Amazédnia Através do Tempo: Elevagao Andina, Mudancgas Climaticas,
Paisagem
Evolucao e Biodiversidade

A FLORESTA AMAZONICA E SEM DUOVIDA 0 ECOSSISTEMA TERRESTRE MAIS RICO EM ESPECIES DO MUNDO, MAS 0 MOMENTO DA ORIGEM E AS
CAUSAS EVOLUTIVAS DESSA DIVERSIDADE SAO UMA QUESTAO DE DEBATE. REVISAMOS AS EVIDENCIAS GEOLOGICAS E FILOGENETICAS DA
AMAZONIA E AS COMPARAMOS COM REGISTROS DE ELEVAGAO DOS ANDES. ESSA ELEVAGAO E SEU EFEITO NO CLIMA REGIONAL MUDARAM
FUNDAMENTALMENTE A PAISAGEM AMAZONICA, RECONFIGURANDO 0S PADROES DE DRENAGEM E CRIANDO UM VASTO INFLUXO DE
SEDIMENTOS PARA A BACIA. NESTE SUBSTRATO “ANDINO”, DESENVOLVEU-SE UM MOSAICO EDAFICO EM TODA A REGIAO QUE SE TORNOU
EXTREMAMENTE RICO EM ESPECIES, PARTICULARMENTE NA AMAZONIA OCIDENTAL. MOSTRAMOS QUE A ELEVAGAO ANDINA FOI CRUCIAL
PARA A EVOLUGAO DAS PAISAGENS E ECOSSISTEMAS AMAZONICOS, E QUE S PADROES ATUAIS DE BIODIVERSIDADE ESTAO PROFUNDAMENTE
ENRAIZADOS NO PRE-QUATERNARIO.

Os remanescentes da floresta do Pleistoceno (“reflgio”) foram ha muito tempo
considerados responsaveis pela diversidade amazénica (1). Na década de 1990, os centros
de diversidade, postulados como a principal evidéncia para a teoria do refugio, mostraram
ser uma amostra de fatos de artigos (2). Com o tempo, a teoria foi abandonada e uma
origem mais antiga para a diversidade amazénica foi proposta (3). Talvez mais importantes,
eventos de diversificacdo regional, como inferido do registro fossil e dos estudos
filogenéticos moleculares, principalmente antes do Pleistoceno (4, 5). Embora os
mecanismos de diversificagcdo permanecam indescritiveis e a especiagdo possa ocorrer
com barreiras (6) e mesmo sem barreiras claras (7), agora é geralmente reconhecido que o
desenvolvimento da biota amazénia tem sido um processo longo e complexo (3, 8)

Em escala global, o Neogene (os 20 milhées de anos que precederam o Pleistoceno) foi um
periodo definidor durante o qual grande parte da atual geografia e composigao bidtica foi
formada (9). O processo de diversificacao de espécies esta fortemente ligado ao tectonismo
e ao clima, tanto nos reinos terrestres (10, 11) quanto no marinho (12). A histéria geoldgica
dindmica da América do Sul deve, portanto, ser muito relevante para entender as origens da
diversidade atual.

Avancgos recentes nos campos da geologia e filogenética andina e amazdnica avangcaram
em paralelo. A comunidade de geociéncias forneceu novos dados sobre a construgcao de
montanhas nos Andes e sobre o momento e os tipos de mudancgas bidticas e
paleoambientais na Amazénia das terras baixas. Os climatologistas modelaram os padroes
atmosféricos que resultaram da formag¢ao da barreira orografica andina. Ao mesmo tempo,
novas analises moleculares baseadas na variacdo da sequéncia de DNA de organismos
vivos langcam mais luz sobre a sequéncia e o momento aproximado das diversificagoes.

Esses novos dados deixam claro que a histéria da elevagédo do Cenozdico dos Andes e seu
efeito no clima regional (13, 14) tiveram um grande impacto na evolugdo da paisagem em
todo o norte da América do Sul, incluindo a Amazénia (15, 16). Embora as ligacdes entre a
orogenia andina e a diversificagdo neotropical tenham sido sugeridas ha muito tempo (17),
s6 recentemente os pesquisadores comecaram a explorar arvores filogenéticas datadas



[por exemplo, (18, 19)], em combinagdo com cenarios geoldgicos mais realistas e
complexos (8, 20).

