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Sobre el Panel Cientifico por la Amazonia (PCA)

El Panel Cientifico por la Amazonia es una iniciativa sin precedentes convocada bajo los
auspicios de la Red de Soluciones para el Desarrollo Sostenible (SDSN) de las Naciones
Unidas. El SPA esta compuesto por mas de 200 cientificos e investigadores destacados
de los ocho paises amazonicos, la Guayana Francesa y socios globales. Estos expertos
se reunieron para debatir, analizar y ensamblar el conocimiento acumulado de la
comunidad cientifica, los pueblos Indigenas y otros actores que viven y trabajan en la
Amazonia.

El Panel esta inspirado en el Pacto de Leticia por la Amazonia. Este es el primer informe
de su tipo que proporciona una evaluacion cientifica exhaustiva, objetiva, abierta,
transparente, sistematica y rigurosa del estado de los ecosistemas de la Amazonia, las
tendencias actuales y sus implicaciones para el bienestar a largo plazo de la region, asi
como oportunidades y opciones relevantes de politicas para la conservacién y el
desarrollo sostenible.
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PREFACIO

El Informe de Evaluacion de la Amazonia es una maravilla de logro y colaboracion cientificos. Sobre todo, es el
resultado de la profunda dedicaciéon de mas de 200 cientificos de las naciones de la cuenca del Amazonas al
bienestar de los pueblos y la biodiversidad de esta parte singular del mundo. La Amazonia merece todos los
superlativos que se le presenten: Uinica, insustituible, mega-diversa, invaluable y gravemente amenazada. El
Panel Cientifico por la Amazonia no solo nos ha brindado el retrato cientifico mas completo y apremiante de
la Amazonia jamas producido, sino que también ha brindado una hoja de ruta para la supervivencia y la
prosperidad de la Amazonia. Nos muestran, en definitiva, el camino hacia la Amazonia que Queremos.

Mi colega Emma Torres y yo, y nuestros colegas de la Red de Soluciones para el Desarrollo Sostenible (SDSN)
de las Naciones Unidas, estamos profundamente agradecidos y en deuda con los cientificos-autores de este
volumen por el profundo cuidado, el conocimiento cientifico y la dedicacion que entregaron a este volumen
notable. Cuando Emma y yo ayudamos a lanzar el Panel Cientifico por la Amazonia hace méas de un afio, en
medio de la pandemia del COVID-19, imaginamos que los principales cientificos de la region producirian un
informe politico para establecer pautas para el desarrollo sostenible de la Amazonia. Los cientificos, por
supuesto, produjeron aquello, pero también produjeron algo mucho mas grande. Entregaron una obra
magna, una narrativa contundente que comienza con la geologia antigua y formativa de la cuenca del
Amazonas y que nos trae al presente, con poderosas propuestas de politicas para una nueva bioeconomia
amazonica basada en una Vision Amazonia Viva que “apunta a transformar el sistema econdémico 'ciego a la
vida' en uno 'centrado en la vida'.

Alolargo del camino, incluyen una deslumbrante variedad de temas para garantizar un tratamiento integral
de la Amazonia desde todas las perspectivas importantes, incluida la Amazonia como una "entidad regional
del Sistema de la Tierra," los "cambios antropogénicos en la Amazonia," incluida la deforestacion, y el
“espacio de soluciones” de vias sostenibles para la cuenca amazonica. Las soluciones incluyen estrategias
de bioeconomia, proteccién de tierras indigenas, restauracion de tierras degradadas y relaciones sostenibles
mas solidas entre la selva amazdnica y las ciudades amazonicas.

Se debe enfatizar tanto la urgencia como el caracter oportuno del informe. La urgencia es evidente a partir
del mensaje cientifico central del estudio: los ecosistemas de la Amazonia no solo son invaluables, sino que
también estan gravemente en peligro. Debido a la deforestacion y la degradacion de la tierra en el pasado, la
Amazonia bien puede estar cerca de un punto de inflexion en el que los principales ecosistemas de la
Amazonia colapsarian irreversiblemente o se degradarian de manera persistente.

Su caracter oportuno resulta del hecho de que las naciones del mundo finalmente estan reconociendo los
peligros inminentes que enfrentan la Amazonia y las regiones de selva tropical de Africa y Asia. En la COP26,
mas de 130 gobiernos nacionales firmaron la Declaracion de Lideres de Glasgow sobre Bosques y Uso de la
Tierra, en la que prometen "detener y revertir la pérdida de bosques y la degradacion de la tierra para 2030."
Al mismo tiempo, fuentes publicas y privadas en conjunto prometieron mas de USD$10 mil millones para
esta causa, con aun mads fondos para movilizar. Estos gobiernos han reconocido, finalmente, que no puede
haber una solucion al cambio climatico sin poner fin a la deforestacién y restaurar las tierras degradadas,
junto con la transformacion del sistema energético global a fuentes de energia sin carbono.

Incluso durante el lanzamiento del Informe de Evaluacién, la importancia transformadora del Panel
Cientifico por la Amazonia ya esta siendo reconocida por los gobiernos de la region y por las principales



agencias e instituciones internacionales de desarrollo. Este informe y el trabajo en curso del SPA seran
retomados por el Pacto de Leticia que une a los lideres de la regién para proteger el patrimonio comun de la
Amazonia, y por la Organizacién del Tratado de Cooperacion Amazonica. Ademas, los principales cientificos
que trabajan en otros ecosistemas criticos, incluida la cuenca del Congo y los bosques tropicales del sudeste
asiatico, buscan en el SPA inspiracion y orientacion sobre cémo llevar a cabo iniciativas y colaboraciones
cientificas similares en esos ecosistemas también.

Por lo tanto, saboreemos los notables conocimientos cientificos recopilados en este estudio y
comprometamonos también a la accién de acuerdo con los mensajes urgentes del SPA. Si actuamos con
decisiva y colaborativamente, con los paises de la cuenca amazodnica cooperando estrechamente y el resto
del mundo uniéndose en apoyo urgente de la Amazonia, podemos lograr la vision del SPA de “una
bioeconomia sana, de bosques en pie y rios fluyentes basada en el intercambio y la colaboracién entre el
conocimiento local e indigena, la ciencia, la tecnologia y la innovacion.”

Jeffrey Sachs
Convocante del SPA
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INTRODUCCION

La cuenca del Amazonas alberga la selva tropical mas extensa del mundo (~5,8 millones de km2), y el rio
mas grande, que fluye cuatro mil kilémetros desde los Andes hasta el Atlantico, transportando mas agua que
cualquier otro rio (~220.000 m/s). Miles de millones de afios de cambios geolégicos y climaticos y millones
de afios de evolucion bioldgica dieron como resultado una regién altamente heterogénea que alberga una
biodiversidad vasta e incomparable, pero aun en su mayor parte desconocida. La selva amazdénica es un
ecosistema vital para todo el planeta y parte del patrimonio insustituible de toda la humanidad. La cuenca
del Amazonas es también el hogar de pueblos indigenas que co-evolucionaron con ecosistemas biodiversos
durante mas de diez mil anos, impulsando el surgimiento de una gran diversidad biocultural.

No obstante, la Amazonia y sus habitantes han sido histéricamente amenazados por un modelo de desarrollo
basado en los recursos y con una vision monetaria-céntrica que provoca la destruccién de los ecosistemas
manteniendo las desigualdades y la violencia. Este modelo se ha asociado con una enorme pérdida de
bosques intactos y diversos y la degradacion de los ecosistemas terrestres y acuaticos por la deforestacion,
los incendios no naturales, la tala, la explotacién de los recursos naturales y la contaminacién. Junto con el
cambio climatico global, estas actividades estdn empujando a la Amazonia hacia un punto de inflexion mas
alla del cual se encuentra la pérdida irreversible de la selva tropical y su biodiversidad, lo que compromete
gravemente el bienestar humano. Detener la deforestacion y la degradacion de los ecosistemas y encontrar
vias alternativas hacia el desarrollo sostenible de la Amazonia son una prioridad en este escenario critico.

A pesar de la riqueza existente en el conocimiento cientifico y socioambiental sobre la Amazonia, todavia
existen brechas significativas en nuestra comprension; esto afecta nuestra capacidad para guiar las
estrategias de conservacion y apoyar los procesos de toma de decisiones basados en la ciencia, y exige
grandes esfuerzos cientificos y tecnolégicos para superarlo. Por ejemplo, aunque los cientificos han descrito
miles de especies en el Amazonas, las dimensiones completas de la biodiversidad amazdénica siguen estando
muy subestimadas. Ademas, a pesar del gran esfuerzo de los cientificos para cuantificar las emisiones de
carbono y la productividad de los ecosistemas, los limitados datos sobre los posibles efectos de la
fertilizacion del CO; en la fotosintesis y el uso del agua por parte de los arboles restringen nuestra
comprension de la resiliencia de los bosques frente al cambio climatico. Finalmente, a pesar de la enorme
diversidad de sistemas de conocimiento relacionados con la diversidad cultural y biolégica de la Amazonia,
existen investigaciones limitadas sobre cémo estos sistemas generan, transmiten y utilizan dicho
conocimiento.

Bajo los auspicios de la Red de Soluciones para el Desarrollo Sostenible de las Naciones Unidas (SDSN), mas
de 200 cientificos de la Amazonia que estudian la Amazonia se han unido para formar el Panel Cientifico por
la Amazonia (SPA) sin precedentes. Reunieron su conocimiento y experiencia para producir una Evaluacién
Cientifica del estado de los diversos ecosistemas, usos de la tierra y cambios ambientales en la Amazonia y
sus implicaciones para la region y otras partes del mundo. El desafio no tenia precedentes: producir el
primer informe cientifico integral realizado para toda la cuenca del Amazonas y sus diversos biomas,
incluida la oportunidad de desarrollar un nuevo paradigma sostenible que asegure que el bosque vale mucho
mas en pie que talado, y que los recursos de agua dulce se gestionen de forma sostenible. De la conservacién
de la Amazonia depende el bienestar de quienes hoy habitamos el planeta y de las generaciones venideras.

Este Informe estd dividido en tres partes principales, cada una de las cuales contiene cuatro Grupos de
Trabajo y en total suman 34 capitulos:
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I - La Amazonia como Entidad Regional del Sistema de la Tierra
IT - Transformaciones Socio-Ecoldgicas: Cambios en la Amazonia
III - El Espacio de Soluciones: Encontrar Vias Sostenibles para la Amazonia

Parte I aborda una cuenca amazonica no perturbada, o con muy poca perturbaciéon inducida por el hombre,
a través de la evolucion geologica, climatica y ecoldgica de los ecosistemas terrestres y acuaticos y la
biodiversidad. Explora por qué la selva amazdnica contribuye de manera importante a los ciclos
biogeoquimicos regionales y globales, como el ciclo del carbono y los principales ciclos de nutrientes, y
sintetiza los principales mecanismos que operan en el hidroclima fisico de la Amazonia. Parte I termina
explorando la presencia humana en la Amazonia, destacando el papel fundamental de los pueblos indigenas
y las comunidades locales (IPLCs, por sus siglas en inglés) en el uso sostenible y la conservacion de la
biodiversidad amazonica y las consecuencias de la colonizacion europea para estas poblaciones.

Parte Il se centra en los crecientes cambios antropogénicos en la Amazonia, principalmente desde la década
de 1960 hasta la actualidad. A partir de la década de 1960, la Amazonia experimenté la transformacién
socioambiental mds profunda de su historia. Parte Il comienza revisando la situacion actual de los diversos
pueblos que viven, se mueven y trabajan en la region amazodnica, contextualizando los cambios en las
politicas globales y la profunda integracién regional a la economia mundial. Tal integracion llevo a la
Amazonia a los niveles mas altos en las exportaciones mundiales de carne de res, hierro, oro, madera, cacao
y soya, lo que ocurrio en el contexto de sociedades altamente desiguales, que amenazan la selva tropical, los
ecosistemas acudticos y la supervivencia de los IPLCs. Las politicas nacionales de conservacion se discuten
como una fuerza contraria para proteger la biodiversidad, la diversidad cultural y los derechos territoriales
de los IPLCs. A continuacion, los capitulos analizan la realidad actual de una combinacién altamente
compleja y dindmica de actividades rurales y urbanas, incluidas las economias formales, informales y
clandestinas que impulsan la deforestacién. Esto incluye la expansién de prados y tierras de cultivo, y la
degradaciéon de los ecosistemas, como la contaminacion y los incendios forestales. Los impactos
acumulativos de multiples impulsores de la pérdida de bosques y la degradacidn terrestre y acuatica sobre
la biodiversidad, el clima y el ciclo del carbono se describen desde la perspectiva local a la global, incluidos
sus efectos en cascada sobre la agricultura, la generacion de energia hidroeléctrica y la salud y el bienestar
humanos. Por ultimo, pero no menos importante, Parte II termina con una advertencia sobre el riesgo
inminente de cruzar un punto de inflexion debido a la conversién de tierrasy el cambio climatico en curso;
mas alla de este punto, los bosques continuos ya no pueden existir y son reemplazados por ecosistemas
altamente degradados.

