio 
2005), para mejorar nuestra comprensión de la bio-
diversidad, la ecología y la conservación de la evolu-
ción, la biogeografía y demografía de la Amazonía 
(Stouffer et al. 2021). 
 
Además de tener en cuenta los procesos evolutivos, 
los esfuerzos de conservación en la Amazonía tam-
bién deben incluir los aspectos ecológicos únicos de 
su biota en la planeación. Los hábitos y comporta-
mientos de los organismos son un ejemplo impor-
tante. Las migraciones anuales de peces (piracema), 
aves e insectos, así como las floraciones de árboles 
frutales, constituyen importantes recursos bióticos 
para los agroecosistemas humanos y otros ecosistemas 
amazónicos naturales. Estos comportamientos son 
la base de importantes fenómenos ecológicos y ci-
clos de vida anuales, que incluyen el florecimiento 
del   mástil,  los  patrones  fenológicos,  los  auges  

Figura 2.10 Biorregionalización basada en datos de ocurrencia de especies de ranas en la Amazonía oriental. A. Datos de la delimita-
ción de especies basada en el ADN. B. Datos de taxonomía basada en la morfología. Los colores representan afiliaciones de células a 
biorregiones. Tener en cuenta que tanto los límites de la biorregión como el número de especies endémicas son sensibles al conjunto 
de datos utilizado. Imágenes modificadas de Vacher et al. (2020). 
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reproductivos y los regímenes naturales de inunda-
ción. Tales aspectos deben ser considerados en la 
planeación regional y durante los esfuerzos de con-
servación de la selva tropical. El establecimiento de 
embalses en los ríos, por ejemplo, interrumpe los 
regímenes naturales de inundación y perturba los 
corredores de migración que son críticos para la su-
pervivencia de los organismos de agua dulce ama-
zónicos (Winemiller et al. 2016; Latrubesse et al. 
2017; Barthem et al. 2017; Albert et al. 2020b). 
 
2.7 Conclusiones 
 
La biodiversidad amazónica, aunque profunda-
mente subestimada, se encuentra entre las más al-
tas de la Tierra y constituye el núcleo del reino Neo-
tropical. Esta desconcertante biodiversidad surgió 
de la diversificación evolutiva en paisajes altamente 
heterogéneos y largos períodos de tiempo en los que 
las tasas de especiación excedieron las de extinción.  
 
Los factores geológicos y climáticos que operaron en 
escalas de tiempo evolutivas (de miles a millones de 
años) restringieron los procesos del paisaje y fluvia-
les que generaron perfiles heterogéneos de la quí-
mica del suelo y el agua y otros factores, que a su vez 
afectaron las conexiones geográficas, demográficas 
y genéticas entre las poblaciones. Estos factores 
abióticos afectaron fuertemente las tasas de adapta-
ción, especiación y extinción, lo que facilitó la diver-
sificación de organismos en los principales tipos de 
hábitat. Sin embargo, la biodiversidad en sí también 
contribuye a un aumento constante en la riqueza de 
especies amazónicas, a través de mecanismos de re-
troalimentación autocatalíticos dentro de los ecosis-
temas amazónicos hiperdiversos. Estas interaccio-
nes bióticas conducen a la evolución de nuevos 
rasgos y al aumento de la heterogeneidad estructu-
ral y las dimensiones funcionales de los hábitats, al 
tiempo que mejoran la diversidad genética y fenotí-
pica de los ecosistemas amazónicos. Las interacciones 
de estos factores abióticos y bióticos permiten que 

las especies coexistan dentro de los mismos hábi-
tats o regiones y, por lo tanto, reducen sus riesgos de 
extinción. 
 
Las actividades humanas han impactado la biodi-
versidad amazónica durante al menos 20 Ka. Los 
principales efectos de los pueblos indígenas se ob-
servan en la domesticación de plantas, las prácticas 
agrícolas y la caza, lo cual alteró la estructura de la 
vegetación local y la abundancia de especies. Los 
cambios en los ecosistemas amazónicos se acelera-
ron en los últimos 500 años con la colonización por-
tuguesa y española, y se aceleraron mucho nueva- 
mente con la transición a actividades socioeconómi-
cas modernas durante los últimos 40 años, alcan-
zando niveles insostenibles. Los rápidos cambios en 
el uso de la tierra para la agricultura y otras activi-
dades humanas (ej., tala, minería, caza, pesca, re-
presas, caminos) están afectando profundamente la 
riqueza de especies y los procesos evolutivos al alte-
rar la distribución, abundancia, conectividad y eco-
logía de las especies amazónicas. 
 