Aqui, revisamos o0 momento e a extensao da construcdo de montanhas no norte da América
do Sul e a comparamos com evidéncias geoldgicas de bacias sedimentares na Amazobnia.
Exploramos as origens dos ecossistemas e da biodiversidade amazénica com o uso de uma
combinacdo de conjuntos de dados geoldgicos (incluindo pa-leontolégicos) e ecoldgicos,
bem como filogenias moleculares datadas. Através da representagdo esquematica dessas
descobertas, resumimos a evolugdo geoldgica desta area, descrevemos a estrutura etaria
de sua biodiversidade e fornecemos uma orientagdo para futuros estudos geoldgicos,
biogeograficos e de conservacao integrados.

Amazoénia Antes da Influéncia Andina: Uma Paisagem Antiga Dominada pelo Rio

A area conhecida hoje como Amazoénia ja fez parte de uma regiao “pan-amazénica” muito
maior, que, antes do final do Mioceno [até 10 milhdes de anos atras (Ma)], incluia a area
das atuais bacias de drenagem da Amazénia, Orinoco e Magdalena (Fig. 1A). As vezes,
essa regiao se estendia para o sul, até a regiao norte do Parana (21). Chamamos essa
vasta area de pan-Amazonia porque sabemos pelo registro féssil que existia uma fauna
diversificada, cujos elementos agora estao restritos a Amazénia.

A maior parte da histéria geolégica da Amazoénia estava centrada no Cratdo Amazdnico, o
nucleo de rocha dura na parte oriental da América do Sul, mas essa situagdo mudou
durante o curso do Cenozodico. Ap6és o rompimento continental (135 a 100 Ma), tanto o
crescente Oceano Atlantico quanto os ajustes tdnicos de placas ao longo da margem do
Pacifico (22) causaram deformagao dentro do Cratdo Amazdnico e, mais tarde, a formagao
dos Andes (figs. S1 a S4) (23). Os arquivos desta histéria regional sdo armazenados dentro
de uma série de bacias de fronteira de tendéncia norte-sul ao longo dos Andes, nas bacias
intracratdnicas de tendéncia leste-oeste e no ventilador de submarinos da Amazbnia no
Atlantico (24-26).

O testemunho das mudancas pés-distensdo no craton sdo depdsitos fluviais aluviais e
trancados da Idade do Cretaceo que se acumularam nas bacias sedimentares leste-oeste.
Esses sistemas de drenagem foram capturados em um rio tronco “revertido” com fluxo para
o oeste (27), bastante diferente do atual rio Amazonas. A divisao de drenagem estava
inicialmente situada no leste da Amazénia, mas durante os tempos do Paledgeno (~65 a 23
Ma) migrou para o oeste (25, 28), dando lugar ao precursor do moderno baixo rio Amazonas
(Fig. 1, A e B). No final do Paleogene, a divisdo continental estava localizada na Amazénia
Central e nos rios amazénicos de fluxo leste e oeste (24).

Durante o Paleogénio, as partes ocidental e noroeste das planicies pan-amazodnicas foram
caracterizadas por condi¢des fluviais alternadas e baias marinhas marginais (26). Fdésseis
mostram que uma fauna diversificada de mamiferos, incluindo roedores, marsupiais,
ungulados e xenartranos, existia na parte centro-oeste da pan-Amazdnia [por exemplo,
(29)]. Fosseis paleogénicos também revelam a diversificagdo de uma variedade de bagres
de agua doce, characins e ciclideos agora proeminentes nas aguas amazénicas (21, 30).
Mamiferos tipicos da América do Sul, como os xenarthrans (preguigas, tatus e formigas),
bem como tartarugas podocnemididas e grupos de plantas como Nothofagus, Araucaria,



Gunnera e Winteraceae, podem ter colonizado a América do Sul através da conexao do sul
"Gondwanan" com a Antartica e a Australia, que durou até o Eoceno Superior (31-33). Mas
0 papel da dispersao versus vicaridncia na formagdo de distribuicdes disjuntas no
hemisfério sul é intensamente debatido. Apesar do isolamento continental ao norte durando
até o Plioceno, ondas de imigrantes (por exemplo, morcegos e familias de plantas como
Malpighia-ceae, Fabaceae, Annonaceae e Rubiaceae) chegaram das regides
boreotropicais, enquanto roedores caviomorfos e primatas platirrinas possivelmente
cruzaram o Atlantico da Africa (Fig. 2A).