Parte III del informe se centra en las soluciones, presentando recomendaciones basadas en el conocimiento
cientifico y tradicional, guiadas por los principios y valores de la visién Amazonia Viva. Esta vision propone
un modelo de desarrollo sostenible para la Amazonia que sea socialmente justo, inclusivo y ecologica y
econdomicamente floreciente. Reconoce el papel de la Amazonia en el siglo XXIy la necesidad de economias
que puedan sostener la integridad y diversidad ecoldgica, proteger los ecosistemas terrestres y acuaticos,
restaurar y remediar los ecosistemas afectados, empoderar a los pueblos amazonicos, proteger los derechos
humanos y los derechos de la naturaleza y promover el bienestar humano-naturaleza. Las soluciones
propuestas se basan en tres pilares:

1) Conservacion, restauracion y remediacion de sistemas terrestres y acuaticos

2) Eldesarrollo de una bioeconomia innovadora, saludable, de bosques en pie y rios fluyentes; abordar
politicas y marcos institucionales para el bienestar humano-ambiental y la proteccion de la
biodiversidad; combinando ingeniosamente el conocimiento de los IPLCs y el conocimiento
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cientifico; e invertir en investigacion, mercadeo y produccién de productos de la socio-biodiversidad
amazonica

3) Elfortalecimiento de la ciudadania y gobernabilidad amazdnica, que incluye la implementacion de
sistemas de gobernabilidad bio-regional y bio-diplomatica (diplomacia ambiental) para promover
una mejor gestion de los recursos naturales y fortalecer los derechos humanos y territoriales

Mas que nunca, la Evaluacién del SPA es una oportunidad puntual para mostrar la conexion entre el
bienestar humano y la naturaleza a una amplia audiencia, incluidos los responsables de la toma de
decisiones. El funcionamiento sostenible de los ecosistemas amazdénicos garantiza la seguridad de las
personas que viven en la Amazonia y sus alrededores, y apoya la salud del planeta. El Informe del SPA insta
alos tomadores de decisiones y a todas las sociedades a actuar ahora para evitar una mayor devastacion en
la region. Los resultados clave de este informe cientifico sin precedentes son nuevas recomendaciones para
una Amazonia sostenible, que pueden servir como modelo para todos los bosques tropicales. Dadas las
rapidas transiciones experimentadas por la Amazonia y el mundo, existe una gran necesidad de una mejor
comunicacién entre los formuladores de politicas y la comunidad cientifica, incluido el consenso sobre
varios temas clave. Si bien las amenazas y su administracion recaen ante todo en las naciones amazonicas,
la responsabilidad de salvar la Amazonia es global. Lo que sucede en la regiéon amazonica de un pais afecta
alasregiones amazodnicas de todos los paises, y lo que sucede en la Amazonia afecta al mundo entero. Porlo
tanto, son urgentes las acciones dentro de la propia Amazonia que convergen con acciones globales para
detener las crisis amazonicas inducidas por el hombre.

Carlos Nobre Mercedes Bustamante
SPA Co-Presidente SPA Comité Directivo Cientifico
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Resumen Grafico

Figura 1.A Geodinamica y geodiversidad (panel superior) de la Amazonia, que forman la base geologica para la dindmica y diver-
sidad del habitat (panel central), y la heterogeneidad ambiental y los gradientes que impulsan la diversidad bioldgica (panel infe-
rior). Fuentes de las imagenes: panel superior, de izquierda a derecha, provincias geologicas de Macambira et al. (2020), y los Andes
ascendentes, las cuencas sedimentarias y los cratones estables de Fuck et al. (2008), paisaje y secuencia de evolucion del drenaje
a lo largo de los ultimos 30 Ma de Hoorn et al. (2010b), Andes dindmicos y cuencas sedimentarias y cratones estables de Albert et
al. (2018); panel central, de izquierda a derecha, topografia del Observatorio de la Tierra de la NASA, precipitacion y estacionalidad
de Restrepo-Coupe et al. (2013), humedales e inundaciones de Albert et al. (2018), suelo de Quesada et al. (2011); panel inferior, de
izquierda a derecha, riqueza de especies de Plant-Talk.org (https://www.plant-talk.org/ecuador-yasuni-biodiversity.htm), diversi-
dad de arboles de Hoorn et al. (2010b), vertebrados de agua dulce de Albert et al. (2020).
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Historia Geoldgica y Geodiversidad de la Amazonia

Pedro Val™, Jorge Figueiredo®, Gustavo de Melo®, Suzette G.A. Flantua®, Carlos Alberto Quesada®, Ying Fan’, James S. Albert/, Juan
M. Guayasaming, Carina Hoorn"

Mensajes clave

e Los paisajes amazonicos modernos solo pueden entenderse en el contexto de los procesos geologicos
y climaticos que operan durante cientos de miles a miles de millones de anos.

e La subdivision de la Amazonia en cratones versus paisajes y suelos influenciados por los Andes es el
resultado de una historia geoldgica unica que fue determinada por la interaccion de la tecténica de
placas, el clima, la topografia dindmica y el cambio del nivel del mar. Juntos, estos factores crearon
una geodiversidad excepcionalmente alta y un paisaje hidroldgico diverso.

e Lageodiversidad amazonica surge de la distribucion heterogénea de litologias en el sustrato geolo-
gico y las condiciones edaficas (de suelo) a muchas escalas espaciales, bajo la influencia perenne de
variados procesos hidroldgicos y bioldgicos, en la superficie y el subsuelo.

e Letomo cientos de millones de anos a la Amazonia desarrollar el rico tapiz de accidentes geografi-
cos, suelos y ecosistemas que vemos hoy, pero los seres humanos degradan estos ecosistemas tinicos
a un ritmo mucho mayor. Se deben tomar decisiones para evitar una mayor degradacion y conside-
rar el tiempo necesario para que la Amazonia se recupere, que, en todo caso, no sera en una escala
de tiempo relevante para los seres humanos.

Resumen

La Amazonia alberga el bosque tropical mas diverso de la Tierra. Pero por debajo, la Amazonia también
comprende un paisaje excepcionalmente geodiverso, marcado por los imponentes Andes en el occidente,
las mesetas de las tierras altas con espectaculares escarpes en el oriente y el rio Amazonas que atraviesa
la region como arteria principal. La geodiversidad y la biodiversidad excepcionales de la regién se han
moldeado mutuamente en el tiempo, a medida que las fuerzas geoldgicas crearon los diversos suelos, las
biotas y los paisajes hidroldgicos de la Amazonia moderna. En este capitulo exploramos la forma como
estas caracteristicas evolucionaron a lo largo de una historia de tres mil millones de afios, y mostramos
que los periodos de separacidon continental seguidos por la formacién de montafias finalmente llevaron a
la subdivision caracteristica de la Amazonia occidental y oriental, al tiempo que generaron una gran can-
tidad de yacimientos de minerales, reservas de petroleo y gas y acuiferos de agua dulce. El paisaje mo-
derno se inicié después de la separacion supercontinental que dividio los continentes de América del Sur
y Africa (hace unos 100 millones de afos, o Ma), lo que condujo a la apertura del Océano Atlantico y el
levantamiento gradual de la Cordillera de los Andes. Sin embargo, los Andes centrales y del norte solo
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alcanzaron su altitud actual después de un levantamiento acelerado durante el Neogeno (c. 20 Ma) debido
a cambios en los movimientos de las placas del Pacifico. Junto con un aumento en las temperaturas glo-
bales y el nivel del mar durante el Mioceno medio (c. 17-15 Ma), el levantamiento de los Andes provoco
cambios radicales en la paleogeografia, el paleoclima y los paleoambientes amazoénicos, lo que resulto en
la creacién de un gran mega- humedal conocido como Sistema Pebas. El ascenso de los Andes provocé
aun mads una inclinacién hacia el este en las cuencas sedimentarias que resultdé en cambios de drenaje y
la formacion del rio Amazonas transcontinental (c. 10—4.5 Ma). Estos cambios geologicos forman la base
del actual gradiente de tendencia de occidente a oriente, que se refleja en la geomorfologia, la litologia y
la geoquimica, y explica las tasas contrastantes de meteorizacion y la composicion de nutrientes en la
Amazonia. Por el contrario, los diversos regimenes hidrologicos y geoquimicos afectan la meteorizacion
fisica y quimica, la erosion y la sedimentacién, alimentando la subdivision geoldgica de la Amazonia. El
cambio climatico global también influyé al modificar la geomorfologia amazoénica y los niveles de la base
de los rios. Periodos de calentamiento global y alto nivel del mar, como en el Mioceno medio, inundaron
la Amazonia con agua marina, mientras que el enfriamiento global, en el Mioceno tardio (c. <11 Ma) y cul-
minando en el Cuaternario (c. <2.6 Ma), condujo a la formacion de glaciares en los Andes altos y la caida
global del nivel del mar. Este ultimo resulté en profundos valles incisos y patrones fluviales relictos simi-
lares a rias que aun son visibles en el paisaje amazodnico en la actualidad. Durante los interglaciales, el
derretimiento de los glaciares también afectd el paisaje amazonico a través de la sedimentacién de me-
gaabanico en la interfaz entre los Andes y la Amazonia. Mirando hacia el futuro, y teniendo en mente el
conocimiento profundo de la historia del tiempo, el efecto antropogénico del aumento de CO, atmosférico
sobre el clima actual puede conducir a un mundo libre de hielo en el que es probable que se renueve el
nivel del mar global y de rapido aumento, lo que daria lugar a una inundacién de parte de la Amazonia,
similar al escenario visto por dltima vez en el Mioceno medio. En resumen, la posicion geografica de la
Amazonia, con su historia geologica y climatica tinica, ha creado una geodiversidad sin igual, la base para
la evolucion de la vida y su biodiversidad inigualable en la actualidad. La velocidad de cambio inducida
por la actividad antropogénica puede superar cualquier cosa vista en los registros geoldgicos y de vegeta-
cidén y llevarnos a un futuro incierto.

Palabras clave: Geodiversidad, craton amazonico, acuiferos, levantamiento andino, megaabanicos, suelos, hidrologia,
minerales, Andes, rio Amazonas, megahumedal, Pebas

1.1 Introduccion

La Amazonia es una region tunica a nivel mundial
de excepcional geodiversidad (Gray 2008; Bétard y
Peulvast 2019), que surge de las variaciones en las
rocas subyacentes y los recursos minerales, la to-
pografia emergente y el relieve superficial, y las
distribuciones heterogéneas de los flujos de agua
superficiales y subterraneos (hidrologia) y los tipos
de suelo (condiciones edaficas) (Figura 1.1). A pe-
sar de la falta de un consenso formal sobre la divi-
sion geografica de la Amazonia, optamos por sepa-
rar la Amazonia en Amazonia oriental y occidental
en funcién de sus expresiones de las superficies.
La geologia de estas regiones es distinta; la Amazo-
nia oriental esta dominado por escudos precam-
bricos con una cuenca sedimentaria paleozoica en
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el medio y ocupa un area relativamente pequeina;
la Amazonia occidental estd dominado en gran me-
dida por cuencas sedimentarias del Cenozoico, con
escudos precambricos restringidos espacialmente
hacia los limites norte y sur. Estos paisajes reflejan
bien la geologia, con las areas del escudo general-
mente marcadas por mesetas (por encima de los
250 m de elevacidn), a las que nos referimos como
las regiones altas tanto en el oriente como en el oc-
cidente de la Amazonia. En cambio, los paisajes a
lo largo de las cuencas sedimentarias del Ceno-
zoico generalmente estdn marcados por una topo-
grafia suave y baja (por debajo de los 250 m) que
denominamos las tierras bajas de la Amazonia. El
margen occidental de la Amazonia estd marcado
por la cordillera de los Andes y sus estribaciones,
que en conjunto se elevan a una altura de 3 a 6 km.
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Cuadro 1.1 Tierra y tectonica de placas

El origen del Planeta Tierra esta ligado al origen de nuestro sistema solar, comenzando hace alrededor
de 4,5 Ga. Los gedlogos dividen la historia de la Tierra en cuatro divisiones principales a las que llaman
“EON” 0 “AEON’”, inspiradas en la palabra griega aimv (aiwdn), que significa eternidad. Los cuatro Eones
son Hadeano, Arcaico, Proterozoico y Fanerozoico. El caparazén duro de la Tierra, conocido como "Li-
tosfera", fue formado por dos procesos a lo largo del tiempo geologico. Inicialmente predomind la dife-
renciacion magmatica, o en palabras sencillas, la solidificacion del magma. Posteriormente se inicia-
ron los procesos responsables de la tectonica de placas. Las rocas, que se formaron por diferenciacion
magmatica, son los nucleos a los que se agregaron otros terrenos geologicos posteriores debido a la
tectonica de placas para formar los cratones, supercratones, continentesy, finalmente, supercontinen-
tes (Harrison 2009; Hasui 2012; Hazen 2012).

