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Evolucao da Biodiversidade Amazonica

Juan M. Guayasamin®, Camila C. Ribas’, Ana Carolina Carnaval’, Juan D. Carrillo®, Carina Hoorn®, Liicia G. Lohmany/, Douglas Riff,
Carmen Ulloa Ulloa®, James S. Albert:

Mensagens-Chave

e A biodiversidade amazonica € vasta, com a maior densidade de espécies do Planeta, mas ela segue des-
conhecida em muitos niveis.

e Abiodiversidade amazoénica ¢ distribuida heterogeneamente, com muitos ecossistemas e ambientes dis-
tintos que abrigam processos ecoldgicos e evolutivos unicos. Muitos padroes de biodiversidade (por
exemplo, riqueza, endemicidade) sdo exclusivos de certos grupos taxonémicos e ndo podem ser genera-
lizados.

e A biodiversidade amazonica foi-se acumulando ao longo de dezenas de milhdes de anos, pela forca de
processos naturais que operam em toda a vasta escala espacial do continente sul-americano. Nesse sen-
tido, a biodiversidade amazoénica € insubstituivel.

e A origem de novas espécies ¢ influenciada pela variacao historica e contemporanea na geografia, clima
e interacoes bioticas. O tempo de especiacao varia bastante entre os grupos taxondémicos.

e Ao contrario de outras regides da Terra, as espécies e ecossistemas amazonicos escaparam do desmata-
mento em escala regional e da defaunacao das eras glaciais do Pleistoceno. As biotas amazdnicas estdo
relativamente intactas em comparacdo com seus equivalentes de alta latitude na América do Norte e na
Eurdsia, ou nas regides mais naturalmente aridificadas da Africa tropical e do Sul da Asia. A América do
Sul tropical é tnica por ter retido na era moderna o conjunto mais diversificado de ecossistemas terres-
tres da Terra.

e AsinteragOes entre espécies amazonicas sdo extraordinariamente complexas e estao cada vez mais ame-
acadas diante dos imensos e acelerados impactos ambientais antrépicos.

e A biodiversidade amazonica é o resultado de uma histoéria longa e dindmica onde mudancas ambientais
e interacoes bioldgicas operaram ao longo de milhdes de anos. A manutenc¢ao dos processos evolutivos e
ecoldgicos que resultaram na diversificacdo e adaptacdo bioldgica é fundamental para a sobrevivéncia
desse ecossistema e de suas funcoes ecoldgicas e econdmicas essenciais, tanto regional quanto global-
mente.
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Resumo

A Amazonia constitui a maior concentracao de biodiversidade da Terra, com >10% das espécies descritas
no mundo comprimidas em apenas cerca de 0,5% da area total da superficie terrestre. Essa imensa diversi-
dade de formas de vida fornece recursos genéticos unicos, adaptacoes e funcoes ecoldégicas que contribuem
para os servicos ecossistémicos globais. A biota amazonica foi se constituindo ao longo de milhdes de anos,
por meio de uma combinacao dinimica de processos geoldgicos, climaticos e evolutivos. Sua historia singu-
lar foi responsavel por paisagens heterogéneas e ribeirinhas em multiplas escalas geograficas, gerando di-
versos habitats, alterando as conexdes geograficas e genéticas entre as populagdes e impactou as taxas de
adaptacdo, especiacio e extincdo. Sua biota ecologicamente diversificada, por sua vez, promoveu uma maior
diversificacao, coexisténcia de espécies e coevolucio, aumentando a biodiversidade ao longo do tempo.
Eventos importantes na histéria da Amazénia incluiram (i) as origens durante o Cretaceo Tardio e no inicio
do Paledgeno dos principais grupos de plantas e animais da floresta tropical (ca. 100-30 Ma); (ii) um evento
de resfriamento global em ca. 30 Ma, na qual as florestas tropicais se contrairam para latitudes tropicais,
nesse momento as florestas amazonicas e atlanticas foram separadas pela primeira vez; (iii) a elevacao dos
Andes setentrionais (especialmente nos ultimos ca. 20 Ma), que separou as florestas tropicais da Amazoénia
das planicies do Chocé e criou novas condicdes ambientais para colonizacio e especiacao, formou sistemas
de mega-varzea na Amazonia ocidental e contribuiu para a origem do moderno rio transcontinental Amazo-
nas; (iv) o fechamento da Via Maritima Centro-Americana e a formacao do istmo panamenho durante o Mi-
oceno e o Plioceno (ca. 15-3,5 Ma), que facilitou o Grande Intercdmbio Americano (GABI); e (v) as oscilacdes
climaticas das eras glaciais do Pleistoceno (2,6-0,01 Ma), seguidas pela colonizacdo humana e as extincdes
da megafauna causadas por esse acontecimento. As atividades humanas tém impactado os ecossistemas
amazobnicos por mais de 20 mil anos e aceleraram nos ultimos 400 anos, especialmente nos ultimos 40 anos,
representando hoje ameacas existenciais aos ecossistemas amazonicos. A conservacdo da Amazodnia exige
uma documentacio de sua biota diversificada e o monitoramento das distribuicées biogeograficas de suas
especies, da abundancia de espécies, diversidade filogenética, caracteristicas das espécies, interacoes entre
especies e funcoes do ecossistema. Investimentos em escala decenal na documentac¢do e monitoramento da
biodiversidade sdo necessdrios para alavancar a capacidade cientifica existente. Essas informacoes sdo fun-
damentais para o desenvolvimento de planos estratégicos de conservacao de habitats que permitirdo a con-
tinuidade dos processos evolutivos e ecolégicos que ocorrem em toda a bacia amazodnica, hoje e no futuro.

Palavras-chave: adaptacao, biodiversidade, biogeografia, coevolucdo, conservagdo, ecologia, extingdo, neotropicos,
especiagdo, América do Sul.

2.1 Bacia do Rio Amazonas

O Capitulo 1 nos forneceu uma visao sintética dos
processos geoldgicos e as escalas de tempo nos
quais a regido amazoénica foi sendo formada, ilus-
trando como as paisagens amazonicas foram sendo
montadas por processos geoldgicos e climaticos que
operaram ao longo de milhdes de anos. A bacia
transcontinental do rio Amazonas atual foi formada
nos ultimos 10 milhdes de anos, drenando uma area
delimitada pelos Andes a oeste e pelos escudos da
Guiana e do Brasil ao norte e ao sul, respectiva-
mente. Esta bacia de drenagem é a maior da Terra,
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incluindo o Tocantins-Araguaia e bacias costeiras
adjacentes do norte do Brasil. Ela abrange uma area
total de cerca de sete milhdes de km? ou cerca de
40% da Ameérica do Sul, e descarrega cerca de 16—
20% da agua doce total da Terra no mar, depen-
dendo do ano (Richey et al. 1989. A maior parte da
bacia amazdnica é coberta por florestas tropicais
umidas de baixa altitude, sendo a maior drea conti-
gua de floresta tropical do mundo. O ecossistema da
floresta amazoénica, incluindo dreas adjacentes do
Escudo das Guianas, também abrange um total de
cerca de sete milhoes de km? (Figura 2.1).



Capitulo 2: Evolugao da biodiversidade amazonica

2.2 A Biodiversidade Amazonica é Imensa e Am-
plamente Subestimada

A diversidade organismal da Bacia amazdnica esta
entre as maiores do Planeta (Bass et al. 2010). Apro-
ximadamente 10% das espécies de vertebrados e
plantas do mundo estdo comprimidas em uma drea
que corresponde a ca. 0,5% da superficie total da
Terra (Jetzetal. 2012; Tedesco et al. 2017; Ter Steege
et al. 2020, Figura 2.2). A diversidade amazobnica
também representa uma gama desconcertante de
formas de vida, funcoes ecolégicas, compostos qui-
micos e recursos genéticos (Darst et al. 2006; Asner
et al. 2014; Albert et al. 2020a, Figura 2.3). Esses
ecossistemas amazodnicos altamente diversos cons-
tituem o nucleo do reino neotropical, que abriga ca.
30% de todas as espécies de plantas vasculares (Ra-
ven et al. 2020), vertebrados (Jenkins et al. 2013;
Reis et al. 2016), e artropodes (Stork 2018) do Pla-
neta (dados detalhados sobre a riqueza de espécies
amazonicas serao fornecidos no Capitulo 3).
Apesar de décadas de estudos intensivos, a dimen-
sdo total da diversidade amazonica ainda perma-
nece largamente subestimada (da Silva et al. 2005;
Barrowclough et al. 2016; Garcia-Robledo et al
2020). Essa subestimacao resulta do numero extre-
mamente alto de espécies encontradas na regiao
(Magurran e McGill 2011; Raven et al. 2020), as inu-
meras espécies ainda ndo reconhecidas devido as
suas sutis diferencas fenotipicas (Angulo e Icochea
2010; Benzaquem et al. 2015; Draper et al. 2020), as
dificuldades logisticas com amostragem em regioes
remotas (Cardoso et al. 2017; Ter Steege et al. 2020),
esforcos de coleta que tendem as localidades acessi-
veis (Nelson et al. 1990; Hopkins 2007; Loiselle et al.
2008), e um nuimero desproporcional de estudos de
organismos conspicuos (Ritter et al. 2020) e espécies
amplamente distribuidas (Ruokolainen et al. 2002).
Como resultado, muitas espécies amazonicas nunca
foram coletadas, nomeadas ou estudadas; muitas
vezes, um grupo inteiro de espécies intimamente
relacionadas (ou seja, clado) é tratado erroneamente
como uma Unica espécie (Albert et al. 2020b).

Para preencher essa lacuna, estudos integrados de

taxons amazodnicos realizados nas ultimas duas dé-
cadas empregaram uma combinacado de ferramen-
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tas moleculares e morfoldgicas que permitiram o re-
conhecimento de inumeras espécies cripticas de
plantas (Damasco et al. 2019; Carvalho Francisco e
Lohmann 2020), aves (Ribas et al. 2012; Whitney e
Haft 2013; Thom e Aleixo 2015; Schultz et al. 2017,
2019), anfibios (Gehara et al. 2014; Jaramillo et al.
2020; Vacher et al. 2020), peixes (Melo et al. 2016;
Craig et al. 2017; Garcia-Melo et al. 2019), e primatas
(Lynch Alfaro et al. 2015). Somente entre 1999 e
2015, muitas novas espécies de plantas (1.155 spp.),
peixes (468 spp.), anfibios (321 spp.), répteis (112
spp.), aves (79 spp.) e mamiferos (65 spp.) foram
descritas em toda a Bacia Amazonica (WWF 2016).

Espécies espetaculares amazonicas continuam
sendo descritas. Elas incluem, por exemplo, um
novo macaco titi criticamente ameacado (Plecturoce-
bus grovesi; Byrne et al. 2016), 15 novas espécies de
aves amazonicas descritas em uma unica publica-
¢do (Whitney e Haft 2013); 44 novas espécies de sa-
lamandras Bolitoglossa sem pulmao que aguardam
descricoes formais (Jaramillo et al. 2020), uma nova
e distinta orquidea de baunilha Criticamente Amea-
cada (Vanilla denshikoira; Flanagan et al. 2018), e
uma nova espécie de peixe semelhante a uma mi-
nhoca (Tarumania walkerae) que habita a serapi-
lheira tmida nas profundezas da floresta tropical e
que representa uma familia inteiramente nova, os
Tarumaniidae (de Pinna et al. 2018).

O conhecimento abrangente das espécies que habi-
tam ecossistemas amazoénicos hiperdiversos é fun-
damental para entender melhor suas funcées ecos-
sistémicas (Malhi et al. 2008) e as propriedades
emergentes que surgem de interacdes nao lineares
entre espécies amazdnicas e seus ambientes abioti-
cos. Por exemplo, embora esteja claro que os ciclos
hidrolégicos da Amazénia dependem da transpira-
cdo florestal e que impactam o clima em escala con-
tinental, a influéncia das espécies locais e suas ca-
racteristicas nos padroes de precipitacdo e no clima
ainda precisa ser compreendida (Chambers et al
2007). Abordagens em larga escala com o objetivo
de quantificar a biodiversidade desconhecida, como
a metagenOmica, também contribuem para uma
compreensdo mais profunda de formas de vida
pouco estudadas (por exemplo, bactérias, fungos,
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microrganismos), e processos bioquimicos a nivel
de ecossistema em solos amazodnicos (Ritter et al.
2020) erios (Ghaietal. 2011; Santos et al. 2019). Em-
bora ainda subutilizadas, essas abordagens estdo
revolucionando nossa compreensao dos padroées de
biodiversidade da Amazo6nia e dos processos que
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contribuem para eles, orientando abordagens de
priorizacdo de conservacao e planos de manejo para
a bacia.