Andean Uplift, um dos principais impulsionadores da mudanga na paisagem
amazénica e na biota

A elevacado nos Andes Central e do Norte foi um processo parcialmente sincrono causado
por placas Reajustes tecténicos [(23); veja também referéncias em (16)]. A subduccéo de
placas ao longo da margem do Pacifico causou elevacdo nos Andes Centrais durante o
Pa-leogene [65 a 34 Ma; veja as referéncias em (14, 16].

A ruptura posterior da placa no Pacifico (~23 Ma) e a subsequente colisdo das novas placas
com as placas da América do Sul e do Caribe resultaram na intensificacdo da construcéo de
montanhas nos Andes do Norte (fig. S| para S4) (16). A constru¢cao da montanha atingiu o
pico pela primeira vez nesta regido no final do Oligoceno até o inicio do Mioceno (~23 Ma),
em uma idade que coincide com a diversificagdo dos primeiros géneros vegetais e animais
de montanha modernos (Fig. 2B). No entanto, os picos mais intensos da construgéo da
montanha andina seguiram durante o final do Mioceno médio (~12 Ma, Fig. 1C) e o inicio do
Plioceno (~4,5 Ma, Fig. 1E e figos. S3 a S5) (16). A reorganizagdo da placa acabou
resultando no fechamento do Istmo do Panama durante o Plioceno (em ~3,5 Ma) (34) e
levou ao Grande Intercambio Biético Americano (veja abaixo).

A construgdo de montanhas nos Andes gerou carga tectbnica e espago de acomodagéo
renovado nas bacias de antelandia adjacentes. A medida que a construcdo da montanha
progrediu e uma elevagao critica (~2000 m; figos. S3 a S5) foi superado, a precipitagcao
aumentou ao longo do flanco oriental. Esse acoplamento de processos tectbnicos e
climaticos resultou em maior elevagao, erosdo e suprimento de agua e sedimentos (13, 14,
35) e esta de acordo com as mudangas no registro deposicional da bacia de frente da
cadeia andina e da Amazoébnia (fig. S5). No entanto, o fluxo de sedimentos andinos que
engoliu a Amazdnia das terras baixas (36) ndo era continuo; as bacias intramontanas e as
bacias perimonianas podem ter capturado o influxo por periodos de milhdes de anos,
resultando em pulsos de deposigcao para o leste.

Paralelamente a elevagao intensificada nos Andes, um grande pantano de lagos rasos e
pantanos desenvolvidos na Amazbnia Ocidental (Fig. 1C) (37). Esses novos ambientes
aquaticos do “Pebas” o sistema foi colonizado irradiando rapidamente faunas invertebrados
endémicos compostas de moluscos e ostracodos (38). Este também foi o palco para uma
fauna de répteis diversificada, incluindo ghariais, jacarés e tartarugas (Fig. 2A). Um dos
representantes mais notaveis dessa fauna agora extinta foi Purussaurus, o maior jacaré
conhecido, que atingiu ~12 m de comprimento (39).



O péantano fragmentou as florestas tropicais preexistentes, mas uma floresta diversificada
que ja tinha semelhanga com a floresta moderna (em termos de composi¢ao da familia das
plantas) permaneceu a margem deste novo sistema aquatico (15, 40). Embora menor do
que no Paleogene, a diversidade de plantas (conforme indicado pelos tipos de pdlen) atingiu
o pico de 13 Ma, perto do final do Optimo Climatico do Mioceno Médio (Fig. 2A).

Evidéncias geoquimicas de conchas de moluscos indicam ainda que um tipo moderno de
clima de mongao ja estava presente e forneceu um influxo sazonal de agua para o sistema
de zonas uUmidas (41). Taxons terrestres, como xenarthrans, lagartixas Gonatodes e
besouros de folhas, bem como peixes ciclideos nos ambientes aquaticos, viveram e se
diversificaram nas zonas umidas (Fig. 2B e tabela S1).

Os taxons de ascendéncia marinha no Mioceno (42) ou anterior (43), como as arraias
potamotrygonid, prosperaram nas terras umidas de agua doce da Amazdnia. Periodos com
salinidades um pouco elevadas também sao indicados por foraminiferos benténicos, cracas,
moluscos marinhos (marginais) e a assinatura geoquimica nas conchas de moluscos (44).
Esses invertebrados marinhos, no entanto, foram chegando de Neogene e desapareceram
com a retirada de condi¢des marinhas marginais. Outros indicadores de influéncia marinha
nas zonas umidas foram dinoflagelados, pdélen de manguezais e icnofésseis marinhos.
Reconstrugdes bio-geograficas baseadas em filogenias também se encaixam nesse cenario
(8, 20, 42). Apesar de tais evidéncias, a extensao da influéncia marinha na Amazédnia ainda
€ debatida (45).