Aunque no existe consenso, muchos autores proponen que la tecténica de placas ya habia comenzado
en el Mesoarcaico (3,5-2,8 Ga), a pesar de ser diferente de los procesos actuales (Ernst 2009). Por ejem-
plo, durante este E6n, nmucho de la superficie de la Tierra era roca solida; por lo tanto, la tecténica de
placas no tenia una escala global como la actual, sino que se localizaba cerca de los ntcleos soélidos
formados por la diferenciacién magmatica. Una vez inicié el movimiento, también inicio la formacion

continental y la congregacion de cratones, supercratones, continentes y supercontinentes.

Como veremos en este capitulo, estas distintas re-
giones geograficas también condicionan los patro-
nes continentales en la quimica y el contenido de
nutrientes de las aguas superficiales, las aguas
subterraneas y los suelos, lo que afecta la hidrolo-
gia, la composicion de los arboles, las tasas de cre-
cimiento forestal y la biodiversidad (ter Steege et al.
2006; Hoorn et al. 2010a, b; Higgins et al. 2011; Que-
sadaetal 2011, 2012).

Los origenes de estas diversas areas y paisajes
amazonicos deben remontarse a una larga y dina-
mica historia de evolucion geoldgica regida por la
tecténica de placas (Cuadro 1.1), el cambio clima-
ticoy las fluctuaciones del nivel del mar, que se ex-
tienden de millones a miles de millones de afios.
Las rocas amazonicas mas antiguas se formaron
durante la era Meso a Neoarcaica (hace 3000-2500
millones de afnos [Ga]) (Macambira et al. 2020). Este
nucleo arcaico fue reorganizado por la tectonica de
placas a través de la fusién de varios terrenos
desde c.2,1a1,0Ga, que dio origen al Cratén Ama-
zonico (Macambira et al. 2020). Encima de este cra-
ton, algunas cuencas sedimentarias intracratdni-
cas registraron sedimentacién desde el Ordovicico
(c. 485 millones de afios [Ma]) y algunas atn acu-
mulan sedimentos en la actualidad. Otros dos
eventos geoldgicos principales cambiaron funda-
mentalmente la region amazodnica: la separacion
del puente final entre los continentes surameri-
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cano y africano (c. 100 Ma) (Figueiredo et al. 2007)
y la (re)conexion con América del Norte (c. 12-3,5
Ma) (Montes et al. 2015; O’Dea et al. 2016). Es impor-
tante enfatizar que el cambio de procesos domina-
dos por cratones a procesos dominados por los An-
des, luego de la apertura del Atlantico Sur y Ecua-
torial durante el final del Cretacico Temprano (c.
120-100 Ma) es una parte fundamental de esta his-
toria (Wanderley-Filho et al. 2010; Mora et al. 2010).
Fue durante esta etapa posterior que los gradientes
topograficos de occidente a oriente de hoy en dia
comenzaron a tomar forma.

La Amazonia también es rica en términos de sus
numerosos recursos minerales e hidrocarburos,
en particular minerales metalicos, petroleoy gas, y
acuiferos de agua dulce. Las menas de metales
como el hierro (Fe), el aluminio (Al), el oro (Au), el
manganeso (Mn), el niquel (Ni) y el estaio (Sn) son
comunes alrededor de los escudos precambricos y
representan importantes productos de exporta-
cién. La génesis de estos minerales esta estrecha-
mente relacionada con la historia geologica multi-
millonaria de la Amazonia (ver la Seccién 1.2). Las
reservas de hidrocarburos son abundantes en la
cuenca del antepais subandino de la Amazonia oc-
cidental, con origenes en los ultimos 100 Ma. Los
acuiferos de agua dulce subyacen en gran parte de
las tierras bajas de la Amazonia, siendo mas inten-
samente explotados en la Formacién Alter do Chao
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en el oriente de la Amazonia. Estos recursos repre-
sentan importantes fuentes potenciales de ri-
queza; sin embargo, los impactos ambientalesy so-
ciopoliticos de su explotacién son muy polémicos
(ver capitulos 10 a 15).

En este capitulo resumimos la historia geologica de
la Amazonia, desde sus origenes hasta la forma-
cién de los paisajes contemporaneos. Usamos esta
narrativa geoldgica para explicar la génesis de sis-
temas de suelos y regimenes hidrolégicos comple-
jos, asi como la distribucién y abundancia de los re-
cursos heterogéneos de la region. Un objetivo prin-
cipal de este capitulo es explicar como los procesos

geologicos, climaticos e hidrologicos han conspi-
rado a lo largo del tiempo geoldgico para generar
los paisajes geodiversos de la Amazonia moderna,
y cOmMo estos procesos y paisajes en ultima instan-
cia establecen el escenario para la evolucién de la
biota mads rica en especies en la Tierra.

1.2 Sintesis de tres mil millones de afios de his-
toria de la Amazonia

1.2.1 Formacion un Continente: Cratonizacion

1.2.1.1 El nucleo cratonico

Figura 1.1 Panorama fotografico de la geologia y geodiversidad de la Amazonia 1. Los Andes en Ecuador (Esteban Suérez), 2. Chiri-
biquete (© Steve Winter), 3. Monte Roraima (Paulo Fassina), 4. Anavilhanas (Marcio Isensee e Sa / (0)eco), 5. Cruce del rio Negro-
Solimoes, contiene datos modificados de Copernicus Sentinel (2018) procesados por ESA, CC BY-SA 3.0 IGO (https://creativecom-
mons.org/licenses/by-sa/3.0/igo/), 6. Rio de las tierras bajas (Pedro Val), 7. Rio Andino (Esteban Suérez), 8. Parque Nacional Amboro6
(Pattron), 9. Varzea cerca de Manaos (Hans Ter Steege), 10. Mina de Cobre Salobo en la Provincia de Carajas (Gustavo Melo), 11.
Desembocadura del rio Amazonas (Foz do Amazonas) (Agencia Espacial Europea https://www.uu.nl/en/news/amazon-river-impacted-

eutrophication-of-atlantic-ocean).
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El nucleo mas antiguo del escudo precambrico de
la Amazonia data de hace entre 3.000 y 2.500 mi-
llones de anos (Ga) y corresponde a la provincia de
Carajas (Macambira et al. 2020; Figura 1.2.). El area
de este nucleo aflora mayormente en lo que hoy es
la Amazonia oriental, y esta rodeado por terrenos
mas jovenes de la corteza, que se agregaron desde
2.1 a 1.0 Ga. La amalgama de terrenos del paleo al
mesoproteroizoico alrededor del antiguo nucleo
arcaico de la provincia de Carajas consolidé el lla-
mado craton amazonico. Ocupa la mayor parte del
occidente de Brasil, cubre casi la mitad del territo-
rio brasilefio, se extiende también a varios otros
paises sudamericanos y es mas grande que la mo-
derna cuenca de la Amazonia (Hasui 2012 y refe-
rencias alli citadas).

El Cratén Amazonico se subdivide en dos areas ex-
puestas, o 'escudos’, el Escudo Guayanés en el nor-
te y el Escudo Brasilefio Central en el sur (Figura

1.2.). Estos escudos estan separados por cuencas
sedimentarias y cubren alrededor del 40% de la
Amazonia. Junto a los Andes y las cuencas sedi-
mentarias asociadas, los escudos representan el
escenario geologico mas importante del conti-
nente, sobre los cuales numerosos procesos geolo-
gicos, superficiales, biolégicos y climaticos actua-
ron en paralelo para producir la magnifica diversi-
dad ambiental que actualmente se encuentra en la
Amazonia.

1.2.1.2 Fusion de terrenos

La historia de la consolidacién del cratén amazoé-
nico esta ligada a la formacion de supercontinen-
tes, particularmente con Rodinia y Columbia (Zhao
etal. 2004; Nance et al. 2014), siendo este ultimo di-
ferente al pais de 'Colombia’. Durante este tiempo,
el craton proto-amazonico (es decir, la provincia de
Carajas) estaba ubicado en el margen sur de Co-

Figura 1.2 (A). Mapa geocronoldgico del norte de América del Sur con las principales provincias del Craton Amazonico (modificado
de Macambira et al. 2020). El 4rea que encierra la extensién conocida del basamento del Meso tardio al Neoproterozoico temprano
en los Andes del Norte (terrenos marginales). (B) Cuencas sedimentarias principales del antepais e intracratonicas de la Amazonia
(segun Albert et al. 2018). Se destaca la ubicacidn de las cuencas del antepais norandino. (C) Mapa de elevacién de la Amazonia, con
prominentes tierras altas en el oriente de la Amazonia que se destacan en colores rojo/amarillo. Las edades indicadas de levanta-
miento de los Andes se basan en la literatura publicada (Mora et al. 2008; Garzione et al. 2017; Sundell et al. 2019).
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lombia, mientras que nuevos terrenos se acrecen-
taban a lo largo de sus margenes. La Provincia Ma-
roni-Itacaiinas colisioné con el limite nororiental
del Craton proto-Amazodnico, mientras que las pro-
vincias de la Amazonia Central, Ventuari-Tapajosy
Rio Negro-Juruena, crecieron hacia los margenes
del suroeste (Figura 1.2.A). Estos nuevos terrenos
ampliaron la extension del area del cratén, mejo-
rando su riqueza mineral con metales raros como
el oro. Para ese momento, al menos la mitad del
sustrato geoldgico de la Amazonia ya se habia for-
mado (Tassinari y Macambira 2004; Santos et al.
2008).

Debido a su posicién geografica sobre una plata-
forma continental estable, las cuencas sedimenta-
rias del Proterozoico dentro del Craton Amazdnico
estaban protegidas contra posteriores colisiones
continentales. Por lo tanto, su contenido sedimen-
tario permanecié relativamente intacto durante un
tiempo prolongado. Un ejemplo es la provincia
geomorfolégica de las estructuras de mesetas, co-
nocidas como “pantepui” (Figura 1.2). Estas plata-
formas de arenisca, como el monte Roraima en el
Escudo Guayanés, fueron formadas principal-
mente por rios trenzados con algunos sedimentos
costeros que se acumularon en una cuenca sedi-
mentaria intracontinental que se extendia sobre
partes del supercontinente de Columbia.