O conhecimento da biodiversidade amazoénica é
crucial para entender a histdria da diversificacdo da

FLORESTA AMAZONICA

FLORESTA ATLANTICA

LOS PAMPAS

Figura 2.1 A bacia hidrografica do rio Amazonas (poligono azul fino) e a distribuicéo original das principais regides biogeograficas
neotropicais. Repare que a regido da Diagonal Seca Sazonal (composta pela Caatinga, Cerrado e Gran Chaco) separa a Amazonia e as
florestas tropicais atlanticas, enquanto os Andes setentrionais separam a Amazonia e as florestas tropicais de Choco.
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Figura 2.2 As planicies amazonicas em numeros (estimativas minimas baseadas no conhecimento atual). A. Mais espécies de arvo-
res sdo encontradas em uma area de 10 mil m? de floresta amazénica do que em toda a Europa (Ter Steege et al. 2006). B. Numero
estimado de espécies de linhagens amazonicas selecionadas, incluindo plantas vasculares (Hubbell ef al. 2008; Mittermeier et al.
2003; imagem de Roberts 1839), borboletas (Vieira e Hofer 2021; imagem de Hewitson 1856), mamiferos (Mittermeier et al. 2003;
imagem de Jardine et al. 1840), anfibios e répteis (Mittermeier et al. 2003; imagem de Jose Vieira / Tropical Herping), aves (Mitter-
meier et al. 2003; imagem de Gould 1852), e peixes (Oberdorff et al. 2019, Jézéquel et al. 2020; imagem de Castelnau 1855). Repare
que o numero de espécies de peixes corresponde a toda a bacia, mas a maioria delas (>95%) sdo da bacia inferior (Albert et al. 2011,

2020; Dagosta e de Pinna 2020).

biota amazdbnica, especialmente os eventos mais
recentes de especiacdo (Rull 2011). Até recente-
mente, um conhecimento fragmentério da biodiver-
sidade amazoénica em niveis taxondmicos mais fi-
nos levou os cientistas a usar -categorias
taxonO6micas mais inclusivas (por exemplo, géneros,
familias) para entender os padroes de diversificacao
nessa regido (Antonelli et al. 2009). Embora essas
categorias fornecam informacdes importantes so-
bre os padroes gerais de diversidade (Terborgh e
Andresen 1998), elas ndo podem ser definidas obje-
tivamente, nem comparadas entre os taxons, o que
dificulta generaliza¢oes (Cracraft et al. 2020). Abor-
dagens integrativas que combinam amostragem pa-
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dronizada de campo, codigo de barras de DNA (Gar-
cia-Meloetal. 2019; Vacher et al. 2020), filogendémica
comparativa (Alda et al. 2019; Santos et al. 2019), e
inteligéncia artificial (Draper et al. 2020) aceleraram
a documentacdo em grande escala da biodiversi-
dade amazoénica (Ritter et al. 2020; Vacher et al
2020). Essas abordagens envolvem novos esforcos
de amostragem, ao mesmo tempo em que depen-
dem de espécimes de museu, que alavancam signi-
ficativamente o trabalho taxonémico (por exemplo,
Thom et al. 2020; Vacher et al. 2020). Infelizmente,
as colecoes dos museus amazoénicos ainda sio sub-
valorizadas, apesar de oferecerem uma rica fonte de
informacdo (Escobar 2018); as instituicoes locais
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precisam de apoio para contratar especialistas na
area e para manter e expandir suas colecdes biolo-
gicas (Fontaine et al. 2012; Funk 2018). O recurso
humano e o apoio a infraestrutura também sio cru-
ciais para a manutencio dos grandes bancos de da-
dos de espécies amazdnicas compilados até o mo-
mento; embora importantes e uteis, devem ser
constantemente examinados e atualizados para
abordar lacunas de conhecimento e erros de identi-
ficacdo.

2.3 Evolucio das Florestas Amazonicas

Plantas com flores constituem a principal estrutura
fisica das florestas tropicais amazdnicas. Elas exi-
bem uma grande variedade de formas de cresci-
mento, incluindo arvores lenhosas, arbustos e cipds,
assim como epifitas, ciperaceas herbaceas, grami-
neas e bambus (Rowe e Speck 2005). Estudos de
DNA sugerem que esse grupo de plantas se diversi-
ficou pela primeira vez no Cretdceo Inferior (ca.
145-100 Ma) (Magallon et al. 2015), mas dados fos-
seis sugerem que plantas com flores ndo domina-
ram os ecossistemas neotropicais até o Cretdceo Su-
perior (ca. 100—-66 Ma; Hoorn et al. 1995; Dino et al.
1999; Mejia-Velasquez et al. 2012; Carvalho et al
2021).

Enquanto alguns organismos amazonicos tém ori-
gens antigas, que remontam ao inicio do Cenozdico
ou Cretaceo (Cracraft ef al. 2020), a maioria das es-
pécies que habitam atualmente a Amazdénia origina-
ram-se nos ultimos milhoes de anos (Da Silva et al.
2005; Rull 2008, 2011, 2020; Santos et al. 2019). A
ampla distribuicao das idades evolutivas das espé-
cies amazodnicas sugere que a formacao de sua bio-
diversidade moderna ocorreu ao longo de um peri-
odo imenso de tempo (Cracraft et al. 2020), sendo
influenciado pelas muitas mudancas na paisagem
fisica durante este periodo (Antonelli et al. 2009).

A Amazonia foi substancialmente modificada por
uma subita extingcdo em massa desencadeada pelo
impacto de um grande asteroide ou cometa ha cerca
de 66 milhdes de anos na transi¢cdo do Cretaceo-Pa-
leogeno [K-Pg] (De La Parra et al. 2008; Carvalho et
al. 2021; Jacobs e Currano 2021). Muitos grupos de
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aves neotropicais (Claramunt e Cracraft 2015; Olive-
ros et al. 2019), borboletas (Espeland et al. 2015,
2018; Seraphim et al. 2018) e peixes (Friedman
2010; Hughes et al. 2018) se diversificaram rapida-
mente apos esse evento. Comunidades vegetais se-
melhantes as observadas nas florestas neotropicais
de hoje, embora com menos espécies, evoluiram no
Paleoceno (ca. 66-56 Ma) (Wing et al. 2009; Jara-
millo et al. 2010a), com muitas linhagens de plantas
se diversificando no Eoceno (ca. 56—34 Ma) (Loh-
mann et al. 2013). De fato, as plantas neotropicais
parecem ter atingido um auge de diversidade ape-
nas durante o Eoceno (ca. 56 Ma), quando ainda pre-
dominavam os climas umidos do Mesozdico. Acre-
dita-se que as florestas do Eoceno tenham sido
altamente ricas em espécies (Burnham e Graham
1999; Jaramillo et al. 2010a, b). Elementos notaveis
das florestas neotropicais do Paleoceno incluem
membros de familias de plantas-chave, como pal-
meiras, ervas (por exemplo, Araceae, Zingibera-
ceae), arbustos (por exemplo, Malvaceae), lianas
(por exemplo, Menispermaceae) e arvores (por
exemplo, Lauraceae) (Burnham e Johnson 2004;
Wing et al. 2009; Carvalho et al. 2011).

As estacOes mais secas e os climas mais frios do ini-
cio do Oligoceno (ca. 30 Ma) contribuiram para mu-
dancas vegetacionais extensas em toda a Ameérica
do Sul. Ou seja, as florestas iumidas da América do
Sul, outrora continuas e amplamente distribuidas,
foram divididas em duas, as florestas tropicais da
Amazoénia e do Atlantico, causado pela expansao das
florestas subtropicais abertas na América do Sul
central e pelo estabelecimento da Diagonal Sazonal
Seca (Bigarella 1975; Costa 2003; Orme 2007; Fou-
quet et al. 2012; Sobral-Souza et al. 2015; Thode et al.
2019). Essas mudancas vegetacionais coincidiram
com o inicio da elevacdo da Serra da Mantiqueira, no
leste do Brasil, e dos Andes setentrionais, causando
mudancas substanciais nas correntes de ar da Amé-
rica do Sul (ver Capitulo 1). Climas cada vez mais se-
cos e a expansao dos tipos de vegetacdo de savana
aberta foram acompanhados por mudancas subs-
tanciais na composicio das espécies (por exemplo,
palmeiras), a origem das gramineas C4 (Vicentini et
al. 2008; Urban et al. 2010; Bouchenak-Khelladi et al.
2014), e a expansao de pastagens e florestas abertas
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em detrimento de habitats florestais de dossel fe-
chado (Edwards e Smith 2010; Edwards et al. 2010;
Kirschner e Hoorn 2020).

No Mioceno, a elevacdo dos Andes setentrionais le-
vou a uma profunda reorganizacio da rede fluvial e
a formacdo da mega-varzea de Pebas, um sistema
(Hoorn et al. 1995, 2010, 2017; Albert et al. 2018), de
ambientes lacustres amplos e pantanosos na Ama-
zonia ocidental (Hoorn 1993; Wesselingh e Salo
2006). A elevacao progressiva dos Andes setentrio-
nais também afetou o clima regional, levando ao au-
mento da precipitacio devido a orografia (Poulsen et
al. 2010). Entao, areas vastas de florestas alagadas
estabeleram-se, compostas por palmeiras (i.e.,
Grimsdalea), samambaias e Poaceae, entre outras
(Hoorn 1994; Jaramillo et al. 2017, 2019; Hoorn et al.
2010; Kirschner e Hoorn 2020). Além disso, as in-
cursOes marinhas na Amazdnia ocidental permiti-
ram que os tdxons estuarinos colonizassem as cos-
tas de Pebas (Hoorn 1993; Boonstra et al. 2015;
Jaramillo et al. 2017).

No Mioceno Tardio e no Plioceno, ocorreu uma
grande remodelacio da paisagem, causada pelo ex-
cesso de enchimento de bacias sedimentares na
Amazdnia ocidental com sedimentos derivados dos
Andes. Isso levou a uma reorganizacao renovada da
drenagem e ao inicio do moderno rio transcontinen-
tal Amazonas (ver Capitulo 1). As antigas superficies
de zonas alagadas de Pebas foram colonizadas por
muitas linhagens diferentes (Antonelli et al. 2009;
Roncal et al. 2013), em um processo de expansao flo-
restal de planaltos que se sugere ter continuado até
o Pleistoceno Tardio (Pupim et al. 2019). Mudancas
na paisagem também levaram ao aumento da diver-
sificacdo de inumeras linhagens de plantas, como os
géneros de plantas com flores Inga (Legumes; Ri-
chardson et al. 2001) e Guatteria (Annonaceae; Er-
kens et al. 2007). Por volta da mesma época, as en-
costas andinas foram colonizadas por muitas
linhagens de plantas, incluindo espécies de Malva-
ceae (Hoorn et al. 2019), Arecaceae (ou seja, palmei-
ras; Bacon et al. 2018), e familias Chloranthaceae (ou
seja, Hedyosmum; Martinez et al. 2013). Do Mioceno
tardio ao Plioceno (ca. 11-4 Ma), a ascensao da Cor-
dilheira Oriental dos Andes colombianos completou
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o isolamento das bacias cis-andinas (Orinoco-Ama-
zbnia) com as bacias trans-andinas (encosta do Pa-
cifico, Magdalena e Maracaibo), resultando no isola-
mento de suas biotas aqudticas residentes.
Evidéncias sugerem que altos niveis de diversidade
de espécies de plantas existiram durante o Mioceno
gracas a uma combinacio de baixa sazonalidade,
alta precipitacdo e substrato heterogéneo edafico
(Jaramillo et al. 2010a).

A elevacao dos Andes Setentrionais durante o Neo-
geno (ca. 23-2,6 Ma; ver Capitulo 1) teve efeitos pro-
fundos nas paisagens amazonicas, impactando a di-
versificacdo das linhagens das planicies e dos
planaltos (Hoorn et al. 2010; Albert et al. 2011b; Giv-
nish et al. 2016; Rahbek et al. 2019; Montes et al.
2021). No entanto, apesar de sua importancia para a
biogeografia, o papel especifico das cadeias monta-
nhosas como barreira de dispersdo entre as linha-
gens de plantas de varzea da América do Sul e Cen-
tral ainda ndo é bem compreendido (Pérez-Escobar
et al. 2017). Diferentes padroes de diversificacao fo-
ram detectados dentro e entre os grupos em planal-
tos e planicies, com maior riqueza de espécies nas
planicies e maior endemismo de espécies nos pla-
naltos. A elevacdo dos Andes setentrionais e sua his-
toria climdtica dinidmica associada foram os princi-
pais impulsionadores da rapida radiacdo das
plantas centradas nos Andes (Gentry 1982; Jost
2004; Madrinan et al. 2013; Luebert e Weigend 2014;
Lagomarsino et al. 2016; Vargas et al. 2017) e dos
animais centrados nela também (Albert et al. 2018;
Rahbek et al. 2019; Perrigo et al. 2020). Perto dos to-
pos das montanhas, as plantas do ecossistema pa-
ramo sofreram uma das maiores taxas de especia-
cdo ja registradas (Madrinan et al. 2013; Padilla-
Gonzalez et al. 2017; Pouchon et al. 2018).