No final do Mioceno médio (~12 Ma), a construgdo mais rapida e difundida das montanhas
andinas levou ao pico de crescimento topografico. Isso criou uma profunda incisao e erosao
no canion nos Andes Central e do Norte, especialmente nas Cordilheiras Orientais e na
Venezuela

Andes (figs. S1 a S4) (16, 46), onde megafas aluviais se desenvolveram (47, 48). Também
coincidiu com o aumento das taxas de sedimentagcdo nas bacias das terras andes, que
eventualmente ficaram superlotadas. Em ~10 Ma, coincidindo com a queda global do nivel
do mar e o resfriamento climatico, os sedimentos andinos chegaram a costa atlantica
através do sistema de drenagem amazénica, e o rio Amazonas se estabeleceu totalmente
em ~7 Ma (24, 49).

Enquanto isso, o pantano amazénico ocidental mudou de um lacustrino para um sistema
fluvial ou fluvial (Fig. 1D) (37, 45, 50), que se assemelhava ao atual Pantanal no sul da
Amazobnia (45). Este chamado sistema “Acre” abrigava uma fauna de vertebrados aquaticos
muito rica que incluia mega-dimensionados, caimaninos e tartarugas de pescoco lateral
(39), que eventualmente diminuiu com o desaparecimento de megaumidas na Amazénia
Ocidental em ~7 Ma (Fig. 2A) (21, 38, 39). A maior parte da fauna endémica de moluscos
nao conseguiu se adaptar as condigdes fluviais iniciais e foi fortemente reduzida em torno
de 10 Ma (38). As plantas de inundacédo deste sistema eram dominadas por gramineas (51)
e eram habitadas por uma fauna xenarthran mais diversificada do que atualmente (52).

Evidéncias palinoldgicas preliminares indicam um aumento de ~10 a 15% na diversidade de
plantas entre ~7 e 5 Ma, logo apds as zonas Umidas terem sido substituidas por habitats
florestais (Fig. 2A). Estudos moleculares de géneros de arvores, como Guatteria
(Annonaceae, ~250 espécies) e Inga (Fabaceae, ~300 espécies) mostram uma tendéncia



semelhante de diversificacdo apds o desaparecimento das zonas umidas amazdnicas (53,
54). Isso sugere que o estabelecimento de condigbes terrestres na Amazénia Ocidental
pode ter sido um pré-requisito importante para a diversificagdo da biota atual desta regiao.
No entanto, os gatilhos reais da especiagcédo nestes e em outros casos podem ter sido muito
mais complexos, envolvendo fatores como adaptagéo do solo e interagdes planta-herbivoro
(55).

A partir de entdo, a Amazénia Ocidental carregou as principais caracteristicas geograficas
da paisagem como a conhecemos hoje (Fig. 1, E e F). Ele mudou de um afogamento, alivio
negativo para um alivio positivo incisado por um sistema fluvial cada vez mais
entrincheirado com alta carga de sedimentos. No final do Mioceno, bons nadadores, como
os proboscideos, haviam cruzado o estreito relativamente pequeno que permaneceu entre a
América Central e do Sul e estava na frente de uma grande onda de imigragéo (56, 57).

As cenas finais desta historia sdo caracterizadas por uma maior elevagao andina (Fig. 1F),
fechamento do Istmo do Panama (~3,5 Ma), as idades glaciais do Quaternario (2,5 a 0,01
Ma) e restricdo de mega-fas na zona da bacia do foreland. Isso, juntamente com processos
neotectdnicos na AmazlOnia Terras baixas (28), causou elevagdo dos depésitos de
Neogene, desenvolvimento de sistemas generalizados de terracos fluviais e reajustes de
padrbes de rios, e levou a paisagem terrestre do tipo mosaico do presente (58). As fases de
elevacao aceleradas durante os ultimos 10 Ma promoveram radiagcdes espetaculares de
plantas das terras altas, como tremons (59), bem como tanagers, abelhas e alguns roedores
(Fig. 2B e tabela S1). Este também foi um periodo de extensa migracao, quando tanto a
Amazonia quanto os novos habitats montados nos Andes foram colonizados por taxons de
ascendéncia norte-americana durante o Grande Intercambio Biético Americano (GABI) (56).