El tamaño de las poblaciones de muchas especies 
amazónicas ha disminuido rápidamente en los últi-
mos años, poniendo en peligro a muchas especies y 
degradando el bioma forestal en su conjunto (Esco-
bar 2019). Las estrategias más efectivas de conser-
vación son dinámicas y pluralistas, equilibrando la 
representatividad y la vulnerabilidad de las especies 
y los ecosistemas (Jézéquel et al. 2020). La planea-
ción eficaz de la conservación debe mantener la co-
nectividad, la dispersión y el flujo de genes de la po-
blación, y garantizar la preservación de los gra-
dientes ambientales, lo cual facilita los procesos 
evolutivos y ecológicos en curso (Anderson et al. 
2018; Castro et al. 2020). Se requieren atención y re-
cursos especiales en áreas de rápido desarrollo eco-
nómico y de infraestructura (ej., construcción de ca-
minos y represas), o donde los cambios antropo- 
génicos importantes en el hábitat han fragmentado 
las poblaciones naturales a través de la deforestación 
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y la degradación para la agricultura, la ganadería y 
la minería (Benítez-López et al. 2019; Stabile et al. 
2020). 
 
2.8 Recomendaciones 
 
La comunidad global debe trabajar de manera estre-
cha y rápida con los gobiernos nacionales cuya so-
beranía incluye el territorio amazónico, para desa-
rrollar y promulgar las siguientes prioridades 
científicas. 
 
Prioridades científicas:  

● Inversiones financieras a niveles de décadas y 
apoyo político para la investigación en biocien-
cias en la Amazonía, priorizando la investiga-
ción y la educación en instituciones que permi-
tan el estudio de la biodiversidad amazónica en 
múltiples escalas espaciales y temporales, y ca-
pacitar a la próxima generación de científicos 
amazónicos. 

● Investigación y descubrimiento de la biodiversi-
dad, con apoyo para el desarrollo de capacida-
des, inventarios de campo y encuestas para va-
lidar y verificar datos reales de teledetección. Se 
debe dar prioridad a las universidades, las insti-
tuciones de investigación y las instalaciones de 
recolección que permitan el archivo a largo 
plazo de material biológico, el estudio de los eco-
sistemas amazónicos en múltiples escalas geo-
gráficas, biológicas y temporales, y la capacita-
ción de la próxima generación de biólogos 
amazónicos integradores. 

● Integrar "big data" de las ciencias biológicas y 
ambientales (ej., geociencias, ciencias del 
clima), combinar bioinformática, genómica, 
morfología digital de tomografías computariza-
das, descripciones climáticas y de hábitats, pa-
leoclimatología, tectónica y otras herramientas 
emergentes, con conocimiento técnico de los lí-
mites de especies, genealogías, descripciones 

ambientales actuales y pasadas, interacciones 
de especies y diversidad funcional. 

● Nuevas tecnologías y desarrollo de capacidades 
para la caracterización genética y ambiental de 
especies crípticas y poco conocidas, incluyendo 
especialmente hongos y microbios del suelo y 
acuáticos. 

Prioridades de conservación:  

● Conservar, preservar y (cuando sea necesario) 
restaurar la calidad y la conectividad de los há-
bitats terrestres y acuáticos (corredores de hábi-
tat). 

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

● Prestar atención específica a los procesos ecoló-
gicos y evolutivos y su conservación, recono-
ciendo que diferirán entre los ambientes y eco-
sistemas amazónicos. 

● Establecer y mantener asociaciones a largo 
plazo con comunidades locales indígenas y no 
indígenas, para intercambiar información crí-
tica sobre biodiversidad entre las bases de cono-
cimiento académicas y locales. 

● Priorizar las acciones de conservación en áreas 
donde se maximizan las amenazas antropogéni-
cas (ej., áreas 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 vías.  
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