Durante o Quaternario (ultimos 2,6 Ma), o resfria-
mento climatico global junto com processos geo-
morfolégicos alterou fortemente a paisagem amazo-
nica ocidental. Megaleques aluviais (grandes leques
de sedimentos >10.000km?) se estendiam dos An-
des até a Amazodnia (por exemplo, Résinen et al
1990, 1992; Wilkinson et al. 2010) e as varzeas vari-
aram em tamanho de acordo com as mudancgas nos
padrdes de precipitacao (Pupim et al. 2019). O efeito
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dessas mudancas climaticas ciclicas na composicao
da paisagem e da vegetacdo ainda nao foi totalmente
compreendido. Estudos diretos dos registros sedi-
mentares e de fésseis (Jaramillo et al. 2017, 2019;
Hoorn et al. 2017; Mason et al. 2019), bem como mo-
delos climaticos (Arruda et al. 2017; Costa et al.
2017; Haggi et al. 2017), sugerem que os padroes ge-
rais de cobertura vegetal regional (ou seja, floresta,
savana) foram relativamente mais estaveis na Amé-
rica do Sul tropical do que em outras regides do
mundo nos ultimos 100 mil anos, mas variaram es-
pacialmente e ao longo do tempo sob a influéncia de
mudancas geoldgicas e climaticas (Hoorn et al
2010; Antoine et al. 2016; Wang et al. 2017). A natu-
reza dindmica da cobertura vegetal amazdnica du-
rante o Quaternario pode ndo ter sido extrema-
mente drastica (por exemplo, substituindo
rapidamente a floresta fechada por savana), mas foi
o bastante para alterar a cobertura florestal e afetar
a distribuicao de espécies especializadas (Arruda et
al. 2017; Wang et al. Silva et al. 2019; mas ver Sato et
al. 2021).

Os dados atuais ndo suportam uma das hipéteses
mais conhecidas para a diversificacdo amazonica, a
hipotese dos Refuigios do Pleistoceno, como pro-
posta originalmente por Haffer (1969). A hipotese de
Refugios propds que as oscilacoes climaticas do
Pleistoceno levaram a substituicdo ciclica de paisa-
gens cobertas por florestas e savanas, resultando
em isolamento recorrente e fusdo de populacoes, e
levando a um aumento da taxa de formacao de no-
vas espécies. Dados extensivos de varias fontes in-
dicam agora que os ecossistemas de savana e pasta-
gens abertas nunca estiveram difundidos na
Amazdnia (Liu e Colinvaux 1985; Colinvaux et al.
2000; Bush e Oliveira 2006), embora o leste da Ama-
zOnia provavelmente tenha passado por mudancas
substanciais na estrutura da vegetacdo, com possi-
veis episddios de expansao da vegetacdo aberta
(Cowling et al. 2001; Arruda et al. 2017, Sato et al.
2021). Além disso, estudos de DNA de muitos grupos
de plantas e animais mostram taxas relativamente
constantes de diversificagdo ao longo de muitos mi-
lhoes de anos, sem aumentos abruptos na especia-
¢do durante o Pleistoceno (Rangel et al. 2018; Rull e
Carnaval 2020). Além disso, evidéncias diretas do
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registro fossil indicam que muitos géneros de plan-
tas e animais amazonicos se originaram muito antes
do Pleistoceno (Jaramillo et al. 2010a; Lopez-Fer-
nandeze Albert 2011; LaPolla et al. 2013), e que mui-
tos fosseis paleo-biotas amazdénicos eram compos-
tos por géneros modernos do Mioceno (c. 22—5 Ma),
incluindo gramineas (Kirschner e Hoorn 2020), tar-
tarugas e crocodilos (Riff et al. 2010), e peixes (Lund-
berg et al. 2009). No entanto, os efeitos das oscila-
¢oOes climaticas do Pleistoceno na diversificagdo das
biotas amazénicas ainda ndo sio completamente
compreendidos, e estudos sobre a histéria evolutiva
da vegetacdo amazénica sdo cruciais para melhorar
os modelos de previsdo dos efeitos das futuras mu-
dancas climdticas antropogénicas (Brown et al
2016).

2.4 Montando a Biota Amazonica Megadiversa
2.4.1 Dindmica da Diversificacao

A biodiversidade amazonica foi reunida por meio de
uma combinacdo Unica e irrepetivel de processos
que mesclam fatores geolodgicos, climaticos e biolo-
gicos em amplas escalas espaciais e temporais, en-
volvendo taxons distribuidos por todo o continente
sul-americano e evoluindo ao longo de um periodo
de dezenas de milhées de anos (Figura 2.4). De uma
perspectiva macroevolutiva, o nimero de espécies
em uma regido geografica pode ser entendido como
um equilibrio entre as taxas de especiacio e imigra-
¢do que aumentam o numero geral de espécies e a
extincdo que diminui a abundancia de espécies
(Voelker et al. 2013; Castroviejo-Fisher et al. 2014;
Roxo ef al. 2014). Uma regido que acumula alta ri-
queza de espécies devido a elevadas taxas de espe-
ciacao tem sido referida como um "berco evolutivo"
da diversidade, ou seja, um local com alta originacao
de espécies (Gross 2019). Por outro lado, uma regido
onde as espécies tendem a se acumular por meio de
baixas taxas de extincao pode ser chamada de "mu-
seu evolutivo" da diversidade (Stebbins 1974; Sten-
seth 1984). Embora seja uma heuristica ttil em al-
guns contextos, esse modelo ndo se encaixa direito
na biodiversidade amazénica. Espécies amazénicas
e taxons superiores exibem uma ampla gama de
eras evolutivas, de modo que a Amazdnia serve si-
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Especiacao

Reserva de Espécies da Amazonia

- Dispersao Interagoes Extingdo ==
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Local Local Local

Adaptacao

Figura 2.4 Processos regionais e locais subjacentes & montagem da biota amazdénica. O pool de espécies regionais (caixa externa azul-
clara) é definido como a soma de todas as assembleias de espécies locais (caixa azul-escura interna). Setas azuis indicam processos
que aumentam a abundancia de espécies, setas vermelhas destacam aqueles que reduzem a abundéancia de espécies, setas verdes
representam processos que modificam ou filtram caracteristicas de espécies. A especiacdo e a dispersao contribuem com novas espé-
cies para o agrupamento regional, enquanto a extin¢do remove espécies. A filtragem de habitats, a capacidade de disperséo e a facili-
tacdo afetam a riqueza de assembleias locais, limitando ou aprimorando o estabelecimento de espécies pré-adaptadas as condicoes
locais. A extinc¢ao local pode surgir de interagoes bidticas (como predacao e competicdo) ou fatores abiodticos (por exemplo, tecténica
ou mudanca climatica). Adaptado de Ricklefs e Schluter (1993), Vellend e Orrock (2009) e Antonelli et al. (2018).

multaneamente como berco evolutivo e museu.
Ainda assim, grupos com diferentes idades filogené-
ticas médias tendem a habitar diferentes porcoes
geograficas da bacia amazdnica. A assembleia de es-
pécies nas Guianas de planaltos e nos Escudos Bra-
sileiros (>250 — 300 m de altitude) incluem geral-
mente uma mistura de linhagens mais antigas e
mais jovens, enquanto as bacias sedimentares de
planicies tendem a abrigar linhagens mais jovens.
Este padrao é observado em muitos grupos taxono-
micos (por exemplo, plantas, Ulloa Ulloa e Neill
2006; ras-foguete amazonicas Allobates, ver Figura
2.6, Réjaud et al. 2020; peixes, Albert et al. 2020a),
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embora também haja excecoes (Castroviejo-Fisher
et al. 2014; Bonaccorso e Guayasamin 2013). Pa-
droes nucleo-periferia contrastantes semelhantes
sdo observados em muitos tdxons neotropicais, in-
cluindo aves, mamiferos, cobras, sapos e plantas
(Antonelli et al. 2018; Azevedo et al. 2020; Vasconce-
los et al. 2020). A diversificacdo em resposta a bar-
reiras geograficas ¢ um dos processos mais difundi-
dos que facilita a especiacdo. Acredita-se que na
Amazoénia esse processo tenha desempenhado um
papel importante na evolucdo da biota local. As bar-
reiras geograficas podem isolar individuos que per-
tenceram a uma populacao continua de uma deter-
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Figura 2.5 Mecanismos comuns de especiacdo na Amazonia e em outros lugar Especiacio ecoldgica: o processo pelo qual novas espé-
cies se formam como consequéncia da selecdo ao longo de gradientes climaticos ou ecolégicos, como os encontrados nos Andes. Ob-
serve que as espécies resultantes ocupam ambientes distintos. Especiacio alopatrica: quando populagdes da mesma espécie ficam
isoladas devido a barreiras geograficas, como rios ou cadeias de montanhas; repare que as espécies irmas resultantes ocupam o

mesmo ambiente. Modificado de Guayasamin et al. (2020).

minada espécie em dois (ou mais) conjuntos de po-
pulacdes ndo sobrepostas (Coyne e Orr 2004).
Quando essa separacio geografica € mantida por
longos periodos de tempo, novas espécies podem
surgir através de um processo chamado especiacio
alopatrica (Figuras 2.5, 2.6, 2.7). Por exemplo, a ele-
vacao dos Andes separou os tdxons de planicies pre-
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viamente conectados, impedindo a dispersao e esta-
belecendo novos habitats que promoveram a evolu-
cdo de novas linhagens independentes (Albert et al.
2006; Hutter et al. 2013; Canal et al. 2019). Este
evento fragmentou a fauna aqudtica do noroeste da
América do Sul, deixando um sinal claro em todos
os principais taxons (Albert etal. 2006). Entre as fa-
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milias de peixes de agua doce, a diversidade de es-
pécies estd significativamente correlacionada com
um numero minimo de clados cis/trans-andinos, o
que indica que a diversidade relativa de espécies e
as distribuicoes biogeograficas dos peixes amazoéni-
cos eram efetivamente modernas no Mioceno Tar-
dio (Albert et al. 2006).

As mudancas nas redes de drenagem dos rios tam-
bém afetaram fortemente a dispersio, o fluxo gé-
nico e a diversificacdo bidtica na Amazoénia (Figura
2.7). Grandes rios amazonicos de planicie represen-
tam barreiras geograficas importantes para grupos
de primatas (por exemplo, Wallace 1852; Ayres e
Clutton-Brock 1992), aves (Ribas et al. 2012; Silva et
al. 2019), peixes (Albert et al. 2011a), borboletas
(Brower 1996; Rosser et al. 2021), vespas (Menezes
etal. 2020), e plantas (Nazareno etal. 2017,2019a, b,
2021). Da mesma forma, acredita-se que as mudan-
cas climadticas passadas tenham alterado ciclica-
mente a distribuicdo dos habitats amazdnicos, como
florestas fechadas, florestas abertas, vegetacdo nio
florestal e florestas adaptadas ao frio, causando
muitas vezes fragmentacao e especiacdo populacio-
nal (Cheng et al. 2013; Arruda et al. 2017; Wang et al.
Silva et al. 2019).

Além da importancia do isolamento geografico no
passado e da especiacdo devido a descontinuidade
do habitat, a adaptacio a habitats especificos tam-
bém contribuiu significativamente para a diversifi-
cacdo das espécies nesta regido. A grande extensao
geografica da Amazodnia, atrelada aos seus diversos
tipos de solo, proporcionou multiplas oportunida-
des de especializacdo ecoldgica (Box 2.1; Fine et al.
2005; Tuomisto ef al. 2019). Essa heterogeneidade
do solo reflete a complexa histéria geologica da
América do Sul setentrional (consulte o Capitulo 1,
secdo 1.4.1).

Enquanto a erosdo dos escudos de Guiana e do Bra-
sil produziram os solos da Amazonia oriental, sedi-
mentos mais recentes que sao produtos da Orogenia
Andina desenvolveram solos na Amazdnia ocidental
que tendem a ser mais férteis. Esse gradiente leste-
oeste na fertilidade do solo esta em paralelo a um
gradiente na composicdo das especies, densidade
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da madeira, massa de sementes e produtividade da
madeira (mas ndo na biomassa florestal, ver Ter
Steege et al. 2006; Tuomisto et al. 2014). Da mesma
forma, diferentes niveis de alagamentos florestais
durante o ciclo anual de alagamento contribuiram
para a formacao de diversos tipos de habitats e es-
pecializagoes em grupos de aves e peixes (Albert et
al. 2011a; Wittmann et al. 2013; Luize et al. 2018;
Thom et al. 2020; ver também Capitulo 1, secao
1.5.1).

A heterogeneidade do habitat tem desempenhado
um papel importante na formacdo da biodiversi-
dade amazdnica, com mudancas geoldgicas que
também impactam as condicdes ecoldgicas disponi-
veis para a biota amazdnica. A elevacdo andina, por
exemplo, teve um efeito importante no clima neo-
tropical; ela criou heterogeneidade de habitat e
clima, levando a umidificacdo das planicies amazo-
nicas e a aridificacdo da Patagbnia (Blisniuk et al.
2005; Rohrmann et al. 2016). Os Andes, com uma
elevacao média de 4 000 m, exibem um gradiente
imenso de umidade e temperatura. ISso proporcio-
nou inumeras oportunidades para a colonizacao,
adaptacdo e especiacido de espécies de planicies,
como sapos, aves e plantas, em diferentes momen-
tos (Ribas et al. 2007; Hutter et al. 2013; Hoorn et al.
2019; Cadena et al. 2020a).