O GABI causou um declinio no numero de familias endémicas de mamiferos da América do
Sul durante o Plioceno e especialmente o Quaternario. No entanto, a diversidade genética
geral dos tdxons mamais da América do Sul permaneceu estavel, e o numero total de
géneros aumentou pela forte diversificacdo de taxons derivados dos imigrantes
norte-americanos (56) (Fig. 2A). Estudos moleculares sugerem que muitas linhagens de
aves também participaram do GABI (60, 61). Por outro lado, as plantas tém sido mais
capazes de distribuicdo no exterior, e muitas linhagens cruzaram o Istmo do Panama antes
de seu fechamento final (62), enquanto outras provavelmente chegaram a América do Sul
diretamente da Africa (63). Esses resultados, baseados em estudos moleculares e fésseis,
sugerem que o0s imigrantes de outras massas de terra desempenharam um papel
importante na assembléia historica da biota amazénica (64).

A Histéria Geolégica Pode Nos Ajudar a Entender a Biodiversidade Atual na
Amazénia?

Uma comparagcdo dos padrdes atuais de biodiversidade com unidades geoldgicas e
edaficas mostra que as maiores concentracdes de mamiferos terrestres e riqueza de
anfibios sdo encontradas em solos amazobnicos ocidentais que se desenvolveram nos
sedimentos do Nedgeno (andinos) (Fig. 3A e figos. S6 e S7). Esses solos mostram uma
variagao muito maior nos niveis de nutrientes e estao em forte contraste com os solos
geneticamente pobres em nutrientes no craton na Amazénia Oriental (65). A produtividade
florestal e a floresta dindmica também & maior nesses solos (fig. S8), que sugere que a



composicdo do leito rochoso, a diversidade e a produtividade do ecossistema estédo
inter-relacionadas (66).

A geoquimica da agua, a composi¢cao dos sedimentos e a fertilidade das planicies de
inundagao confirmam ainda mais a riqueza desproporcional de nutrientes do sistema andino
versus a relativa pobreza de nutrientes no sistema aquatico “cratbnico” (67). Parece
paradoxal que o antigo Cratdo Amazénico, que teve a oportunidade de acumular taxons por
um periodo muito mais longo do que as areas jovens da Amazénia Ocidental, tenha menos
espécies, géneros e familias.

Nutrientes e heterogeneidade do habitat sdo primordiais na diversidade amazdnica, mas
nao sdo o unico ingrediente. A diversidade de arvores (ou seja, a diversidade medida em
parcelas de 1 ha) atinge picos na parte Umida e menos sazonal da Amazénia Ocidental (Fig.
3B), que sugere um papel para o clima na manutengao (e talvez também na condugao) da
diversidade (66). Por outro lado, os niveis mais altos de diversidade de mamiferos parecem
pouco afetados pela sazonalidade das chuvas, desde o Equador sazonal até a Bolivia
altamente sazonal (Fig. 3A e fig. S6D); isso sugere que fatores adicionais, como
produtividade, precisam ser considerados.

Embora a transicdo de um sistema “craténico” para um sistema dominado pelos andinos
tenha sido uma mudanga fundamental na evolugdo das paisagens amazébnicas e da
composicao das espécies, todos os dados sugerem que essa mudanga foi um processo
complexo e gradual. A acumulacdo de espécies foi impulsionada por mais de um unico
mecanismo abrangente, e a biodiversidade amazénica certamente ndo era um subproduto
apenas das eras glaciais do Pleistoceno, mas resultante de um periodo muito mais
prolongado de evolugdo. No entanto, apés a drenagem das zonas umidas (final do
Mioceno), a diversificagdo na Amazénia Ocidental deve ter sido particularmente rapida, ja
que a diversidade desta area supera em muito a diversidade nas areas cratbnicas.

Muitas questdes de pesquisa pendentes sobre a Amazénia permanecem. Compreender os
mecanismos subjacentes a montagem e evolucdo da biodiversidade amazénica continua a
ser um grande desafio que exigira uma colaboragao cientifica interdisciplinar até entdo nao
realizada. Estudos evolutivos ligados a filogenias moleculares e conjuntos fésseis devem se
concentrar em registros de Neogene e em areas ricas em espécies, mas mal amostradas.
Pesquisas futuras devem ser concentradas na interface entre as areas do Cenozdico e do
Cratbnico, e na zona de transi¢do entre os Andes e a Amazédnia Ocidental (terras baixas)
(fig. S6). Esta area, juntamente com a franja sul da Amazodnia, tornou-se rapidamente
ocupada por humanos, mas, no entanto, permanece cientificamente pouco conhecida.