El supercontinente de Columbia se fragmentod en c.
1,9 Ga (Zhao et al. 2004), pero no se registré frag-
mentacién en el proto-Cratén Amazonico. Un in-
tento de separacion resulté en la Gran Provincia Ig-
nea de Uatuma, una fase generalizada de magma-
tismo granitico a lo largo del cratén. La formacién
del supercontinente de Rodinia (c. 1.2-1.0 Ga)
marco el final y la estabilizacion del Cratén Amazo-
nico con el crecimiento de las provincias de Ron-
doniano-San Ignacio y Sunsas al margen occiden-
tal actual del Craton Amazdnico. Fue durante este
nuevo ciclo tectonico que el Cratéon Amazonico
asumio la configuracion que conocemos hoy, com-
portandose a partir de entonces como una sola en-
tidad tecténica (Figura 1.2.A). Mucho mas tarde,
durante la formacion del supercontinente Gond-
wana al final del Neoproterozoico (c. 640 Ma), los
cinturones de Paraguay y Araguaia se fusionaron
en las porciones sureste y sur del Craton Amazoé-
nico.
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1.2.2 Construccion del sustrato de roca de tierras
bajas: Cuencas sedimentarias

1.2.2.1 Cuencas Sedimentarias Amazonicas

Después de la separacion de Rodinia (c. 1,0 Ga), el
cratén de la Amazonia se incrusté en el supercon-
tinente de Gondwana. Al comienzo de la Era Paleo-
zoica, se desarrollé una grieta oriente-occidente en
el medio del Craton Amazodnico, casi dividiéndolo
en porciones norte y sur (Wanderley-Filho et al.
2010). Sin embargo, ese proceso de separacion no
persistid, sino que resulté en la formacion de una
depresion intracontinental que subdividio el cra-
ton en nucleos de lo que se convertiria en los mo-
dernos escudos de Guayana y Brasil (Figura. 1,2).
Esta depresion formo el basamento de las cuencas
sedimentarias de Solimdes y Amazonas. Estas
cuencas sedimentarias que se extienden hacia el
E-O en medio del cratén amazoénico jugaron un pa-
pel crucial en la formacion de los paisajes amazo-
nicos actuales. Durante los ltimos 400 millones de
anos, fue principalmente una depresion que for-
maba una via maritima entre los océanos periféri-
cos y los mares interiores (p. €j., el Proyecto Paleo-
map de C. Scotese; www.scotese.com). Esta depre-
sién intracraténica ahora también forma el camino
del rio Amazonas, con sus afluentes en las tierras
altas circundantes.

1.2.3 Preparando el escenario: La separacion de
Pangea y el nacimiento de los Andes

La separacion tecténica de América del Sury Africa
provoco la apertura del Océano Atlantico Sur y
Ecuatorial. Esta separacién y el eventual levanta-
miento de los Andes a lo largo del margen occiden-
tal de América del Sur alteraron fundamental-
mente las condiciones geoldgicas, geomorfologicas
y climaticas de todo el continente y condujeron a la
configuracion geografica actual (Figura. 1,3 y Fig.
1,4). La separacion de Pangea finalmente trans-
formo este supercontinente en multiples continen-
tes mas pequenos, incluyendo América del Sur,
Africa y el subcontinente indio, con la Antartida y
Australia separandose de América del Sur alrede-
dor de 45 Ma (Seton et al. 2012). Este reordena-
miento paleogeografico creé nuevos margenes
continentales y reajustes de drenaje a gran escala.
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1.2.3.1 Creacion de una salida ocednica para el rio proto-
Amazonas (c. 100 Ma)

El momento del inicio y la paleogeografia del rio
Amazonas es un tema de mucho debate. Caputo y
Soares (2016) propusieron que la direccion princi-
pal del flujo de los rios durante el Cretacico era ha-
cia el occidente, alejandose del margen atlantico y
a través de las cuencas intracratonicas de la Ama-
zonia y del Solimdes. Durante este tiempo, el mar-
gen occidental atravesé fases de margen activo y
pasivo, y tenia pocas expresiones topograficas ex-
cepto por volcanes aislados (Ramos 2009; Martinod
et al. 2020). En cambio, Figueiredo et al. (2009) pro-
ponen que el incipiente rio Amazonas comenzo a
fluir hacia el este poco después de la iniciacion del
Océano Atlantico Ecuatorial (c. 100 Ma). Segun esta
hipotesis, durante el Cretacico Superior (y después
de 100 Ma) el sistema de drenaje de la Amazonia se
dividié en dos cuencas. Una cuenca fue heredada
de la época de Pangea y continuo fluyendo hacia el
occidente hacia el Océano Pacifico. La otra cuenca
de drenaje recién formada fluyé hacia el este, dre-
nando la Amazonia oriental y entregando sedi-
mentos cratonicos al Océano Atlantico Ecuatorial
recién abierto. La divisidén entre las dos cuencas
habria sido un area elevada condicionada por la
complejidad tectonica del basamento debajo de
esta, es decir, el Cratdon Amazoénico. Esta hipotesis
estd respaldada por la ausencia de sedimentos de
rios andinos en el Océano Atlantico hasta c. 10 Ma
(Figueiredo et al. 2009; Hoorn et al. 2017), y por el
hundimiento progresivo del margen de la placa di-
vidida (McKenzie 1978). En ese momento, el sis-
tema de drenaje paleo-amazonico estaba bien
desarrollado en la Amazonia oriental con una
desembocadura en el Océano Atlantico. Para for-
mar su configuracién transcontinental actual, ne-
cesitaba superar una division continental y conec-
tarse con la Amazonia occidental.

Sin embargo, esta conexion no podria formarse
hasta que (i) el rio paleo-Amazonas pudiera erosio-
nar sus cabeceras mas occidentales y (ii) los rios
pudieran evitar pasar por la Amazonia occidental.
Estas piezas necesarias del rompecabezas encaja-
ron cuando los Andes se convirtieron en una cordi-
llera de ~4 km de altura y el antepais subandino se
inclino hacia el este (Dobson et al. 2001; Figueiredo
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et al. 2009; Shephard et al. 2010; Hoorn et al. 2010Db;
Sacek 2014).

1.2.3.2 Desplazamiento de América del Sur hacia el occi-
dente y formacion de los Andes: Forjando el limite mds
occidental de la Amazonia y su inclinacion hacia el este

El levantamiento de los Andes fue fundamental
para la formacién de la Amazonia que vemos hoy,
con todos los ingredientes fisiograficos y climati-
cos necesarios para construir su diversidad geol6-
gica y bioldgica. A continuacion explicamos la for-
macion de los Andes.

A medida que América del Sur se desplazoé hacia el
occidente durante la apertura del Océano Atlan-
tico, el margen occidental de la placa sudameri-
cana experimentoé la convergencia de placas tecté-
nicas, la fuerza impulsora de la formacién de mon-
tafias. Sin embargo, América del Sur no tuvo mon-
tafas significativas a lo largo de su costa occidente
durante la mayor parte de los ultimos 100 Ma. A pe-
sar de la larga historia de derivacién hacia el occi-
dente y convergencia tecténica en su borde occi-
dental, no fue sino hasta los ultimos 40 + 10 Ma que
comenzaron a formarse las expresiones topografi-
cas significativas de los Andes (Capitanio et al
2011; Garzione et al. 2017). Esta formacion tardia
de montanas es desconcertante y sigue siendo un
tema de debate (p. €j., Faccenna et al. 2017; Chen et
al. 2019).

Los Andes se elevaron hasta 4 km en el sur de Peru
paraentre 10y 15 Ma (Sundell et al. 2019). A medida
que continuaba el levantamiento, los Andes tam-
bién se ensancharon y hacia los 7 Ma alcanzaron
una elevacién de 4 a 5 km a unos 450 km de la costa
del Pacifico en el sur de Peru y el norte de Bolivia
(Garzione et al. 2017). Los Andes del sur del Pert se
ensancharon, mientras que el norte de Pery, Ecua-
dor y Colombia tenian una topografia mucho me-
nos expresiva (Figura 1.2.C).

La evidencia diverge sobre las paleoelevaciones
durante el Mioceno, pero parece que no fue sino
hasta 4-5 Ma que los Andes de 3 km de altura flan-
quearon el noroeste de la Amazonia (Mora et al.
2008). Es importante senalar que, cuando los An-
des al norte del Altiplano alcanzaron los 2,5 km o

1.9



Capitulo 1: Historia Geologica y Geodiversidad de la Amazonia

mas, la circulacién atmosférica se bloqued progre-
sivamente, provocando fuertes precipitaciones
orograficas en las estribaciones de los Andes y
cambiando fundamentalmente el régimen clima-
tico de América del Sur (ver los Capitulos 5y 7). Las
estribaciones de los Andes se volvieron mas htime-
das y partes de la Amazonia oriental se volvieron
mas secas (Ehlers y Poulsen 2009).

En los ultimos 20 Ma, el ascenso de los Andes de-
formo la corteza debajo de la Amazonia occidental,
creando un gran terreno en forma de cuenco sobre
el cual se podrian formar extensos humedales, con
incursiones marinas ocasionales (Hoorn et al
2010b; Sacek 2014; Ver Seccion la 1.3.2). Grandes
cargas sedimentarias fueron exportadas desde los
Andes que se levantaban y se erosionaban hacia los
megaabanicos aluviales, el interior y las cuencas
del antepais (Wilkinson et al. 2010; Horton 2018).
Estos procesos también crearon las condiciones
necesarias (es decir, un medio espeso y poroso)
para formar los principales acuiferos subterraneos
(ver la Seccidon 1.6.3) en la region.

La formacién de montafias y el sobrellenado de hu-
medales por las grandes cargas de sedimentos
controlaron fuertemente los cambios en la red flu-
vial al empujar los rios mds hacia el este. Junto con
el levantamiento de un oleaje de las tierras bajas
(es decir, el Arco de Vaupés), fue suficiente para in-
terrumpir el rio Orinoco, anteriormente conectado
con las tierras bajas de la Amazonia occidental
hasta el sur de Pert, y comenzé a formarse una red
de rios en todo el continente (Mora et al. 2010). Al
mismo tiempo, el sistema del rio paleo-Amazonas
en la Amazonia oriental estaba creciendo hacia el
occidente por la erosion de las cabeceras, como lo
sugieren Figueiredo et al. (2009). Con los Andes lle-
nando continuamente las cuencas sedimentarias
en la Amazonia occidental, la red fluvial comenzé a
evitar su paso por las tierras bajas occidentales, lo
que flexiono la litosfera bajo la Amazonia occiden-
tal y comenzé a formar una inclinacién hacia el
este (Sacek 2014). Desconectados en gran parte del
sistema del Orinoco y potencialmente con un em-
puje adicional del manto debajo de Ameérica del
Sur, los sistemas de rios amazonicos occidental y
oriental se conectaron y comenzaron a drenar ha-
cia el este hacia el Océano Atlantico (Figueiredo et
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al. 2009; Shephard et al. 2010; Hoorn et al. 2010Db;
Eakin et al. 2014; Sacek 2014) (ver la Seccién 1.3).

1.3 Hacia el paisaje moderno

1.3.1 Medio ambiente pasado que dejo su huella
en el paisaje amazonico moderno

1.3.1.1 Transicion de paisaje fluvial a gran humedal

La formacion de los Andes remodeld dramatica-
mente la geografia del norte de América del Sur en
el Neogeno (Garzione et al. 2008, 2017), con la via
maritima a lo largo del margen occidental de la
Amazonia secandose gradualmente, pasando a en-
tornos deltaicos y lacustres (Hoorn et al. 2010b) (c.
66—23 Ma; Figura 1.4.D.a-b). Desde c.23 hasta hace
10 Ma gran parte de la Amazonia occidental estuvo
cubierta por un inmenso mega humedal conocido
como el Sistema Pebas (Wesselingh et al. 2001,
2006; Hoorn et al. 2010a, b) (Figura 1.4.D.c). Este
sistema de humedales poco profundos dominado
por lagos se extendi6 por 1 millon de km2, alcan-
zando un maximo de unos 1.500 km O-E desde las
estribaciones andinas hasta el limite mas oriental
de la Amazonia occidental cerca de Manaus, Brasil.
Estos humedales también se extendian 1.200 km al
NS a lo largo del antepais subandino desde el mo-
derno rio Ucayali en Perd hasta el moderno rio Ca-
quetd en el sur de Colombia (Figura 1.4.C.c). Aso-
ciado con el levantamiento andino, la interac-
cién/manto de placas y los altos niveles globales
(eustaticos) del mar, la Amazonia occidental en-
frento la subsidencia y el levantamiento de arcos
estructurales (p. ¢j., Fitzcarrald, Iquitos, Vaupés;
ver Figura 1.2.B), que formaron los margenes de las
cuencas sedimentarias en la Amazonia occidental
actual (Espurt et al. 2007; Shephard et al. 2010; Ea-
kin et al. 2014; Sacek 2014; Jaramillo et al. 2017; Bi-
cudo et al. 2019, 2020).