Como consequéncia, os Andes sido desproporcional-
mente mais biodiversos em relacdo a sua area su-
perficial (por exemplo, Testo et al. 2019); essa inte-
racdo dindmica entre planicies e montanhas
adjacentes € conhecida por gerar diversidade ao re-
dor do mundo (Quintero e Jetz 2018; Rahbek et al.
2019). A contribuicdo dos processos abidticos e bio-
ticos na biodiversidade foi claramente resumida
com a hipotese do Bobo da Corte e da Rainha Verme-
lha, respectivamente (Benton 2009). A hipdtese do
Bobo da Corte enfatiza o papel das forcas abidticas
como os principais impulsionadores da especiacao
(enfatizando, por exemplo, o papel da adaptacdo ao
clima, substrato ou condicdo da agua; Barnoski
2001). Fatores abidticos derivados diretamente do
espaco geografico, dos gradientes tanto climdticos
quanto de elevacao, do relevo topografico, da hidro-
logia e da quimica tanto dos sedimentos quanto da
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Quadro 2.1 Adaptacdes em Espécies Amazonicas

As plantas amazonicas evoluiram multiplas adaptacoes as condicoes locais. Espécies da familia Burseraceae
(nos géneros Protium, Crepidospermume e Tetragastris) apresentam exemplos classicos de especializacao aos di-
ferentes tipos de solo que ocorrem em toda a terra firme (solos de areia branca, argila e terraco) (Figura B2.1.1).
Em um trecho de 2000 km na Amazdnia ocidental, 26 das 35 espécies de plantas estdo associadas a apenas um
dos trés tipos de solo disponiveis; nenhuma espécie esta associada aos trés habitats. Quando este padrao de
especializacdo é analisado em conjunto com a historia evolutiva do grupo, inferida por analises de DNA, torna-
se evidente que se associar com os solos de terraco provavelmente foi um acontecimento ancestral em cada
grupo. A adaptacao subsequente permitiu que algumas dessas plantas ocupassem solos de areia branca e ar-
gila. Essas reconstrucoes evolutivas também indicam que multiplas transi¢cdes para o solo argiloso coincidem,
no tempo, com o surgimento de grandes manchas de solos argilosos causados pela elevacao andina no Mioceno
(Fine et al. 2005). Em um exemplo contrastante, espécies de aves amazonicas que ocorrem exclusivamente em
manchas de vegetacao de areia branca sao frequentemente relacionadas a espécies de habitats abertos fora da
Amazodnia, como o Cerrado e Tepuis (Capuruchoet al. 2020; Ritter et al. 2020) e ndo possuem parentes proximos
ocupando a floresta tmida adjacente. Esse resultado sugere que as adaptacdes necessarias para ocupar esses
habitats de vegetacao aberta podem nao ser comuns dentro de grupos especializados em florestas.

Figura B2.1.1. Plantas e espécies de aves se adaptam a habitats com diferentes solos. (A) Floresta de solo argiloso. (B) Floresta de solo de
terraco. (C) Vegetacao de areia branca. Fotos de Camila Ribas.
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agua servem para facilitar a diversificagido dos orga-
nismos nos principais tipos de habitat. Entrelacados
a esses processos de paisagem estdo inimeros pro-
cessos bidticos que criam novas espécies e evitam a
extincao; por exemplo, competicdo, predacao, para-
sitismo, mutualismo e cooperacdo. Essas interacoes
bioticas podem levar a coevolucdo de novas caracte-
risticas, aumentar a heterogeneidade estrutural e as

dimensoes funcionais dos habitats e aumentar a di-
versidade genética e fenotipica dos ecossistemas
amazonicos (Figura 2.4). Juntamente com 0S pro-
cessos evolutivos que surgem gracas a elas, essas in-
teracoes bioldgicas sdo enfatizadas na Hipotese da
Rainha Vermelha. Como discutimos abaixo, a
imensa biodiversidade da Amazénia resulta dos
dois fatores abidticos (ver 4.2. Conectividade geo-
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Figura 2.6 Diversificacio e endemismo em ras allobates amazonicas Espécies intimamente relacionadas exibem um padréo alopatrico
de distribuicdo, combinando interflavios delimitados por rios amazénicos modernos. (A) Relacbes evolutivas, representadas como uma
arvore filogenética. O tempo ¢é fornecido ao longo do eixo horizontal; as barras azuis denotam os intervalos de confianca em torno do
tempo inferido de especiac¢do; os graficos em pizza indicam quao provaveis sdo as areas ancestrais estimadas de cada clado, os qua-
drados coloridos representam a distribuicio atual de cada espécie. (B) Areas amazonicas de endemismo. (C) Nimero inferido de linha-
gens acumuladas ao longo do tempo. Modificado de Réjaud et al. (2020).

Painel de Cientifico para a Amazoénia

15



Capitulo 2: Evolugao da biodiversidade amazonica

grafica através do tempo) e bidtica (ver 4.4. Como a
biodiversidade gera e mantém a biodiversidade).

2.4.2 Conectividade Geografica Através do Tempo

A bacia amazonica é um conjunto altamente hetero-
géneo de paisagens terrestres e fluviais que formam
um mosaico de tipos de habitats, muitas vezes ca-
racterizados por floras e faunas distintas (por exem-
plo, Duellman 1999; Cardoso et al. 2017; Tuomisto et
al. 2019; Albert et al. 2020a). Mudancas abioticas e
nas distribui¢oes e conexoes entre esses diferentes
habitats através do espaco e do tempo impulsiona-
ram o acumulo de um nuimero impressionante de
espécies amazonicas (Dambros et al. 2020). Como os
organismos diferem muito em suas caracteristicas
(como sua capacidade de disperséao e tolerancias fi-
siolégicas), as mesmas condicdes da paisagem que
permitem conexdes demograficas e genéticas em al-
guns grupos podem reduzir as conexdes para ou-
tros. Por exemplo, enquanto grandes rios de varzea,
como o Amazonas e o Negro constituem barreiras
eficazes a dispersao de espécies de macacos e aves
de planaltos (representando limites entre espécies
intimamente relacionadas desses grupos; Cracraft
1985), esses mesmos cursos hidricos servem como
corredores de dispersao para espécies ribeirinhas e
de varzea de peixes, passaros, mamiferos e plantas
com sementes dispersas por peixes ou tartarugas
(por exemplo, Albert et al. 2011b; Parolin et al. 2013).

Essa heterogeneidade de habitat pode ser uma das
razoes pelas quais mudancas em paisagens antigas
que promoveram a diversificacao de linhagens coe-
xistentes na Amazonia resultaram em diferentes
padroes geograficos de distribuicdo de espécies en-
tre grupos e tempos diferentes de especiacdo (Da
Silva et al. 2005; Naka e Brumfield 2018; Silva et al.
2019). Nesta paisagem heterogénea e dinimica, a
eficacia de uma barreira isolante depende das ca-
racteristicas biologicas de espécies individuais,
como sua afinidade pelo habitat, sua capacidade de
se mover pela paisagem, sua tolerancia a extremos
de temperatura e precipitacoes, seu tempo de gera-
¢do, tamanho da ninhada e padrées de abundéancia,
entre outros fatores (Paz et al. 2015; Papadopoulou e
Knowles 2016; Capurucho et al. 2020). A baixa capa-
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cidade de dispersdo, por exemplo, facilita o isola-
mento geografico e a diferenciacdo genética que
tendem a aumentar as taxas de especiacio (por
exemplo, insetos tropicais, Polato et al. 2018), mas
também aumentam o risco de extincao local (Cooper
et al. 2008). As tolerancias térmicas, por outro lado,
mediam os impactos do clima na manutencio da di-
versidade e nas taxas de especiacido (Janzen 1967);
como as espécies tropicais experimentam tempera-
turas ambientais relativamente estaveis ao longo de
seu ciclo anual, elas desenvolveram tolerancias tér-
micas mais estreitas e reduziram as capacidades de
dispersao em relacdo as espécies temperadas (Jan-
zen 1967; Shah et al. 2017), o que promove a especi-
acado. Espécies tropicais de varzea também vivem
sob condicbes de temperatura préoximas ao seu ma-
ximo térmico, o que as coloca em risco perante o au-
mento do aquecimento global (Colwell et al. 2008;
Campos et al. 2018; Diele-Viegas et al. 2018, 2019).

Como as espécies amazobnicas tém trajetorias evolu-
tivas unicas e exigéncias ambientais variaveis, elas
foram afetadas por eventos geoldgicos e climaticos
passados cada uma a sua maneira. Os padroes de
conectividade histoérica entre as populacoes que ha-
bitam os habitats da floresta tropical de planaltos fo-
ram profundamente influenciados pelas mudancas
nos cursos dos principais rios de varzea e nas plani-
cies de inundacio associadas aolongo de milhoes de
anos, e também por proeminentes descontinuida-
des topograficas e de habitat, como areas de terreno
acidentado, vegetacdo de savana aberta e solos are-
nosos (Capurucho et al. 2020; Cracraft et al. 2020).
Como exemplo, enquanto o relativamente estreito e
jovem Rio Branco delimita a distribuicdo de algu-
mas espécies de primatas (Boubli et al. 2015), este
rio tem tido um papel duplo na evolucao de algumas
aves (Naka e Brumfield 2018), plantas (Nazareno et
al. 2019a, b, 2021), e alguns peixes de pequeno porte
(Dagosta e Pinna 2017), servindo como uma bar-
reira eficaz para algumas espécies, mas nio para
outras. Portanto, os elementos ecoldgicos ndo sio
importantes apenas para definir a distribuicdo e o
grau de conectividade das populacées existentes,
mas também por terem influenciado sua historia
evolutiva ao longo do tempo.
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Os habitats terrestres e aquaticos da Amazonia fo-
ram profundamente afetados pelas mudancas cli-
maticas, especialmente pela mudanca dos padroées
de precipitacoes e do nivel do mar ao longo de mi-
lhdes de anos. Muitos estudos discutiram a influén-
cia de climas passados nas paisagens amazonicas,

concentrando-se nas mudancas da proporcao de co-
bertura de floresta e savana (Bush e Oliveira 2006).
No entanto, mudangas mais sutis na estrutura da
floresta também podem afetar as distribuicdes de
espécies e a conectividade da paisagem (Cowling et
al. 2001; Arruda et al. 2017). Entender como manter

HETEROGENEIDADE DO HABITAT E VARIAGAO DE ENDEMISMO ENTRE PASSAROS DAS PLANICIES AMAZONICAS
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Figura 2.7 Heterogeneidade do habitat e distribuicdo e endemismo
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a conectividade da populacdo é fundamental para
proteger a biodiversidade amazdénica. Por exemplo,
acredita-se que a resiliéncia dos taxons da floresta
amazonica de planaltos dependeu das dimensodes
historicamente grandes de habitat adequado que
lhes permitiram rastrear condicdes climaticas apro-
priadas, possivelmente explicando por que tantas
espécies florestais de planaltos exibem sinais de
mudancas relativamente recentes no tamanho da
populacao (Silva et al. 2019). Essas dindmicas histo-
ricas estabelecem as bases para previsdes de como
as mudancas climaticas futuras afetardo areas de
florestas umidas, que estdo se tornando cada vez
mais fragmentadas devido ao desmatamento e ou-
tras atividades de uso da terra por humanos.

2.4.3 Diversificacao Mediada por Elementos em
uma Amazonia Heterogénea

Estudos que consideram as afinidades de habitat de
espécies amazdnicas mostram que a histéria de
cada taxon, e sua resiliéncia ao longo do tempo, esta
profundamente ligada aos tipos de ambientes que
ocupa. Essa visdo estd transformando a maneira
como os cientistas e o publico em geral enxergam a
Amazo6nia. Como a heterogeneidade dos habitats
amazobnicos de varzea foi subestimada e porque a
regido foi (erroneamente) percebida como um ecos-
sistema grande e homogéneo, muitos taxons tém
sido erroneamente considerados dispersos e gene-
ralistas e, consequentemente, resilientes a mu-
danca da paisagem (Bates e Demos 2001). Em aves,
um dos grupos mais bem estudados na Amazonia,
demonstrou-se que espécies de florestas nao ala-
gada de planaltos apresentam associacoes ecologi-
cas e historias evolutivas diferentes em relacdo as
espécies que habitam as varzeas e aquelas em areas
de vegetacdo aberta (Figura 2.8). Consequente-
mente, a distribuicao geografica da diversidade bio-
légica difere entre esses trés grupos, assim como
sua resiliéncia a futuras mudancas ambientais (Ca-
purucho et al. 2020; Cracraft et al. 2020; Thom et al.

2020). As aves associadas a florestas ndo-inundadas
de planaltos sdo as mais diversas (compreendendo
atualmente cerca de 1.000 espécies; Billerman et al.
2020). Nesses grupos, espécies distintas, embora in-
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timamente relacionadas, sdo encontradas em cada
um dos principais interfliuvios amazo6nicos (Figura
2.7; Silva et al. 2019). Padroes semelhantes também
foram descritos para outros grupos de organismos
amazonicos distribuidos principalmente em flores-
tas de planaltos (por exemplo, Craig et al. 2017; Go-
dinho e da Silva 2018).

