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Mensajes Clave y Recomendaciones

1) La Amazonia representa la mayor concentracion
de biodiversidad de la Tierra, con cerca del 10 %
de todas las especies vegetales y animales
conocidas, proporcionando recursos genéticos,
ecolégicos y econdmicos esenciales para la
poblacién amazoénica y la sociedad mundial en su
conjunto.

2) La biodiversidad amazoénica esta distribuida de
forma heterogénea entre variados ecosistemas y
ambientes, cada uno de los cuales alberga
procesos ecoldgicos y evolutivos unicos. Los
patrones de biodiversidad (como su riqueza y
endemismo) suelen ser idiosincrasicos; por lo
tanto, cada region y grupo taxonomico debe
estudiarse individualmente.

3) La biodiversidad amazodnica es el resultado de
procesos naturales que operan a lo largo de
inmensos periodos de tiempo (decenas de
millones de afios) y a través de la vasta escala
espacial de todo el continente sudamericano.

4) La conservacién de la biodiversidad amazodnica
depende del mantenimiento de los procesos
evolutivos y ecoldgicos que la generaron. La
diversificacion de la biota local ocurrié en
respuesta no solo a los cambios en los paisajes y
climas, sino también a la presencia de otras
especies. La biodiversidad amazoénica genera
mas biodiversidad, local y regionalmente.

5) Comprendery preservar la Amazonia requiere de
décadas de inversiones financieras y apoyo
politico para la ciencia de la biodiversidad
amazoénica, dando prioridad a las colecciones
cientificas locales y a las instituciones de
investigacion y educacion que permitan el
estudio de la biodiversidad amazoénica a
multiples escalas espaciales y temporales.
También requiere la formacion de la préxima
generacion de cientificos y conservacionistas
amazonicos.

Resumen Este capitulo analiza la historia evolutiva
de los ecosistemas terrestres y fluviales de la
Amazonia, incluyendo acontecimientos geoldgicos y
climaticos que se han producido a lo largo de
millones de afios en toda Sudameérica continental. El
capitulo analiza el importante papel de las barreras
geograficas, la heterogeneidad del habitat, el
cambio climatico y las interacciones entre especies
en la generacién y el mantenimiento de los
ecosistemas mas biodiversos de la Tierra. Esta
historia tnica produjo ambientes heterogéneos y
habitats diversos a multiples escalas geograficas,
que alteraron las conexiones entre poblaciones y
permitieron la acumulacién de la biota mas diversa
de la Tierra.
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Evolucion de los bosques amazonicos Las plantas
con flores constituyen la principal estructura fisica
de las selvas amazodnicas. Presentan una gran
variedad de formas de crecimiento, incluyendo
arboles lefiosos, arbustos y lianas, asi como epifitas,
juncos herbaceos, hierbas y bambues!. Los estudios
de ADN sugieren que las plantas con flores se
originaron en el Cretacico Inferior (hace
aproximadamente 145-100 millones de anos, o
Ma)?, y los fésiles indican que las plantas con flores
no llegaron a dominar los ecosistemas tropicales
hasta después del Cretacico Superior
(aproximadamente 66 Ma)>~’.

Si bien algunos linajes amazdnicos tienen origenes
realmente antiguos, que se remontan a principios
del Cenozoico o el Cretdcico, la mayoria de las
especies que actualmente habitan la Amazonia
surgieron en los ultimos millones de anos®?*3. La
amplia distribucién de las edades evolutivas de las
especies amazonicas sugiere que la formacién de su
biodiversidad actual tuvo lugar a lo largo de un
inmenso periodo de tiempo?, y fue influenciada por
muchos cambios en el paisaje a lo largo de este
periodo®®.