El registro sedimentario del megasistema de hu-
medales de Pebas estd archivado en las cuencas se-
dimentarias subandinas de Colombia, Ecuador y
Perq, y en las cuencas sedimentarias de Solimdoes,
Acre y la parte mas occidental de las cuencas sedi-
mentarias de la Amazonia en Brasil (Wesselingh et
al. 2001; Mapes 2009; Hoorn et al. 2010a, b) (Figura
1.2.B). El hundimiento pronunciado alo largo de
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Figure 1.3 Escala de tiempo geoldgico con los principales eventos geoldgicos, climaticos y evolutivos globales y amazdénicos a
lo largo del tiempo.
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los Subandes y en la Amazonia occidental también
facilitd las incursiones marinas en la region (Hoorn
1993; Hovikoski et al. 2010; Hoorn et al. 2010a, b;
Jaramillo et al. 2017).

Se debate el alcance de la influencia marina (Latru-
besse et al. 2010; Gross y Piller 2020), pero cada vez
hay mas pruebas de que el humedal de Pebas en
ocasiones formdé una ensenada estuarina con in-
fluencia de las mareas en la cuenca de los Llanos
(Hovikoski et al. 2010; Boonstra et al. 2015; Jarami-
llo et al. 2017). Las unidades sedimentarias que re-
presentan el humedal de Pebas se denominan co-
lectivamente la Formacion de Pebas, Curaray o So-
limdes, en Peru, Ecuador y Brasil, respectiva-
mente. En Perd, su superficie rica en nutrientes y
los suelos asociados albergan una biota diversa y
endémica (Hoorn et al. 2010b; Higgins et al. 2011;
Tuomisto et al. 2019).

El Sistema Pebas se caracterizé por ambientes
poco profundos dominados por lagos que deposi-
taron sedimentos de grano fino en condiciones fre-
cuentemente hipdxicas (poco oxigeno).

Tal sistema podria formarse y mantenerse durante
mas de 10 millones de anos porque el hundimiento
y la entrada de sedimentos se mantuvieron al
mismo ritmo (Wesselingh et al. 2001; Hoorn et al.
2010a, b). Lo mas destacable es la rica fauna endé-
mica de moluscos y reptiles que habitaban sus cos-
tas, pero que se extinguieron tras la desaparicion
de este medio ambiente (Wesselingh et al. 2006,
Riff et al. 2010) (ver el Capitulo 2). El sistema estuvo
en su maxima extension durante el Optimo Clima-
tico del Mioceno Medio, desde c. 17—15 Ma, coinci-
diendo con el punto mas alto del nivel del mar glo-
bal (Miller et al. 2020; Westerhold et al. 2020; Meth-
ner et al. 2020) (Figura 1.4).

1.3.1.2 Del Humedal al Rio Amazonas y los Megaabanicos

hizo la transicién a megaabanicos aluvialesy el sis-
tema fluvial de Acre (Hoorn et al. 2010a, b). Este
cambio en el régimen sedimentario fue causado
por una mayor erosion y produccion de sedimen-
tos, posiblemente debido al levantamiento acele-
rado de los Andes, y al cambio climatico desde fi-
nales del Mioceno en adelante (Figura 1.4.; Harris y
Mix 2002). Juntos, estos procesos tuvieron un
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efecto transcontinental, extendiéndose desde los
Andes hasta el sistema de abanicos de aguas pro-
fundas en el margen del Atlantico. La evidencia de
esto se puede encontrar tanto en las cuencas
subandinas (por ejemplo, Parra et al. 2009) y en la
desembocadura del rio Amazonas (Foz do Amazo-
nas) (Figura 1.4.D.d,e). Este ultimo tiene un registro
sedimentario que muestra un claro cambio en la
geoquimica de los sedimentos, de craténico a sedi-
mento andino en c. 10 Ma (Figueiredo et al. 2009;
Hoorn et al. 2017; van Soelen et al. 2017).

Otros modelos proponen un Plioceno (c. 4,5 Ma; La-
trubesse et al. 2010; Ribas et al. 2012) o incluso
Pleistoceno (<2,6 Ma; Rossetti et al. 2015) edad para
el inicio del rio Amazonas transcontinental. Los
datos empiricos sobre las edades de las superficies
de terra firme largo del rio Amazonas en la Amazo-
nia occidental muestran edades maximas de 250
ka (Pupim et al. 2019) lo que sugiere que las super-
ficies mds recientes son relativamente jévenes
(geoldgicamente hablando). Quizas estas diferen-
tes interpretaciones surjan en parte debido a defi-
niciones alternativas del rio Amazonas, diferentes
métodos de datacion, la longevidad de las caracte-
risticas geomorficas y los tipos de datos utilizados
por diferentes estudios (ver revision en Albert et al.
2018).

1.3.1.3 Cambios climdticos y paisajisticos del Cuaterna-
rio en la Amazonia

El Cuaternario cubre c. 2,6 millones de anos de his-
toria, durante los cuales el clima en todo el mundo
y en la Amazonia cambio drasticamente debido al
inicio de las fluctuaciones glaciales-interglaciales
(Lisiecki y Raymo 2005, 2007) (ver el Cuadro 1.2).
La dindmica climatica del Cuaternario también
afectd sustancialmente los paisajes bioticos y abio-
ticos (por ejemplo, megaabanicos, depdsitos sedi-
mentarios) de la Amazonia (Cheng et al. 2013; Ba-
kery Fritz 2015; Govin et al. 2014, Hoorn et al. 2017)
(Figura 1.4.D.1).

En términos de precipitacion, el ciclo hidroldgico
amazonico esta estrechamente ligado a los movi-
mientos estacionales de la zona de convergencia
intertropical (ZCIT) sobre el Atlantico, que da
forma al monzon suramericano (eg, Garreaud et al.
2009, Novello et al. 2019). El forzamiento de pre-
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Cuadro 1.2 Clima del Pleistoceno y fluctuaciones del nivel del mar

Las fluctuaciones climaticas globales durante el Pleistoceno (c. 2,6—0,01 Ma) han impulsado multiples
ciclos de cambios eustaticos (o mundiales) del nivel del mar, con varios de los ciclos mas recientes que
superan los 100 m de cambio vertical desde el minimo hasta el maximo de la masa marina. Durante los
periodos interglaciales calidos, los niveles elevados del mar ralentizaron las descargas de los rios al
mar, lo que permitio que los sedimentos se asentaran y formaran llanuras aluviales. Durante los perio-
dos glaciales frios, la disminucion del nivel del mar permitié que los rios incidieran mas profunda-
mente en sus lechos de sedimentos a medida que se acercaban a sus desembocaduras, erosionando las
llanuras aluviales y aumentando la pendiente del rio. Esta formacion y erosion repetidas de las llanuras
de inundacion de aguas bravas amazoénicas (es decir, vdrzeas) durante los niveles altos y bajos del nivel
del mar se conoce como el Ciclo Irion (Irion y Kalliola 2010).

La erosion durante los niveles bajos del mar excavo las partes bajas de los rios en la Amazonia oriental,
formando lagos de ria profundos cerca de las desembocaduras de grandes rios de aguas claras como el
Tocantins, Xingu y Tapajds. El aumento del nivel del mar después del LGM permitio que los sedimentos
llenaran el cafidén que se habia formado en la parte inferior del rio Amazonas-Solimoées, de modo que
el lecho de la Amazonia moderna es de 10 a 50 m mas alto que el de los lagos de ria de sus afluentes
adyacentes. Al reducir la linea de base topografica de la erosion, los niveles bajos del mar también in-

dujeron la formacion de cascadas y rapidos en estos afluentes rio arriba.

cipitacion adicional es causado por la transpira-
cién sustancial de la selva tropical que juega un pa-
pel en el inicio del monzon (Wright et al. 2017) y
contribuye grandes cantidades de vapor de agua y
precipitacion a la cuenca hidrografica de la Ama-
zonia (Langenbrunner et al. 2019). La transicion de
seco a humedo también esta influenciada por la
cantidad significativa de evapotranspiracion del
paisaje del dosel del bosque amazonico (Wright et
al. 2017).

Los cambios climaticos del cuaternario afectaron
tanto la intensidad como la latitud media de la
ZCIT, los sistemas convectivos atmosféricos y los
vientos alisios. Los regimenes de precipitacion so-
bre Ameérica del Sur cambiaron sustancialmente
siguiendo los cambios en la intensidad del monzén
suramericano,

Eljet de bajo nivel de América del Sur, el alto de Bo-
livia y la Zona de Convergencia del Atlantico Sur
(ver Capitulos 5y 7). Nuestro conocimiento de los
patrones de precipitacion durante el Cuaternario
se basa en archivos dispersos de nucleos de hieloy
lagos en los Andes, registros marinos de la costa
brasilena y cuevas en toda la Amazonia. Las ulti-
mas evaluaciones insintan la compleja historia de
los patrones cambiantes de variacion hidroldgica
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en toda la region (por ejemplo, Thompson 1998;
Sylvestre 2009; Govin et al. 2014; Novello et al. 2017,
2019; Hoorn et al. 2017; Wang et al. 2017).

La evidencia de los registros paleoliticos que cu-
bren los dos ultimos ciclos glaciales-interglaciales
(c. 250 000 afios) revela distintos perfiles climati-
cos en el oriente y el occidente de la Amazonia, el
llamado dipolo de precipitacion suramericano
(Cheng et al. 2013). Este dipolo consiste en un pa-
trén de precipitacion diferencial sobre la Amazo-
nia, donde las condiciones humedas y secas varia-
ron sustancialmente en la Amazonia oriental,
mientras que la variabilidad de la precipitacién fue
mucho menor en la Amazonia occidental, inclu-
yendo los Andes (Cheng et al. 2013; Baker y Fritz
2015, Wang et al. 2017). El efecto de este dipolo de
precipitacion en los paisajes bioticos es poco cono-
cido, ya que las secuencias de polen fosil en las tie-
rras bajas de la Amazonia a menudo carecen de se-
ries temporales de mas de 50.000 atnios (Flantua et
al. 2015). Sin embargo, los registros que cubren el

ultimo periodo glacial alrededor de c. 21 ka mues-
tran una diferencia en la composicion de especies
yen las estructuras de bosques andinos y de tierras
bajas en comparacion con el presente (Mayle et al.
2009), sin que necesariamente muestren un cam-
bio entre biomas (Haggietal. 2017). Los registros
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Figura 1.4 A) Curva de temperatura global del Cenozoico (de Westerhold et al. 2020); B) Curva global del nivel del mar del Cenozoico
(de Miller et al. 2020) (ver el Cuadro 1.2); C) Estimaciones de elevacion pasada para los Andes centrales (segun Sundell et al. 2019),
y variaciones temporales en eNd en el abanico submarino de la Amazonia (rojo, por Figueiredo et al. 2009; Hoorn et al. 2017), Ceara
Rise (negro, por van Soelen et al. 2017) y Tasas de Acumulacion Terrigena (TAR, por sus siglas en inglés) en la salida de la Amazonia
cerca del Alto de Ceard; D) Mapas paleogeograficos que ilustran la transicion del Cratén Amazonico a paisajes dominados por los
Andes: (a) La Amazonia una vez se extendio sobre la mayor parte del norte de América del Sur. La separacién de las placas del
Pacifico cambid la geografia y los Andes comenzaron a elevarse. (b) Los Andes continuaron elevandose con el drenaje principal
hacia el noroeste. (c) Formacién de montanas en los Andes Centrales y del Norte (~30 Ma, especialmente a partir de 12 Ma) y
progradaciéon de humedales en la Amazonia occidental. E1 Optimo Climético del Mioceno Medio y el alto nivel del mar provocaron
ingresiones marinas y condiciones estuarinas en el corazon de la Amazonia. (d) El levantamiento de los Andes del Norte restringio
la “pan-Amazonia” y facilit6 la especiacion y extirpacion alopatrica [p. €j., (21)]. e) Desaparecié el megahumedal y se expandieron
los bosques humedos de terra firme; cierre del Istmo de Panama e inicio del Gran Intercambio Biotico Americano (GABI). (f) Cua-
ternario. Tener en cuenta que América del Sur migré hacia el norte durante el curso del Paledgeno.
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Paleo de las tierras altas, incluyendo las recons-
trucciones de la linea de nieve de los glaciares y los
registros de polen fosil (p. €j., Flantua et al. 2014,
2019), también indican la influencia persistente de
las fluctuaciones climaticas del Cuaternario en la
Amazonia andina.