Por outro lado, as populacées associadas a ambien-
tes sazonalmente inundados, cujos habitats dispo-
niveis estdo distribuidos atualmente ao longo dos
principais rios amazénicos, tem sido impactadas
por mudancas drasticas no habitat devido a mudan-
cas no sistema de drenagem ao longo dos ultimos 5
Ma (Bicudo et al. 2019), o que inclui mudancas signi-
ficativas nos ultimos 45 ka (Pupim et al. 2019). En-
quanto grandes rios sio barreiras para a dispersio
de aves de pequeno porte que vivem na vegetacio
rasteira em florestas umidas ndo alagadas, a vegeta-
¢do sazonalmente inundada que cresce as margens
desses rios promove conexoes entre populacoes de
espécies associadas as varzeas adaptadas ao ciclo
anual de cheia das varzeas dos rios. Diferentemente
das aves florestais ndo alagadas de planaltos, as es-
pécies de varzea tém pouca diversidade intraespe-
cifica, mas representam linhagens mais antigas que
se originaram durante o Mioceno Médio a Tardio (5—
11 Ma; Thom et al. 2020). As maiores diferencas ge-
néticas nessas espécies generalizadas de varzea sio
observadas entre populacoes das bacias sedimenta-
res ocidentais e populacdes dos escudos orientais
(Thom et al. 2018, 2020). Essas trajetorias evolutivas
distintas ajudaram a moldar a histéria das varzeas
amazonicas (Bicudo et al. 2019). Dados de aves e pei-
xes adaptados as varzeas, por exemplo, indicam po-
pulacdes historicamente maiores e mais conectadas
na Amazdnia ocidental (Santos et al. 2007; Thom et
al. 2020), e ciclos de conectividade e isolamento en-
tre espécies que ocupam habitats sazonalmente
inundados na Amazoénia oriental, em oposicdo a oci-
dental. Organismos adaptados a paisagens inunda-

das sazonalmente sido particularmente vulneraveis
a interrupcodes de conectividade causadas por mu-
dancas historicas na paisagem ou por impactos an-
tropogénicos, como barragens e hidrovias (Latru-
besse et al. 2017; Anderson et al. 2018).
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Espécies associadas a vegetacao aberta que crescem
em solos arenosos ainda apresentam um terceiro
padrao de distribuicao de diversidade na Amazénia.
Em plantas e aves, por exemplo, as populacoes da
mesma espécie estdo distribuidas em areas de habi-
tat aberto separadas por florestas de planaltos e var-
zeas e localizadas a milhares de quilometros de dis-
tancia, abrangendo todos os principais interfluvios
(Capurucho et al. 2020). Apesar de ter uma distribui-
cdo naturalmente fragmentada hoje, essas espécies
foram menos isoladas no passado, sugerindo que,
embora presente na Amazdnia ha milhdes de anos,
a distribuicdo da vegetacdo aberta variou ao longo
do tempo (Adeney et al. 2016).

Juntos, esses padroes contrastantes indicam que a
paisagem amazonica e seus diferentes habitats fo-
ram espacialmente dindmicos durante os ultimos
10 milhdes de anos e que a distribuicio atual de ha-
bitats e espécies representa uma imagem do filme.

2.4.4 Como a Biodiversidade Gera e Mantém a Bi-
odiversidade

Ha poucas duvidas de que biotas diversas com mui-
tos organismos funcionalmente distintos, ambien-
tes bidticos complexos e multiplas interacdes e
oportunidades ecoldgicas facilitam a coexisténcia
de espécies e elevam os valores regionais de riqueza
e densidade de espécies. Nesse sentido, a diversi-
dade biologica pode ser compreendida como auto-
catalitica: a prépria riqueza de espécies ¢ uma ca-
racteristica fundamental na origem dos ecossis-
temas amazonicos hiperdiversos (Sombroek 2000;
Albert et al. 2011b; Dattilo e Dyer 2014).

A nocéao de que as interacdes bidticas ajudam a im-
pulsionar a diversificacdo de organismos nao €
nova. Em um famoso artigo, o paleontdlogo Leigh
Van Valen (1973) observou que o tempo de vida das
espécies, conforme mostrado pelo registro féssil,
era aproximadamente constante. Tomando em-
prestada uma linha de Através do Espelho de Lewis
Caroll, onde a Rainha Vermelha diz a Alice “E preciso
correr muito para ficar no mesmo lugar”, ele propos a Hi-
potese da Rainha Vermelha como uma metafora
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para expressar a ideia de que as linhagens ndo au-
mentam sua capacidade de sobreviver através do
tempo geolodgico (Van Valen, 1973). Na teoria evolu-
tiva moderna, a dindmica da Rainha Vermelha re-
fere-se a evolucao fenotipica em resposta a intera-
coes bioticas, como a coevolucdo de parasitas e seus
hospedeiros, presas com defesas quimicas e seus
predadores, e interacoes entre polinizadores e as es-
pécies de plantas que sdo polinizadas. Em todas es-
sas interacdes bidticas, mudancas adaptativas em
uma espécie podem ser seguidas por adaptacoes em
outra espécie, estimulando uma corrida armamen-
tista evolutiva que pode resultar em coevolucédo ou
exting¢do, ou as duas coisas.

Outros exemplos de uma possivel dinimica da Rai-
nha Vermelha incluem organismos que afetam o
ambiente fisico onde vivem outras espécies, como
plantas que constituem habitat estrutural (por
exemplo, bromélias-tanque, que fornecem um habi-
tat de reproducdo para espécies de ras e invertebra-
dos), ou organismos que modificam os ambientes fi-
sicos e quimicos utilizados por varios outros taxons
(por exemplo, fungos e minhocas que mudam a qui-
mica do solo e da 4gua). Interagoes organismais, tais
como essas ultimas, que beneficiam pelo menos um
membro de uma assembleia de espécies local, sdo
chamadas de facilitacdo biotica. Abaixo, fornece-
mos varios exemplos de como as interacdes bidticas
facilitaram a evolucao da diversidade amazonica.

Interacoes parasita-hospedeiro. Como a composicao de
espécies de muitos grupos de parasitas geralmente
acompanha a de seus hospedeiros, é possivel esti-
mar um numero minimo de espécies de parasitas
em comparacdo com a diversidade de seus taxons
hospedeiros. Dado que muitos parasitas de peixes
exibem forte especificidade de hospedeiro, acre-
dita-se que a diversidade real dos parasitas poderia
rivalizar com a imensa diversidade de seus hospe-
deiros-peixes (Salgado-Maldonado et al. 2016). Atu-
almente, apenas cerca de 300 espécies de platel-
mintos monogenoides neotropicais sdo descritas,
todos ectoparasitas de branquias de peixes e a su-
perficie externa do corpo; no entanto, esses nume-
ros estdo aumentando rapidamente devido a pes-
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quisa taxon6mica em andamento; ver Vianna e Bo-
eger (2019). Além disso, associacoes estreitas entre
helmintos (vermes chatos e lombrigas) e parasitas
hemosporidios (Plasmodium) e espécies hospedeiras
foram relatadas em muitos grupos de vertebrados
amazonicos, incluindo peixes (Thatcher 2006), anfi-
bios e répteis (McAllister et al. 2010), e aves (Fecchio
et al. 2018). A diversidade de protozodarios parasitas
de hospedeiros vertebrados na Amazonia é presu-
mivelmente muito maior ainda, com base no que €
conhecido de faunas mais bem estudadas (Dobson
et al. 2008). Sabemos ainda menos sobre a diversi-
dade de insetos e parasitas de plantas da Amazonia,
mas vislumbres fornecidos por estudos recentes
usando gendmica ambiental indicam a existéncia
de extraordinaria diversidade genética e funcional
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de metazodrios e protozodrios parasitas na Amazo6-
nia (Mahé et al. 2017; Puckett 2018).

Construgdo de nicho. A diversidade bioldgica também
contribui para a evolucado de mais diversidade atra-
vés das diferentes maneiras pelas quais os organis-
mos modificam seus ambientes externos. O pro-
cesso pelo qual o comportamentos de organismos
alteram seus ambientes locais é chamado de cons-
trucao de nicho, o que também afeta as condicoes
ecologicas de todos os organismos em uma assem-
bleia local (Odling-Smee et al. 2013). Comportamen-
tos organismais afetam fortemente e até criam mui-
tos habitats importantes na Amazonia. Essas ativi-
dades incluem construcio de tocas ou ninhos e dis-
persdo de polen de sementes frutiferas por animais,

AREAS DE ENDEMISMO PARA PASSAROS ASSOCIADOS A AMBIENTES NAO-ALAGADOS

BRASIL

— Bacia amazonica

—— Amazbnia biogeografica

— Fronteiras internacionais de referéncia
« Capital Nacional

SPA.2021

Fontes: mapa adaptado de Hess et al. 2015

WCS (novos imites da bacia amazsnica)

" a'w ww a'w w'w

Figura 2.8 Resumo dos padroes de diversificacdo para 21 clados taxondmicos de aves amazonicas restritas a vegetacdo rasteira de
terra firme. Esquerda: Relacdes entre nove areas de endemismo, inferidas a partir de dados genéticos; graficos de pizza denotam
probabilidades de drea ancestral. Direita: Areas de endemismo atualmente reconhecidas para aves florestais de planaltos. Observe
como o histérico de diversificacdo desse grupo coincide com a localizacido dos rios amazoénicos que delimitam areas de endemismo
(por exemplo, o Rio Tocantins entre as areas de endemismo de Belém e Xingu). Percebe-se também uma diferenciacio inicial entre
clados ao norte do rio Amazonas (representados pelas areas Guiana, Imeri, Napo/Jau) e aqueles ao sul (Inambari, Rond6nia, Tapajos,

Belém, Xingu). Modificado de Silva et al. (2019).
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a formacdao de estrutura de vegetacdo e sombra por
plantas e os papéis de plantas, fungos e microbios
do solo ou da 4gua na ciclagem de nutrientes e ener-
gia, na quimica d, o solo e da dgua e regimes de fogo
(Mueller et al. 2016; Santos-Junior et al. 2017). As
minhocas (Clitellata, Annelida) representam um
exemplo classico de como a construcido de nicho
eleva a heterogeneidade do habitat e a biodiversi-
dade na Amazo6nia. As minhocas sido engenheiras
importantes nos ecossistemas, cujas atividades aju-
dam a mineralizar a matéria organica do solo, cons-
truir ou manter a estrutura do solo, estimular o cres-
cimento das plantas e protegé-las de pragas
(Marichal et al. 2017). Varios outros taxons amazo-
nicos também sdo importantes engenheiros de
ecossistemas terrestres, especialmente fungos (Pa-
lin et al. 2011), cupins (Duran-Bautista et al. 2020), e
formigas (Folgarait 1998).

Espécies fundamentais. O numero elevado de espécies
de peixes nos ecossistemas aquaticos amazonicos
pode afetar bastante a ciclagem de nutrientes e
energia (Winemiller e Jepsen 1998; Arruda et al
2017). Um exemplo notavel é o papel ecoldgico do
“coporo” ou “sabalo” (Prochilodus mariae), um peixe
carciforme detritivoro e migratério que é funcional-
mente importante nos riachos andinos das bacias
oeste da Amazonia e do Orinoco. A exclusio seletiva
desta unica espécie altera qualitativamente a estru-
tura das comunidades aquaticas locais, medida pelo
acumulo de sedimentos e pela composicao das as-
sembleias de algas e invertebrados (Flecker 1996).
Outro exemplo é fornecido por peixes elétricos plan-
ctivoros (Gymnotiformes) que constituem a base
das teias alimentares aqudticas nas bacias amazo-
nica e do Orinoco (Lundberg et al. 1987; Fernandes
et al. 2004). Ja que essas redes alimentares sdo es-
senciais para apoiar a pesca regional da qual mi-
lhdes de pessoas da Amazdnia dependem como
fonte primadria de proteina animal (Goulding et al.
2019), os peixes planctonofagos sido uma espécie
fundamental para paisagens amazonicas domina-
das pelo homem.

As interacoes predador-presa e a evolucdo da diversidade

quimica. A dindmica predador-presa é¢ uma das for-
cas evolutivas mais poderosas da natureza, resul-
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tando em uma miriade de estratégias e armamentos
para cagar ou evitar a predacdo. Algumas interagoes
de longa evolucdo entre espécies amazonicas sao
responsaveis pela geracdo e acumulo de produtos
naturais passiveis de bioprospeccio. As rds veneno-
sas amazonicas (da familia Dendrobatidae), por
exemplo, sdo conhecidas por sequestrar as defesas
guimicas das presas dos artropodes das quais se ali-
mentam. Esses alcaloides (Quadro 2.2) sdo utiliza-
dos pelos povos indigenas e explorados pela comu-
nidade médica e pela industria farmacéutica (Daly et
al. 2000; Cordell et al. 2001; Philippe e Angenot
2005). Acaros, formigas, besouros e milipedes fo-
ram sinalizados como fontes de alcaloides para ras
venenosas no mundo todo (Saporito et al. 2009;
McGugan et al. 2016), e varias espécies de ras sio ca-
pazes de modificad-las quimicamente, gerando ou-
tros alcaloides (Daly et al. 2003, 2009). Além disso,
embora mais pesquisas sejam necessarias, alguns
alcaloides de sapos venenosos parecem ser deriva-
dos de plantas. Isso reflete as complexas interagoes
tréficas entre as plantas, os artrépodes que se ali-
mentam delas e as rds que se alimentam desses ar-
tropodes (Tokuyama e Daly 1983).