La ultima vez que la Amazonia sufrié una extincion
masiva (antes de la crisis de biodiversidad actual)
fue alrededor de 66 Ma, en asociacién con el evento
de impacto de un asteroide en el Cretdcico-
Paledgeno [K-Pg.]”15%, La mayoria de los grupos
modernos de organismos amazodnicos se
diversificaron rapidamente después de este evento,
incluyendo las aves!”!®, mariposas'®?!'y peces?>23,
Las comunidades de plantas similares a las que se
observan en las selvas amazonicas modernas se
vieron por primera vez en el Paleoceno (ca. 66-56
Ma?4?%), 'y muchos linajes de plantas se
diversificaron en el Eoceno (ca. 58—-41 Ma?¢). La
diversidad de las plantas del bosque tropical puede
haber alcanzado su punto mds alto durante el
Eoceno, en una época en la que los climas tropicales
huimedos predominaban en la mayor parte de
Sudameérica?>?”"%°, Los elementos caracteristicos de
las selvas neotropicales en el Paleoceno incluyen
importantes miembros de familias de plantas
claves, como ciertas herbdceas (por ejemplo,
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Araceae, Zingiberaceae), arbustos (por ejemplo,
Malvaceae), bejucos (por ejemplo, Menispermaceae)
y arboles (por ejemplo, palmeras, Lauraceae?*3031),

Las estaciones mads secas y los climas mas frios de
principios del Oligoceno (ca. 30 Ma) contribuyeron a
que se produjeran amplios cambios en la vegetacion
en algunas partes de Sudamérica. Las selvas
huimedas sudamericanas, antes continuas y
ampliamente distribuidas, se dividieron en dos, la
selva amazodnicay la atlantica, debido a la expansion
delos bosques subtropicales abiertos en el centro de
Sudameérica y al establecimiento de los bosques
estacionales de diagonal arida estacional®?~*’. Estos
cambios de vegetacion coincidieron con el inicio de
la formacién de la Sierra de la Mantiqueira en el este
de Brasil, asi como de los Andes del norte de Peru
hasta Venezuela, lo que contribuyd a cambios
sustanciales en las corrientes de aire y los
regimenes climaticos sudamericanos. Los climas
cada vez mas secos y los habitats abiertos de tipo
sabana fueron acompanados por cambios
sustanciales en la composicion de las especies (por
ejemplo, las palmas), el origen de las gramineas
C43%40 yla expansion de los pastizales y los bosques
abiertos a expensas de los habitats boscosos de
dosel cerrado*2,

El continuo levantamiento de los Andes del Norte y
el aumento de las precipitaciones orograficas*
durante el Mioceno (ca. 23-5.3 Ma) condujeron a una
profunda reorganizacion de la red fluvial y a la
formacion del sistema de mega-humedales 34446
(Figura 2.1). Este sistema estaba compuesto por un
vasto (hasta 1 millon de km? en ocasiones) conjunto
de ambientes lacustres y pantanosos situados en las
llanuras de la Amazonia occidental®®“8. Estos
bosques inundables estacionales incluian palmeras
(por ejemplo, Grimsdalea), helechos y hierbas
(Poaceae)*?454950 Ademas, las incursiones marinas
desde el Mar Caribe hacia el sur en la Amazonia
occidental permitieron que los taxones tolerantes al
agua marina y a los estuarios colonizaran las costas
de Pebag*750:52,

En el Mioceno tardio y el Plioceno (ca. 10.0-4.5 Ma),
el sobrellenado de las cuencas sedimentarias de la
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Figura 2.1 La diversidad en el pasado en la Amazonia y el paisaje de los megahumedales. Izquierda: Cambios de diversidad a lo largo
del tiempo, segun el registro fosil. Obsérvese que la diversidad floristica se ha mantenido alta desde el Paledgeno (ca. 60 Ma), mientras
que los cocodrilos y moluscos se diversificaron con el inicio de los megahumedales y disminuyeron con su desaparicion (modificado de
44), Derecha: Reconstruccion del paisaje amazénico durante el Mioceno medio y tardio (16-7 Ma), destacando el caiman gigante
Purussaurus brasiliensis depredando un Trigodon toxodont. Ilustracion de Orlando Grillo, en Hoorn & Wesselingh (2010)44.