Los rangos de temperatura durante un ciclo gla-
cial-interglacial completo diferian entre la Amazo-
nia; Las estimaciones actuales son de 2 a 5°C para
las tierras bajas amazénicas y de 5 a 10°C en los
Andes altos (por encima de los 2500 m) (p. €]., Klein
et al. 1995; Mayle et al. 2004; Mark et al. 2005; Groot
et al. 2011; Hooghiemstra y Flantua, 2019). Aunque
las temperaturas fueron igualmente bajas durante
los periodos glaciales en los Andes del norte, fue-
ron sustancialmente mas secas que en los Andes
centrales (Torres et al. 2013), creando un dipolo de
precipitacion adicional de paleoclima dentro de la
Amazonia pero al otro lado de los Andes. Las bajas
temperaturas durante los periodos glaciales estu-
vieron acompanadas de grandes cambios en la dis-
ponibilidad de humedad relacionados con el sis-
tema monzoénico suramericano, lo que provoco
avances sustanciales de los glaciares en los Andes
(Palacios et al. 2020).

El aumento y la disminucién de los ciclos glaciales
e interglaciales influyeron en los paisajes amazo-
nicos de muchas maneras. Se presume que la com-
binacion del enfriamiento global del clima durante
el Plioceno-Pleistoceno (ultimos 4 Ma) y las altera-
ciones de los procesos glaciales han aumentado la
erosion glacial a nivel mundial (Herman et al
2013). El aumento de las precipitaciones acelero la
erosion y el transporte de sedimentos durante los
periodos interglaciares, mientras que las extensas
morrenas pavimentaron los valles hasta elevacio-
nes tan bajas como 2500 m (Angel et al. 2017; Mark
et al. 2005). Las tasas de erosion pueden haber sido
mas altas durante las transiciones hacia y desde
condiciones glaciadas a libres de hielo (Herman y
Champagnac 2016), y el flujo de sedimentos fue
desproporcionadamente alto durante las oscilacio-
nes climaticas de gran amplitud del ultimo millén
de anios (Robl et al. 2020). La alta denudacion de los
Andes durante el Cuaternario contribuy¢ a la for-
macion de pilas aluviales de megaabanico en por-
ciones del antepais subandino (Wilkinson et al
2010).
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1.3.2 Paisajes modernos en la Amazonia

Como sereviso enla Seccién 1.3.1, la geodiversidad
del paisaje moderno desde la escala continental
hasta las terrazas de los margenes de los rios es
una funcién acumulativa de procesos tectonicos,
geomorfolégicos y climaticos que operan durante
millones de anos.

Los paisajes amazonicos pueden ser clasificados
por las principales caracteristicas de su entorno
geologico, que afectan todas las caracteristicas de
la superficie, desde suelos y rios hasta especies y
ecosistemas. Es importante destacar que casi todo
lo que sabemos sobre la historia de los paisajes
amazonicos proviene de materiales conservados
en el registro geoldgico.

La morfologia del paisaje es una descripcién de la
distribucion espacial de las elevaciones, resultante
del equilibrio entre levantamiento, erosion y sedi-
mentacién. Por lo tanto, la inclinacion del terreno
y las cargas de sedimentos en los rios reflejan qué
tan rapido se eleva un area (p. €j., Hack 1960; Ah-
nert 1970; Milliman y Syvitski 1992; Montgomery y
Brandon 2002; Portenga y Bierman 2011).

La compresion tectonica eleva las cordilleras en

los Andes, mientras que los rios eliminan todo o
parte de ese levantamiento con la misma rapidez,
produciendo sedimentos y nutrientes que luego
son transportados rio abajo (p. ej., Wittmann et al.
2011; Garzione et al. 2017). Por lo tanto, las monta-
nas de los Andes tienen amplitudes locales de ele-
vacion (es decir, rango de elevacion en un radio
dado, en adelante denominado relieve) de mas de 3
km dentro de una ventana de 2,5 km. Estas dreas
de alto relieve son un testimonio de las fuerzas que
impulsan el levantamiento y producen altas tasas
de erosién (c. 100-1,000 m/Ma) en los bordes mas
occidentales de la Amazonia, produciendo 300—
600 Mt/ano en el Bajo Rio Solimdes (Wittmann et al.
2011). Estas altas cargas de sedimentos provienen
de areas ricas en nutrientes dentro de la cuenca de
drenaje de la Amazonia (consulte la Seccion 1.4), lo
que prepara el escenario para diferentes tipos de
habitats acuaticos y de llanuras aluviales (consulte
la Seccion 1.5). Es importante destacar que estas
montanas bloquean las corrientes atmosféricas y
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producen fuertes gradientes climaticos locales, lla-
mados efectos orograficos, concentrando metros
de lluvia en las laderas orientales de los Andes
amazonicos (Bookhagen y Strecker 2008). Juntos,
el alto relieve y la produccién de sedimentos de los
Andes y sus efectos locales sobre el clima y la vege-
tacion han sido identificados como ingredientes
clave para generar y mantener la biodiversidad
(Antonelli et al. 2018).

En contraste, los paisajes de tierras bajas de la
Amazonia occidental y oriental tienen un relieve
bajo (<200 m), principalmente debido a las bajas
tasas de elevacion. En su mayoria, los rios fluyen
sobre rocas sedimentarias facilmente erosionables
de las cuencas sedimentarias que forman el sus-
trato de la mayor parte de las tierras bajas amazo-
nicas occidentales y orientales. Aunque el bajo re-
lieve y la topografia mayormente uniforme de los
interfluvios sugieren que estos paisajes estan en
equilibrio con las tasas de levantamiento locales,
las tierras bajas de la Amazonia occidental son al-
tamente dindamicas. Aqui, las bajas pendientes
allanan el camino para rios serpenteantes de gran
energia y dinamismo (es decir, Beni, Mamoré, Ju-
rud, Purus, Madeira, Solimdes), que migran de un
lado a otro sobre sus llanuras aluviales a tasas de
10 m/ano a >100 m/ano, tallando paredes curvas de
llanuras aluviales e incluso avulsionando en nue-

vos valles (por ejemplo, Mertes et al. 1996; Gautier
et al. 2007). Los datos geocronolédgicos compilados
alolargo de lallanura aluvial de aguas bravas de la
Amazonia sugieren que los depodsitos activos de la
llanura aluvial tienen como maximo 20 ka (Pupim
et al. 2019), poniendo un limite en el tiempo para
que los canales de los rios atraviesen la llanura alu-
vial activa. Las paleovdrzeas también se conservan
en algunos lugares sobre las llanuras aluviales ac-
tivas (p. €j., el lago Amana), que persisten a través
de mds de un ciclo glacial de erosion y depdsito de
sedimentos de llanuras aluviales (Irion y Kalliola
2010). Estas dinamicas hidrogeomorficas comple-
jas generan una gran heterogeneidad espaciotem-
poral en las tierras bajas amazonicas, lo que con-
tribuye, por ejemplo, a una diversidad local de pe-
ces excepcionalmente alta (Saint-Paul et al. 2000;
Correa et al. 2008; Goulding et al. 2019).

En contraste con las tierras bajas de la Amazonia
occidental, los rios de las tierras bajas de la Ama
zonia oriental fluyen principalmente sobre la For-
macion Alter-do-Chao (limolitas y areniscas mode-
radamente persistentes). Aqui, los rios también
son de bajo relieve (10—200 m), excepto donde aflo-
ran areniscas resistentes en el estado de Para (Bra-
sil), donde el relieve local puede alcanzar mas de
400 m. A pesar de tener una distribucion de relieve
relativamente uniforme que podria indicar paisa-

Cuadro 1.2 Clima del Pleistoceno y fluctuaciones del nivel del mar

Las fluctuaciones climaticas globales durante el Pleistoceno (c. 2,6—0,01 Ma) han impulsado multiples
ciclos de cambios eustaticos (o mundiales) del nivel del mar, con varios de los ciclos mas recientes que
superan los 100 m de cambio vertical desde el minimo hasta el maximo de la masa marina. Durante los
periodos interglaciales calidos, los niveles elevados del mar ralentizaron las descargas de los rios al mar,
lo que permitié que los sedimentos se asentaran y formaran llanuras aluviales. Durante los periodos
glaciales frios, la disminucion del nivel del mar permitié que los rios incidieran mas profundamente en
sus lechos de sedimentos a medida que se acercaban a sus desembocaduras, erosionando las llanuras
aluviales y aumentando la pendiente del rio. Esta formacién y erosién repetidas de las llanuras de inun-
dacién de aguas bravas amazonicas (es decir, vdrzeas) durante los niveles altos y bajos del nivel del mar
se conoce como el Ciclo Irion (Irion y Kalliola 2010).

La erosion durante los niveles bajos del mar excavo las partes bajas de los rios en la Amazonia oriental,
formando lagos de ria profundos cerca de las desembocaduras de grandes rios de aguas claras como el
Tocantins, Xingu y Tapajos. El aumento del nivel del mar después del LGM permitié que los sedimentos
llenaran el caiion que se habia formado en la parte inferior del rio Amazonas-Solimdes, de modo que el
lecho de la Amazonia moderna es de 10 a 50 m mas alto que el de los lagos de ria de sus afluentes adya-
centes. Al reducir la linea de base topografica de la erosion, los niveles bajos del mar también indujeron
la formacion de cascadas y rapidos en estos afluentes rio arriba.
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jes en equilibrio, los afluentes norte y sur del rio
Amazonas entre la confluencia del rio Negroy el rio
Solimoes estan plagados de rapidos y cascadas, es-
pecialmente cerca de los limites entre las tierras
bajasylastierras altas (es decir, Joao et al. 2013; Val
et al. 2014; Val 2016). Adicionalmente, la estabili-
dad alargo plazo de los margenes del rio Amazonas
ha permitido el desarrollo de costras lateriticas
(por ejemplo, Balan et al. 2005; Horbe y da Costa
2005), que tienen fallas locales (Silva et al. 2007).
Junto con la evidencia de incisiones fluviales y ca-
racteristicas y depdsitos de paleocanales (p. €j., Ha-
yakawa et al. 2010), es probable que estos paisajes
no estén equilibrados, lo que ha llevado a los auto-
res a argumentar que las fallas intracontinentales
y el cambio del nivel del mar glacio-eustatico son
desencadenantes del cambio del paisaje (Irion y
Kalliola 2010; Val et al. 2014; Rossetti et al. 2015). Si
bien todas estas son interpretaciones plausibles,
actualmente se desconoce el verdadero origen de
los puntos clave (cascadas y rapidos) en el oriente
de la Amazonia, pero puede ser clave para limitar
el momento de los cambios en el paisaje donde los
depdsitos de los rios estan ausentes.

Donde los rios fluyen por encima y fuera de areas
craténicas (es decir, escudos), los cambios espacia-
les en el relieve son drasticos y probablemente du-
raderos. Extendiéndose sobre todos los bordes
norte y sur de la cuenca de drenaje de la Amazonia,
hay afloramientos de rocas cratonicas, que forman
amplias mesetas en su mayoria con una elevacién
de 500 a 1000 m, pero que alcanzan los 2500 m en
los tramos mas septentrionales de la Amazonia en
el sur de Venezuela y en la frontera entre Brasil y
Guyana (Figura 1.2.c). Aqui, los llamados tepuifor-
man asombrosas mesetas que estdn sostenidas por
rocas metamorficas altamente resistentes del cra-
ton amazonicoy se elevan por encima de las tierras
bajas amazonicas (p. €j., Briceno y Schubert 1990;
Rull et al. 2019, ver la Seccion 1.2). Aqui es donde la
evolucién geoldgica de la Amazonia en el tiempo
profundo se manifiesta mas en el paisaje actual. Se
desconoce si estas mesetas se estan elevando y, de
ser asi, con qué rapidez, pero probablemente en or-
denes de magnitud mas bajos que en los Andes. No
obstante, el levantamiento por flexion local debido
al peso de las pilas sedimentarias e igneas (es de-
cir, sills) en la cuenca sedimentaria de la Amazonia,
asi como en el abanico de aguas profundas, podria
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contribuir a mantener algunas de estas mesetas
(Nunn y Aires 1988; Watts et al. 2009). Estas rocas
altamente resistentes, de mas de mil millones de
anos, impiden la erosion y el deterioro del paisaje.
Las costras lateriticas de 5 a 60 Ma de edad todavia
se conservan en el Escudo Guayanés oriental, lo
que sugiere tasas de erosién de <5 m/Ma (Théveni-
auty Freyssinet 2002; Balan et al. 2005; dos Santos
Albuquerque et al. 2020). En escalas de tiempo mi-
lenarias, las areas del escudo se erosionan a 10—40
m/Ma y aportan 9—20 Mt/afio de sedimentos a tra-
vés de los rios Negro y Tapajos (Wittmann et al.
2011). Hasta el momento, las tasas de erosion son
escasas pero muy importantes para determinar
qué tan rapido se integraron las areas de tierras al-
tas con las cuencas de tierras bajas a lo largo del
pasado geologico. Esta es una brecha importante
en el conocimiento, ya que estas mesetas albergan
muchas especies endémicas y de distribucion res-
tringida (Albert et al. 2011; Cracraft et al. 2020; ver
también el Capitulo 2).