O potencial das plantas para a bioeconomia amazo-
nica é enorme. Por exemplo, 0s povos amazonicos
conhecem os efeitos dos alcaloides vegetais como
remédios ha séculos. Os alcaloides vegetais evolui-
ram como mecanismo de defesa contra a herbivoria
(Gauld et al. 1992) e sdo sintetizados nas raizes, cau-
les (por exemplo, banisterina), folhas (por exemplo,
cafeina), flores, frutos, sementes (por exemplo, es-
tricnina) e casca (por exemplo, quinina). Alguns dos
alcaloides vegetais mais comuns incluem o quinino
antimaldrico, venenos de caca (barbasco, curare),
estimulantes (guayusa, nicotina, coca) e ervas ritua-
listicas (ayahuasca, escopolamina). Muitos desses
compostos sdo precursores da medicina moderna;
no entanto, devido as suas estruturas quimicas
complexas, apenas uma fracio sdo produzidas co-
mercialmente (Reis et al. 2019). Além disso, aloqui-
micos de algumas plantas amazdnicas podem ser
uteis como fontes de pesticidas biodegradaveis; o
Piquia (Caryocar), por exemplo, produz um com-
posto que parece ser toxico para a temida formiga
cortadeira (Atta), que causa grandes perdas finan-
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ceiras a agricultura sul-americana todos os anos
(Plotkin 1988). Hoje, empresas inteiras se dedicam
a estudar compostos quimicos em plantas, insetos e
sapos, em busca de potenciais medicamentos. Os
produtos naturais e seus derivados foram, e conti-
nuam sendo, uma fonte primdria no dominio da
descoberta de farmacos (Lopes et al. 2019).

2.5 Perda de Espécies e Rotatividade de Espécies
na Amazoénia: Licoes do Registro Fossil

As extingdes ocorreram muitas vezes ao longo da
histéria da Terra, representando um processo ele-
mentar que contribui para a diversificacdo evolu-
tiva. Estima-se que mais de 99% de todas as espé-
cies que ja viveram na Terra estdo agora extintas
(Raup 1986). O registro fossil oferece evidéncias
Unicas para estudar extin¢oes; paleontologos iden-
tificaram 18 intervalos de tempo com taxas de ex-
tingcdo elevadas nos ultimos 540 milhdes de anos,
cinco dos quais sdo classificados como eventos de
extingdo em massa (Bambach 2006). Modelos base-
ados em analises de DNA e no registro fossil, especi-
almente de invertebrados e mamiferos marinhos,
mostram que as taxas de extincao de fundo ao longo
do tempo geoldgico variaram de 0,02 a 0,14 extin-
¢Oes por milhdo de espécies ao ano. Por sua vez, as
taxas de especiacao sdo estimadas em cerca de duas
vezes esse valor, variando de 0,05 a 0,20 eventos de
especiacdo por milhdo de espécies por ano (Ja-
blonski 2005; De Vos et al. 2015). O registro fossil
também mostra mudancas na biodiversidade ao
longo do tempo geoldgico com eventos ocasionais
catastréficos de extingdo em massa, quando as ta-
xas de extincdo aumentaram milhares de vezes, eli-
minando grandes clados com genes e planos corpo-
rais distintos (Bambach 2006; Ceballos et al. 2015).

Compreender o passado nos permite colocar em
perspectiva a onda de extincdes enfrentada pela bi-
ota moderna, que € estimada em mil a 10 mil vezes
maior do que a taxa de fundo e, portanto, seme-
lhante em escopo a de eventos passados de extincao
em massa (Ceballos et al. 2015). Embora suas causas
sejam multiplas, o aumento da concentracao de did-
xido de carbono na atmosfera e a acidificacao dos
oceanos causada pela acdo humana coincidem com
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as grandes mudancas ambientais naturais que de-
sencadearam eventos de extincdo em massa no pas-
sado distante.

Ao longo de sua longa histéria geoldgica, a regiao
Pan-Amazonica sofreu extensas mudancas ambien-
tais, impulsionadas principalmente por forcas tec-
tobnicas regionais e climaticas globais. A Pan-Ama-
zOnia ja se estendeu pela maior parte do norte da
América do Sul, com planicies caracterizadas por
condicdes fluviais e lacustres alternadas e baias ma-
rinhas marginais. As linhagens modernas de orga-
nismos amazonicos sobreviveram e se adaptaram a
cinco grandes rearranjos de formas de relevo e ha-
bitats durante o Cenozdico (66—-0Ma), da seguinte
forma:

(i) Aelevacaodurante o Paledgeno dos Andes Cen-
trais, causada pela subduccao da placa ao longo
da margem do Pacifico e a ruptura da placa do
Pacifico (ca. 23 Ma; ver Capitulo 1), o que resul-
tou no estabelecimento de uma bacia hidrogra-
fica sub-andina drenando para o norte em dire-
cdo a uma grande enseada do Mar do Caribe. A
bacia se estendia sobre a drea que hoje é ocu-
pada pelos Llanos colombianos e venezuela-
nos.

(i) A geracao das montanhas nos Andes centrais e
setentrionais estreitou a influéncia caribenha e
levou a origem e ao movimento de mega-var-
zeas na Amazonia ocidental ca. 22—-10Ma. O sis-
tema de mega-varzea de Pebas é fruto dessa ex-
pansao, chegando a mais de 1 milhdo de km?
(ver Capitulo 1).

(iii) Aintensa geracdode montanhasandinas desde
o final do Mioceno médio (1ltimos 10 Ma), que
coincidiu com flutuagoes globais no nivel do
mar, impediu novas influéncias marinhas na
Amazonia ocidental e ao longo da bacia andina
setentrional. Isso limitou grande parte das dre-
nagens que fluiam para o Pacifico e o Caribe e
formou a ampla planicie alagada chamada Sis-
tema Acre.
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(iv) A partir do final do Mioceno (ca. 7 Ma), a eleva-
cdo andina adicional forcou a mega-varzea a
ser completamente drenada. Isso levou ao de-
senvolvimento de sistemas de terracos fluviais
generalizados com a expansio de florestas tro-
picais de terra firme.

(v) O fechamento da Via Maritima Centro-Ameri-
cana e o surgimento do Istmo do Panama (ca.
15-3,5 Ma) proporcionaram oportunidades
para migracoes extensas de linhagens norte-
americanas para a Amazonia e para oS novos
habitats montanhosos nos Andes.

As respostas bidticas a essas imensas mudancas
ambientais incluiram mudancas de dispersao e ha-
bitat no nivel do organismo, mudancas de adapta-
¢do e alcance geografico no nivel da populacao e es-
peciacdo e extingdo no nivel da espécie (Quadro 2.3).

Embora o registro geologico nao forneca evidéncias
de eventos subitos de extingdo em massa durante o
Cenozoico na Amazdnia, alguns grupos de animais
outrora abundantes em ambientes terrestres e aqu-
aticos foram extirpados por um ou mais dos eventos
acima mencionados, incluindo espécies com expec-
tativa de fornecer uma variedade de funcées ecolo-
gicas. O registro féssil evidencia pulsos de extingoes
entre cada um dos estagios acima.

As extincdes mais significativas foram as que afeta-
ram a rica e endémica fauna lacustre, notadamente
moluscos bivalves (Wesselingh e Ramos, 2010) e
répteis crocodilos (Riff et al. 2010; Scheyer et al
2013; Salas-Gismondi et al. 2015). Essas extingoes
ocorreram na transicdo dos sistemas lacustre-flu-
vial Pebas para o fluvio-lacustre mega-pantanoso
Acre, em associacao com a origem do moderno rio
Amazonas transcontinental, ca. 9-4,5Ma (Albert et
al. 2018).

Moluscos e crocodilos estdo entre os clados mais
bem representados no registro fossil da Amazonia.
Exemplificam a diversificacido e posterior extincio
da fauna aquatica em associacdo com a evolucdo das
mega-varzeas durante o Nedgeno. Cerca de 85 espé-
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cies de moluscos foram documentadas desde os ul-
timos estdgios do Sistema Pebas (Mioceno Médio a
Tardio). Esta fauna foi dominada por bivalves
Pachydontinae, que se originaram nas aguas costei-
ras do Pacifico e do Caribe. Moluscos marinhos co-
lonizaram a Amazdénia ocidental durante pulsos de
entradas maritimas ca. 23-15 Ma, juntamente com
outros grupos de animais aquaticos, como arraias
de agua doce, anchovas, peixes-agulha, golfinhos,
peixes-boi e varias linhagens parasitarias (Lovejoy
et al. 1998). Pequenos crocodilianos de focinho
rombo desenvolveram denticoes esmagadoras que
lhes permitiram se alimentar de organismos de
casca dura e se alimentar da malacofauna pebasi-
ana (Salas-Gismondi et al. 2015). A fauna de croco-
dilos do sistema Pebas também incluia espécies es-
pecializadas em comer peixes (gaviais de focinho
longo), presas grandes a gigantes (Purussaurus), “en-
golir” pequenas presas (Mourasuchus) e presas pe-
quenas generalizadas (Caiman e Paleosuchus). Em
terra, os ultimos representantes de um extinto
grupo de crocodiliformes terrestres, os Sebecidae,
competiam com os mamiferos como predadores do
topo da cadeia. Este grupo incluiu o maior predador
terrestre da Amazodnia durante o Mioceno Médio, o
Barinasuchus arveloi, da Formacao Parangula na Ve-
nezuela, que atingia até 6 metros de comprimento
(Paolillo e Linares 2007). Como os principais preda-
dores sdo muito suscetiveis a mudancas ambientais
drasticas, é provavel (embora ainda nao confir-
mado) que as mudancas na mega-varzea tenham
impactado a sobrevivéncia desses organismos (Sa-
las-Gismondi et al. 2015).

Com o fim do Sistema Pebas, a maior parte da fauna
de moluscos associada foi extinta. Consequente-
mente, a diversidade de moluscos amazonicos mo-
dernos é notavelmente pobre e dominada por gru-
pos cosmopolitas de 4gua doce, como mexilhoes de
agua doce, améijoas e caracois (Wesselingh e Ramos
2010). O desaparecimento dos moluscos endémicos
pebasianos afetou adversamente os crocodilianos
pan-amazoénicos, que sofreram entdo seu primeiro
evento de extin¢do em larga escala (Salas-Gismondi
et al. 2015, Souza-Filho et al. 2019).
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Ainda assim, a maioria das linhagens de crocodilos
sobreviveu a formacao do Sistema Acre ca. 10-7 mi-
lhdes de anos atrds. Nas extensas dreas umidas do
sistema do Acre floresceu uma notavel diversidade
de cerca de 30 espécies apresentando variagdo mor-
folégica maior do que qualquer outra fauna de cro-
codilos, existente ou extinta (Riff et al. 2010; Cidade
et al. 2019). Da mesma forma, o periodo testemu-
nhou uma grande diversidade de tartarugas, inclu-
indo uma das maiores tartarugas que ja viveram na
Terra, com mais de 2,5 m de comprimento e uma
massa corporal estimada em ca. uma tonelada (Ca-
dena et al. 2020b). Além de alguns géneros genera-
listas que encontramos na Amazoénia desde o Mio-
ceno Médio até hoje (por exemplo, Caiman,
Melanosuchus e Paleosuchus), a disponibilidade de
presas de grande porte e a competicdo com outros
predadores aquaticos provavelmente desencadea-
ram a evolucdo de predadores gigantes no topo da
cadeia. Exemplos incluem Purussaurus brasiliensis,
com seu corpo de 12 metros de comprimento (Aure-
liano et al. 2015), formas altamente especializadas,
como as espécies bizarras do género Mourasuchus,
conhecidas por seu cranio longo, largo, dorsoven-
tralmente plano e denticdo minuscula (Cidade et al.
2019), e os gaviais de focinho longo, alguns também
gigantes em tamanho (Riff et al. 2010).

No entanto, a transicdo do Sistema Acre para os am-
bientes fluviais e de terra firme amazonicos moder-
nos, a partir de cerca de 7 Ma, levou a um grande
evento de extincdo que afetou a fauna de crocodilos.
Todas as formas especializadas, de pequenas a gi-
gantes, desapareceram. Os crocodilianos sul-ameri-
canos existentes agora sdo uma pequena fracio
dessa antiga diversidade. Tipos inteiros de corpos e
papéis ecologicos dentre a fauna aquatica sumiram
apos o fim das mega-varzeas do Mioceno Amazo-
nico.