Amazonia occidental con sedimentos derivados de
los Andes condujo a una nueva reorganizacion del
drenaje y al inicio del moderno rio Amazonas
transcontinental. Al secarse el Sistema de Pebas, la
mayor parte de la fauna de moluscos asociada se
extinguio, asi como los crocodilianos
panamazodnicos®?%3, En contraste con el alto
recambio de moluscos y crocodilianos, la fauna de
peces amazonica moderna ha permanecido
practicamente sin cambios a nivel de género y
niveles taxondmicos superiores (ca. 9-4.5 Ma®¥). Las
antiguas superficies de los humedales de Pebas
fueron colonizadas por muchos linajes
diferentes!**®, en un proceso de expansién de los
bosques montafnosos que se sugiere que continud
hasta el Pleistoceno tardio®®. Los cambios en el
paisaje también condujeron a una mayor
diversificacion de numerosos linajes de plantas,
como los géneros de plantas con flor Inga
(Leguminosas®’) 'y Guatteria (Annonaceae®®).
Alrededor de la misma época, las laderas andinas
fueron colonizadas por muchos linajes de plantas,
incluyendo especies de las familias Malvaceae®’,
Arecaceae (i.e., palmeras®®) y Chloranthaceae (es
decir, Hedyosmum®'). En el Mioceno tardio al
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Plioceno (ca. 11-4 Ma®%?), el levantamiento de la
Cordillera Oriental de los Andes colombianos
completd el aislamiento de las cuencas cisandinas
(Orinoco-Amazonia) de las transandinas (vertiente
del Pacifico, Magdalena y Maracaibo), resultando en
el aislamiento de sus biotas acudticas. Las
evidencias sugieren que durante el Mioceno existian
altos niveles de diversidad de especies de plantas
gracias a una combinacion de baja estacionalidad,
alta precipitacion y suelos heterogéneos?®.

El levantamiento Andes del Norte durante el
Neogeno (ca. 23-2.6 Ma) tuvo profundos efectos en
los paisajes amazoénicos, impactando en la
diversificacion y adaptacion de los linajes tanto en
las llanuras (<250 m) como en las alturas (>300
m)>#¢2%4 Se han detectado diferentes patrones de
diversificacion dentro y entre los grupos de la
cuenca amazonica, con una mayor riqueza de
especies en las llanuras y un mayor endemismo en
las montanas®. La formacion de los Andes del Norte
y su asociada dinamica climatica impulsaron la
rapida radiacién de las plantas®®-"' y animales en los
Andes?**%472, Cerca de las cimas de las montaias, las
plantas del ecosistema del paramo experimentaron
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uno de los indices de especiacion mads altos jamas
registrado en la Tierra®7374,

Durante el Cuaternario (los ultimos 2.6 Ma), el
enfriamiento climatico global y los ciclos de
glaciaciones, junto con los procesos
geomorfoldgicos regionales, alteraron importantes
aspectos de los paisajes amazonicos. Los extensos
abanicos aluviales (planicies de sedimentos de mas
de 10.000 km?) se extendieron desde los Andes
hasta la Amazonia (por ejemplo 7>777), y las llanuras
de inundacion variaron de tamafo segun los
cambios en los patrones de precipitacién y el nivel
global del mar®®.

Los efectos de estos importantes cambios climaticos
y paisajisticos en la composicion del paisaje y de la
vegetacion aun no se comprenden en su totalidad.
Los estudios puntuales sobre registros
sedimentarios y fosiles*>°%78, asi como los modelos
climaticos”8, sugieren que los patrones generales
de la cobertura vegetal regional (por ejemplo,
bosques y sabanas) fueron relativamente mas
estables en la América del Sur tropical que en otras
regiones del mundo durante los ultimos 100.000
aﬁ0S25,82,83'