En resumen, los contrastes geoldgicos descritos
anteriormente son 1) rios profundamente atrin-
cherados en los Andes en levantamiento con una
mezcla de paisajes en equilibrio y no equilibrio; 2)
paisajes de bajo relieve y cercanos al equilibrio en
las tierras bajas de la Amazonia occidental sobre
rocas sedimentarias relativamente blandas con
ejemplos tipicos de patrones fluviales dendriticos
y serpenteantes; 3) formas topograficas complejas
en los escudos con mesetas en bajorrelieve rodea-
das de excavaciones fluviales intensificadas y con-
figuraciones anomalas de la red fluvial debido a los
contrastes litologicos. Es importante destacar que
las divisiones de drenaje de bajo relieve existen en
muchas partes en los bordes del rio Amazonas,
como su division con las cuencas de los rios Ori-
noco, Essequibo y Parand-Paraguay-Uruguay, e in-
dican que la cuenca del rio Amazonas aun esta ex-
perimentando transitoriedad (por ejemplo, Albert
etal. 2018; Stokes et al. 2018).

A pesar de la ausencia de un levantamiento tecté-
nico activo conocido, los paisajes amazdnicos cen-
trales y orientales son propensos a procesos auto-
genos y también a perturbaciones externas del ni-
vel dela base que, en ultima instancia, pueden con-
ducir a cambios en la red fluvial. Estos procesos
son 1) topografia dindmica, 2) fluctuaciones del ni-
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vel de la base glacial-interglacial (Cuadro 1.2), 3)
captura de rios (Cuadro 1.3) y 4) avulsiones de rios
(Cuadro 1.3). Por ultimo, las tasas de erosion en
gran medida no tienen restricciones en la Amazo-
niay solo se restringen a los afluentes mas grandes
(Wittmann et al. 2011). Esencialmente, no hay datos
publicados sobre la tasa de erosién a largo plazo en
las tierras bajas de la Amazonia y muy pocas tasas
estan disponibles para las areas del escudo y para
las montanas de los Andes. Estas son las principa-
les brechas en los datos. Restringir la produccion
de sedimentos de fondo no solo permitira restrin-
gir lazos mas profundos entre el paisaje y la evolu-
cién de las especies. También es de gran importan-
cia evaluar los impactos de las actividades antro-
pogénicas como la agricultura, asi como los efectos

produccion de sedimentos y la degradacion del ha-
bitat en un futuro de cambio climatico.

1.4 Riqueza del Paisaje Amazonico: Geodiversi-
dad y Suelos

Los suelos se forman en la interfaz entre la geolo-
gia, la biologia y la hidrologia, constituyen una
parte integral del entorno fisico de los ecosistemas
continentales y cumplen cuatro funciones ecolégi-
cas principales. Los suelos facilitan (i) el almacena-
miento, suministro y purificacién del agua; (ii) el
crecimiento de las plantas; (iii) las modificaciones
atmosféricas; y (iv) los habitats para organismos y
microorganismos. Ademas, los suelos proporcio-
nan recursos esenciales para la produccion prima-

de la deforestacion y los incendios forestales enla  ria (es decir, la fotosintesis) a través de la disponi-

Cuadro 1.3 Modificacion del drenaje a través de la captura y avulsion de rios

La captura de rios, a veces denominada pirateria de arroyos, es el proceso mediante el cual los afluentes
de una cuenca fluvial capturan una fraccion de una red fluvial vecina. Las capturas de rios a menudo
surgen de un desequilibrio en las tasas de erosion entre los arroyos que comparten una division de dre-
naje. La transferencia de afluentes entre las cuencas de los rios cambia la posicién de la division de
drenajey, a menudo, se reconoce por los cambios abruptos en la vaguada o la linea del valle de los cursos
de los rios, como los caracteristicos giros en forma de horquilla o en U. En regiones con sustratos roco-
sos, la captura del rio da como resultado la formacion de gargantas estrechas o brechas de viento, asi
como discontinuidades topograficas representadas como puntos de cruce en el perfil longitudinal del
rio. Tales nudos son a menudo la ubicacién de rapidos o cascadas que se propagan rio arriba por la
erosion progresiva. El movimiento aguas arriba de los nudos es una consecuencia universal de la caida
del nivel base, despojando al paisaje de sus capas superiores de suelo. La caida del nivel base que resulta
de la captura del rio o la disminucién del nivel del mar es un mecanismo poco estudiado del cambio del
paisaje en la Amazonia, pero es probable que haya sido muy importante. Dependiendo de varias varia-
bles, la transitoriedad del paisaje puede persistir durante millones de anos en los paisajes del escudo
tectonicamente estables. Las variables importantes que impulsan la captura de rios y la migracion de
cuencas hidrograficas incluyen la magnitud de la elevacion de las caidas del nivel base, las diferencias
en los tamanos de las cuencas a ambos lados de una divisién de cuencas hidrograficas, las diferencias
en la precipitacion ylalitologia a ambos lados de una division de cuencas hidrograficas y la consiguiente
potencia de erosion de la corriente impulsada por la pendiente.

Las avulsiones fluviales son cambios en la posicion de los cauces fluviales activos que surgen de proce-
sos hidroldgicos y geomorfologicos. Las avulsiones suelen ser de naturaleza autogénica y abarcan esca-
las de tiempo de anos a miles de anos (Slingerland y Smith 2004). Cuando los rios se precipitan hacia
otro cauce, dejan atras “cicatrices” fluviales, también llamadas escarpes fluviales, asi como abanicos
aluviales, que son depositos sedimentarios en forma de abanico de un kilometro de ancho. Los escarpes
fluviales estan muy extendidos en las tierras bajas de la Amazonia e indican que cientos de kilémetros
de avulsién fluvial son una parte intrinseca de los rios aluviales de las tierras bajas, con importantes
implicaciones para la biogeografia y la biodiversidad (Albert et al. 2018; Tuomisto et al. 2019). Las avul-
siones mas grandes forman megaabanicos aluviales, y también estan muy extendidas en la Amazonia
con edades variables desde finales del Mioceno (Wilkinson et al. 2010).
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bilidad de elementos minerales esenciales y agua
que sustentan las redes alimentarias terrestres y
acuaticas. Por lo tanto, las transformaciones del
suelo a lo largo del tiempo controlan la disponibili-
dad de nutrientes e influyen profundamente en la
qguimica del agua tanto en los ecosistemas terres-
tres como acuaticos. La evolucion, diversidad y dis-
tribucién geografica de los tipos de suelos afectan
todas las funciones de los ecosistemas continenta-
les. Aqui revisamos aspectos de la interaccion en-
tre los procesos geoldgicos, el tiempo y la evolucién
del suelo en la Amazonia, y como esta geodiversi-
dad regional contribuye a las funciones del ecosis-
tema.

1.4.1 Lageodiversidad ha dado forma a los suelos
amazonicos

Los procesos geoldgicos, como los descritos en las
secciones 1.2 y 1.3, han moldeado la distribucién
geografica y la cobertura fisiografica de las condi-
ciones edaficas en la Amazonia moderna. La for-
macion y evolucion del suelo ocurre a través de las
interacciones de cinco factores principales (Jenny
1941): material original (p. €j., tipo de roca y mine-
rales), geomorfologia (relieve del paisaje local),
clima (regimenes hidrolégicos y de evaporacién
que gobiernan los flujos de agua a través de los se-
dimentos), interacciones con organismos (p. €j.,
microfauna y meiofauna asociadas con el suelo y
las raices) y el tiempo. Estos factores actian juntos
para crear las condiciones en las que se produce un
determinado tipo de suelo. Los suelos son forma-
ciones dinamicas que reflejan los aportes contri-
buyentes de muchos factores abidticos (litologicos,
hidroldgicos, climaticos) y biodticos, incluyendo las
modificaciones quimicas y fisicas por bacterias,
micorrizas, plantas (p. €j., raices, hojarasca) y ani-
males (p. ej., meiofauna, lombrices de tierra, artré-
podos).

El tiempo cambia las caracteristicas morfolégicas
y quimicas de los suelos de manera predecible. Al
comienzo del proceso de formacion del suelo, la
superficie plana desarrolla una capa delgada de
material no consolidado sobre la roca a través del
efecto fisico del clima (p. €j., variaciones de tempe-
ratura y humedad) y la presion ejercida por las rai-
ces de las plantas. Durante miles o millones de
anos, el suelo se profundizara y los efectos de la
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meteorizacion (ver la Seccion 1.4.2) transformaran
la estructura de los minerales del suelo y su qui-
mica hasta que se forme un suelo mas estable, po-
bre en nutrientes y mas profundo. Los suelos ma-
duros son resistentes a cambios posteriores en au-
sencia de transformaciones pronunciadas a escala
del paisaje. Si se desarrolla en una superficie incli-
nada, la erosién mas rapida podria adelantar la for-
macion del subsuelo, manteniendo el suelo joveny
poco profundo, independientemente de cuanto
tiempo haya estado expuesto. El clima humedo y
calido continuo y la presencia generalizada de or-
ganismos del suelo en toda la Amazonia significan
que el tiempo geoldgico, el material original y la
geomorfologia son los principales factores que
controlan el desarrollo del suelo. Sin embargo, la
influencia de estos factores varia con la escala es-
pacial (Figura 1.5).

Las interacciones entre los factores geoldgicos y
climaticos a través de las escalas han producido un
mosaico complejo de tipos y condiciones de suelo
en toda la Amazonia, cada uno con propiedades fi-
sicas, quimicas y hiologicas distintas. A nivel de
toda la cuenca, los procesos descritos en las seccio-
nes 1.2 y 1.3 dieron como resultado grandes dife-
rencias en la edad y las tasas de erosién del mate-
rial original (es decir, el tiempo transcurrido desde
que el sustrato estuvo expuesto a la meteoriza-
cion), formando diferentes provincias geologicas
(Figura 1.2A) con variacion en el estado nutricional
del suelo (Figura 1.5).

Alrededor del 60% de los suelos en la cuenca de la
Amazonia son ferralsoles y acrisoles muy meteori-
zados y pobres en nutrientes, concentrados princi-
palmente en el oriente de la Amazonia (Quesada et
al. 2011). El material original de los escudos de
Guayana y Brasil es de edad Proterozoica y esta
muy erosionado. Muchos suelos protectores se
desarrollaron sobre rocas cristalinas en lugar de
rocas sedimentarias o sedimentos no consolida-
dos, que tienen tasas de erosién muy bajas (Sec-
cion 1.3.2). Su meteorizacion ocurre a un ritmo
mas lento y muchos suelos escudo tienen un es-
tado de nutrientes algo mds alto en comparacion
con los suelos comparativamente mas jovenes que
se encuentran al este de la confluencia del rio Ne-
gro-Solimdes en la cuenca intracratonica. Durante
elllenado de las cuencas sedimentarias de la Ama-
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zonia, por ejemplo, los sedimentos del Paleozoico-
Mesozoico que se originaron a partir de rocas pro-
terozoicas meteorizadas resultaron en una menor
fertilidad del suelo (Quesada et al. 2010) (Figura 1.5.
Ay B).