Em contraste com a rotatividade de moluscos e cro-
codilianos, a fauna moderna de peixes da Amazonia
permaneceu praticamente inalterada no nivel do
género e acima dele. Evidéncias diretas do registro
féssil indicam que todos, exceto um género fossil co-
nhecido do Mioceno, ainda estao vivos (Lundberg et
al. 1998). Além disso, filogenias moleculares da mai-
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oria dos géneros de peixes amazonicos estdo agora
disponiveis, incluindo mais de mil das 3 mil espé-
cies conhecidas (van der Sleen e Albert 2017). Em
combinacao, esses conjuntos de dados indicam que
a maioria dos géneros que compdem a rica fauna de
peixes amazonicos de hoje estava presente no Mio-
ceno Médio (ca. 15-10 Ma). As origens evolutivas da
maioria das formas de peixes amazonicos e seus pa-
péis ecoldgicos sdo anteriores a montagem geolo-
gica das bacias modernas da Amazdénia e do Orinoco
durante o Mioceno Tardio e o Plioceno (ca. 9-4.5 Ma;
Albert et al. 2011Db).

AtectOnica que elevou os Andes e causou as grandes
mudancas ambientais mencionadas acima também
elevou a rota terrestre que terminou com um isola-
mento duradouro da América do Sul de outros con-
tinentes durante a maior parte do Cenozdico (Croft
2016). Esse isolamento, que levou a América do Sul
a abrigar uma megafauna peculiar e endémica de
mamiferos (Defler 2019), cessou quando a formacao
do istmo do Panama facilitou o intercAmbio biético
entre as Américas do Norte e do Sul, por meio do
evento conhecido como Grande IntercAmbio Ameri-
cano (GABI; Stehli e Webb 1985). Essa conexao teve
grandes implicacdes para a montagem historica da
fauna e flora amazonicas. As plantas, que possuem
uma maior capacidade de dispersao, dispersaram-
se antes dos animais, mesmo antes de uma ponte
terrestre ter sido totalmente estabelecida entre os
continentes (Cody et al. 2010). O registro fossil de
mamiferos terrestres, que é abundante em ambos
os continentes e, portanto, ilustra a dindmica de dis-
persdo, mostra que o intercaAmbio foi inicialmente
simétrico, mas seguiu-se entdo por um crescente
dominio de mamiferos de origem norte-americana
na Ameérica do Sul, durante o Pleistoceno (Marshall
et al. 1982). Ja que o registro fossil reflete principal-
mente padroes das regides temperadas (Carrillo et
al. 2015), filogenias moleculares também tém sido
empregadas para entender o GABI; elas mostram
que a dispersdo do Sul para a América do Norte
ocorreu provavelmente mais entre as regides tropi-
cais dos dois continentes (Bacon et al. 2015). De fato,
muitos grupos de mamiferos que sao encontrados
hoje em florestas tropicais da América Central se
originaram na Amazonia, e a maioria dos mamife-
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ros placentarios neotropicais, como felideos, cani A extincdo da megafauna em escala global impactou
deos, queixadas, veados, lontras, esquilos arbo- a Amazonia no final do Pleistoceno. Isso reduziu a
reos,camelideos, bem como os proboscideos e cava-  diversidade da megafauna em todo o mundo em
los extintos, descendem de migrantes norte-ameri-  dois tercos ca. 50.000-10.000 anos atras (Barnosky
canos (Webb 1991; Antonelli ef al. 2018). et al. 2004). A caca por humanos foi um importante

causa de extingoes, em algumas regides em sinergia

CAIXA 2.3: Diversidade e Paisagem do Passado Amazonico

Os principais registros sobre o alvorecer da atual floresta amazdnica sdo os fosseis de plantas e animais
do periodo Paleoceno (~58 Ma) encontrados na Formacao Cerrejon no norte da Colombia (Wing et al. 2009).
Os fosseis indicam uma alta diversidade de linhagens de plantas tropicais caracteristicas (por exemplo,
palmeiras e leguminosas), insetos herbivoros (Wing et al. 2009) e uma fauna unica de cobras gigantes,
crocodilos e tartarugas (Head et al. 2009). No passado, a Amazdnia ocupava uma area maior do que hoje.
A Pan-Amazoénia incluia a area das atuais bacias do Amazonas, Magdalena e Orinoco. As faunas fésseis de
La Venta (13-11 Ma) no vale de Magdalena, na Colombia (Kay et al. 1997), e do Acre no Brasil e Urumaco
no noroeste da Venezuela (~11-6 Ma) fornecem evidéncias da diversidade passada e da mudanca de pai-
sagem na Amazodnia ao longo do tempo (Sanchez-Villagra et al. 2010). A fauna de La Venta registra uma
alta variedade de mamiferos caracteristicos da floresta tropical, como primatas e morcegos, além de cro-
codilos e tartarugas gigantes e inumeros peixes de agua doce (Kay et al. 1997). Da mesma forma, a fauna
do Acre no Brasil e Urumaco na Venezuela inclui uma alta diversidade de mamiferos, crocodilos, tartaru-
gas e peixes (Sanchez-Villagra et al. 2010). O registro fossil de vertebrados aquaticos, como crocodilos,
tartarugas e peixes de La Venta e Urumaco, mostra claramente que essas regioes estavam conectadas com
a atual Amazonia, quando a mega varzea de Pebas existia (por exemplo, Cadena et al. 2020b).
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Figura B2.3.1 Diversidade do passado na Amazonia e na paisagem da mega-varzea. Esquerda: A diversidade muda ao longo do
tempo, como mostra o registro fossil. Observe que a diversidade floral tem sido alta desde o Paledgeno (ca. 60 Ma), e os crocodilos e
moluscos se diversificaram com o inicio das mega-varzeas e declinaram com o seu desaparecimento (modificado de Hoorn et al.
2010). Direita: Reconstrucao da paisagem amazonica durante o Mioceno médio a tardio (16—7 Ma), destacando o caiman gigante
Purussaurus brasiliensis predando um toxodonte Trigodon. llustracdo de Orlando Grillo, em Hoorn e Wesselingh (2010).
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com as mudancas climaticas (Barnosky et al. 2004;
Barnosky e Lindsey, 2010).

A América do Sul perdeu ca. 83% de sua megafauna
durante esse evento de extincdo, mais do que qual-
quer outro continente (Barnosky e Lindsey 2010;
Prado et al. 2015). Essa perda afetou alguns proces-
sos importantes do ecossistema. Como os animais
de grande porte desempenhavam um papel impor-
tante no movimento espacial de nutrientes de dreas
de alta a baixa concentracdo de nutrientes, as extin-
coes da megafauna causaram uma reducao dos flu-
xos de nutrientes (Doughty et al. 2016a). As extin-
cOes provavelmente reduziram o tamanho da
populacdo de espécies arboreas de sementes gran-
des que dependiam de grandes herbivoros para dis-
persdo. Na bacia amazonica, o tamanho da faixa de
grandes arvores semeadas diminuiu em cerca de
26-31% (Doughty et al. 2016b). Além disso, como o
tamanho dos frutos se correlaciona com a densi-
dade da madeira, acredita-se que a reducao de arvo-
res de sementes grandes dispersas por animais te-
nha reduzido o teor de carbono na Amazo6nia em ~
1,5% apos a extincdo da megafauna (Doughty et al.
2016bh).

O registro fossil global nos mostra que espécies com
dietas especializadas, tamanhos corporais maiores,
distribuicdes geograficas mais amplas, expectativa
de vida mais longa, reproducdo mais lenta e menos
descendentes sdo mais suscetiveis a mudancas e em
maior risco de extingdo (McKinney 1997; Purvis et
al. 2000). Por outro lado, espécies de vida curta com
rapido crescimento populacional, dietas mais gene-
ralistas e com alta plasticidade fenotipica sdo mais
adequadas para se adaptar e lidar com as mudancas
ambientais (Chichorro et al. 2019). O registro fossil
amazonico de crocodilos e mamiferos cenozoicos
ilustra o mesmo padrao, com formas grandes e es-
pecializadas em dieta ocupando grandes areas que
foram fortemente impactadas pelas mudancas am-
bientais. Diante das pressoes ambientais enfrenta-
das atualmente pela Amazo6nia; como desmata-
mento, barragens hidrelétricas e outros disturbios
antropicos; é possivel que espécies com dietas mais
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especializadas (Bodmer et al. 1997; Benchimol e Pe-
res 2015) possam enfrentar um maior risco de ex-
tincdo (Shahabuddin e Ponte 2005).

Os seres humanos podem ter ocupado as Ameéricas
muito antes do que se pensava, com registros que
remontam a 33.000-31.000 anos atras no México
(Ardelean etal. 2020) e 13.000 anos atras nos tropi-
cos (Roosevelt et al. 2013). Como tal, o impacto hu-
mano nos ecossistemas locais, incluindo a Amazo6-
nia, tem uma longa historia (Levis et al. 2017,
Watling et al. 2017). Estudos de multiplas disciplinas
sugerem que oS assentamentos humanos pré-co-
lombianos na bacia amazoénica eram complexos e
culturalmente diversos, e que influenciaram os pa-
droes atuais da biodiversidade amazoénica (Hecken-
berger e Neves 2009; Shepard e Ramirez 2011).

Embora a influéncia humana na bacia amazoénica
tenha mudado ao longo do tempo (ver Capitulos 8—
11), um dos legados mais notaveis dessas interacoes
ao longo de muitos milénios é a abundancia e a am-
pla distribuicdo de espécies vegetais comumente
usadas pelos povos indigenas. Essas arvores, agora
identificadas como “hiperdominantes”, incluem a
castanha-do-para (Bertholettia excelsa), varias espé-
cies de palmeiras (por exemplo, Astrocaryum mu-
rumuru, Oenocarpus bacaba), cacau (Theobroma cacao)
e o caimito (Pouteria caimito) (Shepard e Ramirez
2011; Levis et al. 2017). Essas espécies domestica-
das tém sido vitais para a subsisténcia dos povos
amazonicos, que manejam a floresta ha muitos sé-
culos (Levis et al. 2017; Montoya et al. 2020).

Evidéncias acumuladas demonstram que os ame-
rindios pré-colombianos eram social e cultural-
mente complexos e modificavam as areas ribeiri-
nhas, de terra firme e de zonas imidas da Amazonia,
impactando diretamente na distribuicao das assem-
bleias locais de espécies (Heckenberger 2005; Mon-
toya et al. 2020). Exemplos incluem solos antropogé-
nicos (terra preta) e terraplenagem artificial, como
lagoas de peixes, valas de anel, montes de habitacao
e campos elevados (Heckenberger e Neves 2009;
Prestes-Carneiro et al. 2016). A magnitude dessas
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mudancgas variou consideravelmente. Em dareas
como o Llano de Moxos (Bolivia), os nativos criaram
uma paisagem que compreendia aproximadamente
4 700 ilhas de floresta artificial dentro de uma sa-
vana sazonalmente inundada (Lombardo et al

2020). Esta regido foi confirmada como um hotspot
para o cultivo inicial de plantas, incluindo abobora
(Cucurbita sp.), acercade 10.250 anos calibrados an-
tes do presente (cal. yr bp), mandioca (Manihot sp.) a
cerca de 10.350 anos cal. bp, e um centro de melho-

FLORESTA, AREAS ANTROPICAS E ENDEMISMO DE PASSAROS
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Figura 2.9 Areas desmatadas (vermelho), florestadas (verde), barragens (diamantes negros) e de endemismo aviarias (poligonos ama-
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ramento secunddrio para o milho parcialmente do-
mesticado (Zea mays), a cerca de 6.850 anos cal. bp
(Kistler et al. 2018; Lombardo et al. 2020).

2.6 Conservacio dos processos ecologicos e evolu-
tivos

Um dos principais objetivos da biologia da conser-
vacao é fornecer principios e ferramentas eficazes
para a preservacao da biodiversidade (Soulé 1985),
especialmente em ecossistemas complexos e amea-
cados. Faltam informacoes criticas para o planeja-
mento de conservacdo na Amazdnia em todas as
principais dimensdes da biodiversidade, incluindo
diversidade taxonémica, distribuicoes geograficas,
abundéancias de espécies, relacoes filogenéticas, ca-
racteristicas das espécies e interacoes entre espé-
cies.