Los datos de varias fuentes sugieren que las
oscilaciones climaticas del Pleistoceno no fueron el
principal motor de la formacién de la biodiversidad
amazodnica. Las evidencias directas del registro fosil
indican que la mayoria de los géneros de plantas y
peces amazonicos se originaron mucho antes del
Pleistoceno 25848, De hecho, las paleobiotas fésiles
amazonicas estaban compuestas en su mayoria por
géneros modernos en el Mioceno (c. 22-5 Ma),
incluyendo pastos*? y peces®. Los estudios de los
perfiles de polen en los nucleos de sedimentos
indican que los ecosistemas de sabana y pastizales
abiertos nunca han estado muy extendidos en las
tierras bajas de la Amazonia®®°. Por ultimo, los
estudios de ADN en muchos grupos modernos de
plantas y animales muestran indices de
diversificacion relativamente constantes a lo largo
de los ultimos millones de afos, sin variaciones
bruscas durante el Pleistoceno!?°.
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Sin embargo, algunas zonas montanosas de los
escudos de las Guayanas y Brasil en la Amazonia
oriental experimentaron cambios sustanciales en la
estructura de la vegetacién durante el
Cuaternario®®!, en las proporciones relativas de
bosques de dosel cerrado, bosques de dosel abierto
y sabanas de bosque abierto®®83°2, Los efectos de las
oscilaciones climaticas del Pleistoceno en la
diversificacion de las biotas amazoénicas todavia no
se comprenden completamente. Es crucial
continuar con los estudios sobre la historia
evolutiva de organismos amazdnicos que
caracterizan los distintos ambientes de la region
para mejorar los modelos predictivos de los efectos
del cambio climdtico antropogénico®s.

Ensamblando la Megadiversa Biota Amazodnica La
biodiversidad amazonica se formo a través de una
combinacion unica e irrepetible de procesos que
entremezclan factores geoldgicos, climadticos y
biologicos a través de extensas distancias espaciales
y temporales, involucrando a taxones distribuidos
por todo el continente sudamericano 'y
evolucionando a lo largo de decenas de millones de
anos (Figura 2.1).

cCudntos arios tienen las especies de la Amazonia? Las
especies amazoénicas y los taxones superiores
exhiben un amplio rango de edades evolutivas, de
tal manera que la Amazonia sirve simultdneamente
como cuna evolutiva (es decir, un lugar de alta
originacion de especies) y museo (es decir, las
especies tienden a acumularse a través de bajos
indices de extincion). Este patron se observa en
muchos grupos taxondémicos (por ejemplo,
plantas®, ranas cohete amazonicas o Allobates®®, y
peces®), aunque también existen excepciones®®?’.
Al mismo tiempo, se observan patrones
contrastantes de nucleo-periferia en muchos
taxones neotropicales®®>°¢1%  Aunque todas las
biotas regionales estan compuestas por taxones con
un amplio intervalo de edades evolutivas, el perfil de
edades estd inclinado hacia edades mds antiguas en
los escudos en relacion con las tierras bajas,
representadas por las cuencas sedimentarias.
Aunque tanto las especies jévenes como las viejas se
encuentran en los escudos y en la base de los Andes,
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las combinaciones de especies en las cuencas
sedimentarias se componen principalmente de
especies mas jovenes.

Dindmica de diversificacion Desde una perspectiva
macroevolutiva, el numero de especies en una
region geografica puede entenderse como un
equilibrio entre los indices de especiacién e
inmigracion que aumentan el numero total de
especies, y la extincion que disminuye la riqueza de
especies’®!01192 13 diversificacién en respuesta a
las barreras geograficas es uno de los procesos mas
extendidos que facilitan la especiacion (especiacion
alopatrica). El levantamiento de los Andes separo a
los taxones de las tierras bajas previamente
conectados, impidiendo la  dispersiéon y
estableciendo nuevos climas que han fomentado la
evolucion de linajes independientes!®®1%, Este
aislamiento llevé a Sudamérica a albergar una
megafauna de mamiferos peculiary endémica®®. La
tectonica que formé los Andes y provocé los grandes
cambios ambientales también elevé la ruta terrestre
que acabé con un prolongado aislamiento de
Sudameérica de otros continentes durante la mayor
parte del Cenozoico!”. Este aislamiento, que llevo a
Sudameérica a albergar una peculiar y endémica
megafauna de mamiferos, cesé cuando la formacion
del istmo de Panama facilitd el intercambio bidtico
entre Norteamérica y Sudameérica, a través del
evento conocido como el Gran Intercambio Bidtico
Americano!®®. Esta conexion tuvo grandes
implicaciones para el agrupamiento historico de la
fauna y la flora amazodnicas.

La reorganizacion de la red fluvial provocada por el
levantamiento andino también fragmento la fauna
acuatica del noroeste de Sudamérica, dejando una
clara senal en todos los taxones principales!®. Entre
las familias de peces de agua dulce, la diversidad
relativa de especies y las distribuciones
biogeograficas en el Mioceno tardio eran
efectivamente similares a las modernas. Los
cambios en la conectividad del paisaje también han
afectado fuertemente la dispersion, el flujo genético
y la diversificacién bidtica dentro de la Amazonia.
Por ejemplo, los grandes rios amazodnicos de las
tierras bajas representan importantes barreras
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geograficas para grupos de primates ©8 109110

aves®?!!  peces!''?, mariposas'*®4, avispas!'® y
plantas!®', En las aves, uno de los grupos mejor
estudiados en la Amazonia, se ha demostrado que
las especies de la selva no inundada tienen
asociaciones ecologicas e historias evolutivas
diferentes en relacion con las especies que habitan
los bosques que si se inundan y con las de las zonas
de vegetacién abierta (Figura 2.2)120 121 122 Gip
embargo, como los organismos difieren tanto en sus
rasgos (por ejemplo., capacidad de dispersion,
tolerancia fisioldgica), las mismas condiciones del
paisaje que permiten conexiones demograficas y
genéticas en algunos grupos, pueden reducir
conexiones en otros. Por ejemplo, mientras grandes
rios de las zonas bajas, como el Amazonas y el
Negro, constituyen barreras efectivas a la
dispersion para las especies de monos y aves
(representando limites entre especies
estrechamente relacionadas de esos grupos!?),
estos mismos cursos de agua sirven como
corredores de dispersion para las especies
riberenas y aluviales de peces, aves, mamiferos y
plantas con semillas dispersadas por peces o
tortugas®s- 4124,

Los habitats amazonicos, tanto terrestres como
acudticos, se han visto profundamente afectados
por el cambio climdtico, especialmente por los
cambios en los patrones de precipitacion y en el
nivel del mar, por millones de afios. Se cree que los
cambios climdticos del pasado han modificado
ciclicamente la distribucién de los habitats
amazonicos, como los bosques de dosel cerrado, los
bosques abiertos, la vegetacion no forestal y los
bosques adaptados al frio, provocando a menudo la
fragmentacion de las poblaciones y la
especiacion®®392125 [ag oscilaciones climaticas del
Pleistoceno (2,6-0.01 Ma), en sinergia con la caza
humana'?®, mermaron la megafauna sudamericana
en ~80%!%7128, Estas extinciones probablemente
redujeron la poblacién de las especies de arboles
con semillas de gran tamano que dependian de los
grandes herbivoros para su dispersion y, en
consecuencia, la extension del area habitada por
estos drboles disminuy¢ aproximadamente entre un
26 y un 31 %'?°. Ademas, dado que el tamanio de los
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Figura 2.2 Resumen de los patrones de diversificacién para 21 clados taxondmicos de aves amazonicas restringidas al sotobosque de
las tierras bajas amazonicas. Izquierda: Relaciones entre nueve areas de endemismo, inferidas a partir de datos genéticos; los graficos
circulares denotan las probabilidades de areas ancestrales. Derecha: Areas de endemismo actualmente reconocidas para las aves de la

zona de estudio, fuentes 120,121,122,

frutos se correlaciona con la densidad de la madera,
se cree que la disminucion de los drboles de semillas
grandes ha reducido el contenido de carbono en la
Amazonia en aproximadamente un 1,5 % tras la
extincion de la megafauna?’.

La heterogeneidad del habitat también ha
desempenado un papel importante en la formacion
de la biodiversidad amazdnica. El levantamiento de
los Andes, con una elevacion media de 4.000 m, cred
una heterogeneidad de habitatsy de clima, al mismo
tiempo que condujo a la humidificacion de las
llanuras amazonicas y a la aridificacién de la
Patagonia®*®!*!, Esto ha proporcionado numerosas
oportunidades para eventos de colonizacion,
adaptacion y especiacion en una gran cantidad de
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taxones, incluyendo ranas, aves y plantas, en
diferentes momentog®%104132.133, Como
consecuencia, los Andes tienen una biodiversidad
desproporcionadamente alta en relacién con su
superficie’®*. Los repetidos ciclos de conectividad
ecologica y aislamiento espacial en las alturas de los
Andes (como se observa en los paramos actuales)
pueden haber actuado como una "bomba de
especies", aumentando significativamente los
indices de especiacién en los taxones altoandinos
debido a la accién conjunta de la alopatria, la
seleccion natural y la adaptacion®®749%,