As principais ameacas a diversidade amazonica, as-
sim como seus ecossistemas e paisagens, distri-
buem-se de forma heterogénea (RAISG, 2020; Fi-
gura 2.9). Como tal, uma unica estratégia nao
funcionara na regido. Estratégias eficazes de con-
servacdo devem considerar os processos evolutivos
e ecoldgicos que geram e mantém a diversidade de
espeécies locais nas muitas comunidades bioldgicas
Unicas presentes nesta area grande e ecologica-
mente relevante. No entanto, a estrutura legal para
a conservacdo da biodiversidade na Amazonia (e
globalmente) é baseada sobretudo em espécies indi-
viduais. Tanto as iniciativas governamentais (por
exemplo, Lei de Espécies Ameacadas) quanto as po-
liticas ndo governamentais (por exemplo, Lista Ver-
melha da IUCN) sdo organizadas em torno das ideias
e acoes do status de conservacio das espécies e das
categorias de ameaca. De maneira semelhante, me-
didas de desmatamento e impactos do desenvolvi-
mento de infraestrutura, como estradas, barragens
e hidrovias, ignoram muitas vezes a compartimen-
tacdo da diversidade amazénica e as caracteristicas
Unicas de cada regiao e tipo de habitat (Da Silva et al.
2005; Latrubesse et al. 2017). Embora as iniciativas
atuais sejam cruciais, € importante nao perder de
vista 0s processos que mantém essas espécies vivas
e aqueles que geram nova diversidade.
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Por exemplo, quando as prioridades de conservacao
sdo vistas do ponto de vista evolutivo, as dreas que
contém 0 mesmo numero de espécies podem nao
compartilhar a mesma relevancia de conservacao.
Em vez disso, a preservacao de areas com quantida-
des distintas, tinicas e/ou maiores de linhagens evo-
lutivas deve receber maior prioridade de conserva-
cao (Forest et al. 2007). Ao priorizar regidoes que
abrigam linhagens amplamente divergentes, niveis
mais altos de singularidade filogenética e um espec-
tro mais amplo da genealogia da vida (Meffe e Car-
roll 1994; Figura 2.10), os cientistas podem maximi-
zar as opcoes futuras, tanto para a evolucado
continua da vida na Terra quanto para o beneficio
da sociedade (Forest et al. 2007). Os niveis maximos
de diversidade filogenética global levam a servicos
ecossistémicos mais elevados globalmente e a ser-
vigos vegetais mais elevados em geral para a huma-
nidade (Molina-Venegas et al. 2021). As prioridades
de conservacao baseadas em uma profunda com-
preensio de como os padroes de biodiversidade sur-
giram nos permitem preservar um potencial para
evolucdo e adaptacao futuras (Erwin 1991; Brooks et
al. 1992). Ao priorizar clados que estdo se especifi-
cando e se adaptando rapidamente, podemos, por
exemplo, ser capazes de preservar linhagens com
maior potencial para resistir a futuras mudancas
climaticas e ecologicas. Da mesma forma, ao au-
mentar a diversidade evolutiva, é provavel que au-
mentemos a diversidade de caracteristicas e forne-
cemos maior resiliéncia para as florestas tropicais
da Amazonia (Sakschewski et al. 2016).

Outra maneira de incorporar o pensamento evolu-
tivo a conservacgao € se concentrar nos atributos da
paisagem que geram variagdo Unica ou mantém a
conectividade entre as populacdes. Barreiras geo-
graficas, por exemplo, restringem a distribuicao das
espeécies e levam a diversificacdo alopatrica (Figura
2.5). Na Amazo6nia, os rios impuseram limites a dis-
tribuicdo de espécies intimamente relacionadas (Ri-
bas et al. 2012). Por outro lado, os rios também po-
dem ser corredores de conectividade para espécies
associadas a habitats de varzea.
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(A) Delimitacao de espécies genéticas

(B) Delimitagao de espécies tradicionais

Figura 2.10 Biorregionalizacdo com base em dados de ocorréncia de espécies para ras na Amazonia oriental. A. Dados da delimitacdo
de espécies baseada em DNA. B. Dados da taxonomia baseada em morfologia. As cores representam afiliacdes de células a biorregides.
Observe que tanto os limites da biorregido quanto o nimero de espécies endémicas sio sensiveis ao conjunto de dados usado. Imagens

modificadas de Vacher et al. (2020).

Os rios de fluxo livre sdo, portanto, fundamentais
ndo apenas para as espécies que sustentam, mas
também para os processos evolutivos que impulsio-
nam. Da mesma forma, a conservacao de regides de
gradientes ambientais ingremes, que devem pro-
mover a especiacido ecologica (Figura 2.5), é rele-
vante do ponto de vista evolutivo. Na Amazonia, por
exemplo, tipos de solo adjacentes, mas distintos, es-
tdo intimamente associados a especializacao e dife-
renciacdo das plantas (Fine et al. 2005). Promover a
conservacao desses gradientes e habitats diversos
associados a diferentes tipos de solo &, portanto, im-
portante a curto e longo prazo.

A diversidade singular de organismos amazoénicos
foi gerada ao longo de milhdes de anos e representa
uma grande parte da diversidade conhecida e des-
conhecida do Planeta. J4 que a Amazo6nia vem fun-
cionando como fonte primdria de biodiversidade
para todos os outros biomas neotropicais (Antonelli
et al. 2018), a destruicao florestal e a perda de espé-
cies tém impactos diretos na biodiversidade e na
funcdo do ecossistema em todas as outras regides da
América do Sul e Central. Os atuais declinios da bio-
diversidade amazbénica (WWF 2016) ameacam 0S
processos evolutivos que regem a origem e a manu-
tencdo da diversidade de espécies em todas essas
areas. Uma forte rede regional de colecdes biologi-
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cas combinada com o monitoramento de longo
prazo das populacdes amazonicas, como as condu-
zidas pela rede RAINFOR, programas ForestGeo,
PELD e PPBio (PPBio 2005), sio urgentemente ne-
cessdrias para melhorar nossa compreensao da bio-
diversidade, ecologia, evolucdo, biogeografia e de-
mografia amazoénica (Stouffer et al. 2021).

Além de levar em conta os processos evolutivos, os
esforcos de conservacdo na Amazonia também de-
vem incluir os aspectos ecoldgicos Unicos de sua bi-
ota no planejamento. Habitos e comportamentos or-
ganismais sdo um exemplo importante. As migra-
cOes anuais de peixes (piracema), passaros e insetos,
bem como as floracoes de arvores frutiferas, consti-
tuem importantes recursos bidticos para os agroe-
cossistemas humanos e outros ecossistemas natu-
rais da Amazonia. Esses comportamentos sdo a base
para importantes fendmenos ecologicos e ciclos de
vida anuais, incluindo floracdo de mastro, padroes
fenolégicos, booms reprodutivos e regimes de inun-
dacdo natural. Tais aspectos precisam ser conside-
rados no planejamento regional e durante os esfor-
cos de conservacdo da floresta tropical. O
estabelecimento de represas fluviais, por exemplo,
interrompe os regimes naturais de inundacio e in-
terrompe os corredores de migracao que sao criticos
para a sobrevivéncia de organismos de agua doce
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amazonicos (Winemiller et al. 2016; Latrubesse et al.
2017; Barthem et al. 2017; Albert et al. 2020b).

2.7 Conclusoes

A Dbiodiversidade amazbnica, embora profunda-
mente subestimada, estd entre as maiores da Terra
e constitui o nucleo do reino neotropical. Essa biodi-
versidade desconcertante surgiu da diversificagcao
evolutiva em paisagens altamente heterogéneas e
longos periodos de tempo em que as taxas de espe-
ciacdo excediam as de extincao.

Fatores geologicos e climaticos que operam ao longo
de escalas de tempo evolutivas (milhares a milhdes
de anos) restringiram os processos de paisagem e
paisagem fluvial que geraram perfis quimicos hete-
rogéneos de solo e 4gua e outros fatores, que por sua
vez, afetaram as conexoOes geograficas, demografi-
cas e genéticas entre as populacoes. Esses fatores
abidticos afetaram fortemente as taxas de adapta-
¢do, especiacao e extinc¢ao, facilitando a diversifica-
cdo dos organismos nos principais tipos de habitat.
No entanto, a prépria biodiversidade também con-
tribui para um aumento constante da riqueza de es-
pécies amazonicas, por meio de mecanismos de
feedback autocatalitico dentro de ecossistemas
amazoénicos hiperdiversos. Essas interagoes bioti-
cas levam a evolucdo de novas caracteristicas e ao
aumento da heterogeneidade estrutural e das di-
mensoes funcionais dos habitats, ao mesmo tempo
em que aumentam a diversidade genética e fenoti-
pica dos ecossistemas amazdnicos. As interacoes
desses fatores abidticos e bidticos permitem que as
espécies coexistam dentro dos mesmos habitats ou
regides e, assim, reduzam seus riscos de extin¢ao.

As atividades humanas impactaram a biodiversi-
dade amazoénica por pelo menos 20 Ka. Os princi-
pais efeitos dos povos indigenas sdo observados na
domesticacdo de plantas, praticas agricolas e caca,
que alteraram a estrutura da vegetacao local e a
abundancia de espécies. As mudancas nos ecossis-
temas amazonicos aceleraram nos ultimos 500 anos
com a colonizacdo portuguesa e espanhola, e acele-
raram muito novamente, atingindo niveis insusten-

Painel de Cientifico para a Amazonia

taveis, com a transi¢do para atividades socioecono-
micas modernas nos ultimos 40 anos. As rdpidas
mudancas no uso da terra para a agricultura e ou-
tras atividades humanas (por exemplo, extracdo de
madeira, mineracao, caca, pesca, barragens, estra-
das) estao afetando profundamente a riqueza de es-
pécies e os processos evolutivos, alterando a distri-
buicao, abundancia, conectividade e ecologia das
espécies amazonicas.

O tamanho da populacdo de muitas espécies amazo-
nicas vem caindo rapidamente nos ultimos anos, co-
locando em risco muitas espécies e degradando o
bioma florestal como um todo (Escobar 2019). As es-
tratégias de conservacdo mais eficazes sdo dindmi-
cas e pluralistas, equilibrando a insubstituibilidade,
representatividade e vulnerabilidade de espécies e
ecossistemas (Jézéquel et al. 2020). O planejamento
eficaz da conservacao deve manter a conectividade,
a dispersao e o fluxo génico da populacgdo e garantir
a preservacao dos gradientes ambientais, os quais
facilitam os processos evolutivos e ecoldgicos em
andamento (Anderson et al. 2018; Castro et al. 2020).
Atencao e recursos especiais sdo necessarios em
areas de rapido desenvolvimento econémico e de
infraestrutura (por exemplo, construcdo de estradas
e barragens), ou onde grandes mudancas antropicas
no habitat fragmentaram populacdes naturais por
meio do desmatamento e degradacio para agricul-
tura, pecudria e mineracdo (Benitez-Lopez et al
2019; Stabile et al. 2020).

2.8 Recomendacoes

A comunidade global deve trabalhar de forma es-
treita e rapida com os governos nacionais cuja sobe-
rania inclui o territério amazonico para desenvolver
e promulgar as seguintes prioridades cientificas e
de conservacao.

Prioridades cientificas:

e Investimentos financeiros a nivel de década e
apoio politico as biociéncias amazonicas, priori-
zando instituicdes de pesquisa e educacdo que
permitam o estudo da biodiversidade amazo6-
nica em multiplas escalas espaciais e temporais
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e a formacao da préxima geracdo de cientistas
amazonicos.

e Pesquisa e descoberta de biodiversidade, com
suporte para capacitacdo, inventarios baseados
em campo e pesquisas para validar e fundamen-
tar dados de sensoriamento remoto. Prioridades
devem ser dadas a universidades, instituicoes
de pesquisa e instalacoes de coleta que permi-
tam o arquivamento de longo prazo de material
bioldgico, o estudo dos ecossistemas amazoni-
cos em multiplas escalas geograficas, biologicas
e temporais e a formacado da proxima geracio de
bidlogos amazonicos integrativos.

e Integrar "big data" de ciéncias bioldgicas e ou-
tras ciéncias ambientais (por exemplo, geocién-
cias, ciéncias climaticas), combinando bioinfor-
matica, genomica, morfologia digital de
tomografia computadorizada (TC), descricoes
climaticas e de habitat, paleoclimatologia, tecto-
nica e outras ferramentas emergentes, com co-
nhecimento especializado de limites de espé-
cies, genealogias, descricoes ambientais atuais
e passadas, interacoes de espécies e diversidade
funcional.

e Novas tecnologias e capacitacio para a caracte-
rizacdo genética e ambiental de espécies cripti-
cas e pouco conhecidas, incluindo especial-
mente fungos e microbios terrestres e aqua-
ticos.

Prioridades de Conservagdo:
e Conservar, preservar e (quando necessario) res-
taurar a qualidade e conectividade do habitat
terrestre e aquatico (corredores de habitat).

e Manter processos naturais como dispersao e
fluxo génico, gradientes ambientais e heteroge-
neidade ambiental.

e Dar uma atencio especifica aos processos eco-
logicos e evolutivos e sua conservacao, reconhe-
cendo que eles serdo diferentes entre os ambi-
entes e ecossistemas amazonicos.
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e Estabelecer e manter parcerias de longo prazo
com comunidades indigenas e nao indigenas lo-
cais, para trocar informacaoes criticas sobre bio-
diversidade entre bases de conhecimento aca-
démicas e locais.

e Priorizar a acdo de conservacdo em areas onde
as ameacas antropicas sio maximizadas (por
exemplo, areas de endemicidade no sudeste do
Brasil; Figura 2.9).

e Desenvolver planos em nivel de ecossistema
para infraestrutura, especialmente represa-
mentos de agua (por exemplo, barragens) e es-
tradas.
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