Entrelazados con estos procesos paisajisticos hay
innumerables procesos bidticos que crean nuevas
especies y evitan la extincion de otras (por ejemplo,
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competencia, depredacion, parasitismo,
mutualismo y cooperacion). Estas interacciones
bidticas pueden conducir a la coevolucion de nuevos
rasgos, aumentar la heterogeneidad estructural y
las dimensiones funcionales de los habitats,
incrementando también la diversidad genética y
fenotipica de los ecosistemas amazonicos. Los
comportamientos de los organismos afectan
fuertemente e incluso crean muchos habitats
importantes en la Amazonia. Las lombrices de tierra
(Clitellata, Annelida) representan un ejemplo
clasico de cémo la construccion de nichos aumenta
la heterogeneidad del habitat y la biodiversidad en
la Amazonia. Las lombrices de tierra son
importantes especialistas del ecosistema, cuyas
actividades ayudan a mineralizar la materia
organica del suelo, construir y mantener Ila
estructura del suelo, estimular el crecimiento de las
plantas y protegerlas de las plagas'®®. Otros taxones
amazonicos también son importantes especialistas
de los ecosistemas terrestres, como los hongos!®¢,
las termitas!®’ y las hormigas!®2,

La adaptacion a habitats especificos ha contribuido
significativamente a la diversificacion de las
especies en esta region. Por ejemplo, la gran
extension geografica del Amazonas, unida a sus
diversos tipos de suelo, proporciond multiples
oportunidades de especializacion ecologica®®140, El
gradiente de este a oeste en la fertilidad del suelo es
analogo al gradiente en la composicion de las
especies, la densidad de la madera, la masa de
semillas y la productividad de la madera (pero no la
biomasa forestal'#*!%?), Asimismo, los diferentes
niveles de inundacion del bosque durante el ciclo
anual de crecidas han contribuido a la formacion de
diversos tipos de habitat y especializaciones en
grupos de aves y peces!!?124143144 con poblaciones
histéricamente mas grandes y conectadas en la
Amazonia occidental*+145,

Conclusiones La singular diversidad de los
organismos amazonicos se gener6 a lo largo de
millones de afios y representa una gran parte de la
diversidad conocida y desconocida de la Tierra.
Dado que la Amazonia tiene conexiones actuales e
historicas con muchos otros biomas neotropicales,
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la destruccién de los bosques y la pérdida de
especies tienen impactos directos tanto a escala
local como regional. El declive actual de la
biodiversidad amazdénica amenaza el proceso
evolutivo que rige el origen y el mantenimiento de la
diversidad de especies en todas estas zonas. Las
estrategias de conservacion, para ser eficaces,
deben tener en cuenta los procesos evolutivos y
ecologicos que generan y mantienen la diversidad
de las especies en las numerosas comunidades
biolégicas presentes en esta zona extensa y
ecoldgicamente heterogénea. Por ejemplo, cuando
las prioridades de conservacion se contemplan
desde un punto de vista evolutivo, las zonas que
albergan la misma cantidad de especies pueden
diferir en su relevancia de conservacién; las zonas
que albergan linajes evolutivos distintos, tinicos y/o
en mayor cantidad deberian tener una mayor
prioridad de conservacién. Al priorizar las regiones
que albergan una gran diversidad genética, mayores
niveles de singularidad filogenética y un espectro
mas amplio de la genealogia de la vida, los
cientificos pueden maximizar las opciones futuras,
tanto para la evolucion continua de la vida en la
Tierra como para su beneficio para la sociedad. Los
niveles maximos de diversidad filogenética
conducen a mayores servicios ecosistémicos a nivel
global y a mayores servicios en general para la
humanidad.
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