En contraste, los suelos en la Amazonia occidental
generalmente son mas ricos en nutrientes, porque
se formaron en sedimentos recientes que se ero-
sionaron en los Andes (Quesada et al. 2010, 2011;
Quesada y Lloyd 2016). Gran parte de los sedimen-
tos depositados en la Amazonia occidental durante
el Mioceno estaban protegidos de la meteorizacion
debido al anegamiento durante la fase de mega-hu-
medal de Pebas (23—10 Ma, ver las Secciones 1.2 y
3). Porlo tanto, los procesos de formacion de suelos
en gran parte de la Amazonia occidental son signi-
ficativos solo a partir del Plioceno (c. 5 Ma), y gran
parte de laregion tiene suelos que tienen menos de
2 millones de anos (Quesada et al. 2011).

Aunque el tiempo geologico y las tasas de erosion
explican las variaciones en el desarrollo y la fertili-
dad del suelo en toda la cuenca, las variaciones en
el material de roca madre y la geomorfologia son
los principales factores que influyen en las varia-
ciones locales del tipo de suelo. Los procesos aso-
ciados con la geomorfologia, como la posicion to-
pografica (meseta, pendiente y valle), el drenaje y
la erosion local pueden influir fuertemente en la
formacién del suelo, dando como resultado que di-
ferentes suelos ocurran en una escala de decenas
de metros, a pesar de estar formados en la misma
litologia (Formacién Catena, Fritsch et al. 2007). La
interaccion de estos factores da como resultado
una divergencia excepcionalmente alta de suelos,
con diversas propiedades fisicas y quimicas. Por
ejemplo, al menos 19 de los 32 grupos de suelos de
la Base de Referencia Mundial (WRB, por sus siglas
en inglés) se encuentran en la Amazonia (Quesada
etal. 2011), que solo carece de suelos asociados con
ambientes secos o frios.

1.4.2 La diversidad del suelo influye en la fun-
cion del ecosistema y la biodiversidad

El desarrollo del suelo se produce debido a la me-
teorizacion fisica y quimica de la roca madre y el
regolito, y al enriquecimiento de nutrientes a partir
del deposito aléctono de sedimentos y la descom-
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posicién organica autoctona. Los procesos de me-
teorizacion quimica (carbonatacién, disolucidn,
hidrdlisis, oxidacion-reduccion) se aceleran en los
climas calidos y humedos de las selvas bajas ama-
zOnicas, mientras que la meteorizacién fisica es
mas activa en los Andes altos. La meteorizacion fi-
sica se produce a través de procesos geomorficos
que rompen las particulas del suelo en tamafios
mas pequenos, mientras que la mayor parte de la
meteorizacién quimica de los suelos amazdnicos
comprende reacciones con el agua.

La meteorizacion reduce las concentraciones de
muchos elementos minerales esenciales para el
crecimiento de las plantas, como fosforo, calcio,
magnesio y potasio. La meteorizacion también al-
tera la composiciéon mineraldgica y las caracteris-
ticas morfoldgicas del suelo (Quesada et al. 2010).
En ultima instancia, esto da como resultado asocia-
ciones entre los principales grupos de clasificacién
del suelo y la distribucion de nutrientes (Figura
1.5.A). El fosforo del suelo sirve como un indicador
importante del desarrollo del suelo, ya que el con-
tenido total de fésforo disminuye durante la me-
teorizacion del suelo.

Debido a que la reserva de fosforo se transforma
gradualmente en formas no disponibles, el fésforo
es el principal nutriente que limita la productivi-
dad del ecosistema en los antiguos suelos amazoé-
nicos (Quesada et al. 2012; Quesada y Lloyd 2016).
Por otro lado, el nitréogeno se suministra a los sue-
los principalmente a través de la sedimentacién de
nitrogeno atmosférico y la fijacién de N,micro-
biano, acumuldndose asi a lo largo del desarrollo
del suelo. El nitrégeno no es limitante en los bos-
ques maduros, pero la limitacion de nitrégeno si
ocurre en bosques perturbados (p. €j., tala, incen-
dios, eventos de mortalidad a gran escala) y bos-
ques de arena blanca (Quesada y Lloyd 2016).

Los bosques no se ven afectados unicamente por
los suelos a través de la disponibilidad de nutrien-
tes. Los tipos de suelo mas jévenes que no han su-
frido una meteorizacion extensa muestran casi in-
variablemente un menor grado de desarrollo verti-
cal, siendo a menudo poco profundos y con hori-
zontes subterraneos duros que restringen el creci-
miento de las raices (Figura 1.5.CD). Los tipos de
suelo que han resultado de muchos millones de
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anos de meteorizaciéon suelen tener propiedades
fisicas favorables, como una estructura de suelo
bien desarrollada, buen drenaje y una alta capaci-
dad de almacenamiento de agua debido a su pro-
fundidad (Figura 1.5. E-F). Este equilibrio entre la
calidad fisica y la disponibilidad de nutrientes con-
tribuye en gran medida a la diversidad de ambien-
tes en la Amazonia y causa efectos profundos en la
forma como funciona el ecosistema.

Las propiedades fisicas del suelo, como la poca
profundidad, el drenaje deficiente y los impedi-
mentos fisicos para el crecimiento de las raices,
pueden ser una limitante importante para el creci-
miento forestal, lo que influye directa o indirecta-
mente en las tasas de recambio y mortalidad de los
arboles (Quesaday Lloyd 2016). Las propiedades fi-
sicas del suelo cambian los patrones de la biomasa
de la vegetacion sobre la superficie de la tierra
(Quesada et al. 2012), y como se almacena la bio-
masa en arboles individuales (Martins et al. 2015).
Los suelos fisicamente restringidos con altas tasas
de mortalidad de los arboles tienden a estar domi-
nados por muchos arboles pequenos, mientras que
los bosques que crecen en condiciones fisicas favo-
rables y de baja perturbacién del suelo permiten
que los arboles vivan mas tiempo y acumulen mas
biomasa. Las propiedades fisicas del suelo también
estan relacionadas con la abundancia de palmas en
la Amazonia (Emilio et al. 2014), y a la forma del ar-
bol a través de sus efectos sobre la relacién entre la
altura y el didmetro del arbol (Feldpausch et al
2011). De manera similar, las caracteristicas fisicas
del suelo también influyen sobre la estructura de-
mografica del bosque (Cintra et al. 2013) y la canti-
dad de madera muerta (Martins et al. 2015). Por
otro lado, la tasa de crecimiento forestal (produc-
cion de biomasa) esta directamente influenciada
por la disponibilidad de nutrientes del suelo. La
evidencia directa de la limitacion de nutrientes en
la productividad forestal ha sido reportada por
Quesada et al. (2012), quien demostro que las tasas
de crecimiento de la biomasa estaban correlacio-
nadas con las variaciones en las concentraciones
totales de fésforo en el suelo en toda la Amazonia.

Existe una controversia sobre la importancia de los
suelos para la riqueza de las especies de arboles en
la Amazonia. Algunos estudios informan que la ri-
queza de especies tuvo generalmente una correla-

Panel de Ciencia por la Amazonia

cion negativa con el estado de nutrientes del suelo,
mientras que otros informan una correlacién posi-
tiva (Faber-Langendoen y Gentry 1991; Phillips et
al. 2003; Ruokolainen et al. 2007). En todo caso, las
distribuciones de las especies arboreas usual-
mente estan asociadas con las propiedades del
suelo. Se encontraron relaciones significativas en-
tre la distribucién de arboles y las concentraciones
de nutrientes del suelo para al menos un tercio de
las especies de arboles en los bosques de tierras
bajas en Colombia, Ecuador y Panama (John et al.
2007). Higgins et al. (2011) muestran que los patro-
nes floristicos en los bosques amazonicos estaban
asociados con variaciones del suelo en diferentes
formaciones geoldgicas, lo que corresponde a un
cambio de 15 veces en la fertilidad del suelo y un
cambio casi total en la composicion de especies de
plantas, lo que sugiere que, en gran medida, los pa-
trones floristicos pueden estar relacionados con
patrones geoldgicos subyacentes (Quesada y Lloyd
2016).

1.5 Hidrologia Amazoénica: Rios, humedales,
aguas del suelo y aguas subterraneas

El agua sustenta la vida directamente e indirecta-
mente modula muchos procesos esenciales para la
vida. La variada distribucién del agua en la Amazo-
nia, en escalas de tiempo estacionales a geologicas,
provee el telon de fondo fisiografico para la vida
tanto terrestre como acudtica. A continuacion exa-
minamos el paisaje hidroldgico amazdénico mo-
derno como producto de gradientes geologicos y
climaticos, y destacamos las caracteristicas mas
relevantes para comprender la biodiversidad ama-
zonica.

1.5.1 La diversidad geoldgica y climatica da
forma ala diversidad hidrolégica en la Amazonia

Bajo un clima, una topografia, un sustrato y una
cubierta vegetal dados, que podrian ser incluso
mas importantes que los sustratos geologicos, se
controla la cantidad de lluvia que ingresa directa-
mente a la red de drenaje superficial (escurri-
miento superficial) y la cantidad que se infiltra en
el subsuelo. Mientras que el flujo superficial movi-
liza sedimentos y nutrientes hacia los sistemas
acuaticos, el material del subsuelo almacena el
agua infiltrada, lo que promueve la meteorizacion
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quimica y libera lentamente agua y solutos a los
arroyos como flujo base. El almacenamiento subte-
rraneo también es una fuente de agua del suelo de
la zona de las raices para las plantas durante los
periodos de sequia. A lo largo de la Amazonia, las
propiedades del sustrato que controlan esta parti-
cién superficie-subsuelo (p. €j., pendiente, perme-

Clases de suelo

meabilidad y espesor del regolito o del sedimento)
varian drasticamente. Esto crea un mosaico espa-
cial en el paisaje con pistas sobre donde se vierte o
recoge el agua. Donde existe una capacidad de al-
macenamiento sustancial en el subsuelo (suelos,
regolito, rocas fracturadas), los suelos y los rios no
se secan rapidamente y los ecosistemas son mas

Figura 1.5 A) La complejidad de los suelos en la Amazonia; la mayoria estdin muy meteorizados, el resto varia desde perfiles de
suelo bien desarrollados a jovenes. El material de roca madre (sustrato geoldgico) y los suelos estan directamente relacionados,
pero no existe relacién con la edad de las rocas. La depresidon O-E del bajo rio Amazonas tiene suelos muy pobres; las rocas crista-
linas de la Amazonia oriental son intermedias; los sustratos 'derivados de los Andes' en la Amazonia occidental tienen suelos ricos
(Quesada et al. 2011). B) El gradiente de fésforo en suelos amazonicos, con una clara tendencia de suelos ricos en fosforo en el
occidente a suelos pobres en fosforo en el oriente (Quesada y Lloyd 2016). C-D) Gleysoles, suelos no meteorizados y suelos pobres
en biomasa en la Amazonia occidental; E-F) Ferralsoles, suelo erosionado y bosque rico en biomasa en la Amazonia oriental (cré-

ditos de las fotos: B. Quesada, Jodo Rosa).
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resistentes alos cambios rapidos de los fendmenos
meteorolégicos y las sequias estacionales (Hodnett
etal 1997; Cuartas 2008; Tomasella et al. 2008; Neu
et al. 2011). La figura 1.6 ilustra los factores descri-
tos anteriormente, que dan forma a la plomeria hi-
drolégica del sistema (caricatura en el centro).

La profundidad de la capa freatica (mapa inferior,
Figura 1.6) es un buen indicador de las condiciones
hidrolégicas en toda la Amazonia. La profundidad
de la capa freatica (WTD, por sus siglas en inglés),
que va desde cero (en la superficie terrestre) hasta
mas de 80 m (ver la barra de color en la Figura 1.6),
refleja tanto el clima (flujos verticales) como el te-
rreno (flujos laterales por encima y por debajo del
suelo). Las aguas subterraneas poco profundas
sostienen el flujo de agua y la humedad del suelo en
periodos de sequia. Los ecosistemas de tierras al-
tas sobre una capa freatica profunda son unica-
mente de secano y son vulnerables a las sequias
meteoroldgicas, mientras que los ecosistemas de
tierras bajas sobre capas freaticas poco profundas,
sostenidos por la lluvia de las tierras altas a través
del flujo cuesta abajo, gozan de un suministro de
agua mas estable. La WTD poco profunda también
provoca anegamiento y condiciones anodxicas del
suelo, excluyendo la vegetacion de las tierras altas
que no tolera el anegamiento y seleccionando es-
pecies de humedales bien adaptadas al anega-
miento.

La estructura espacial de la WTD lleva una fuerte
firma de la topografia, directamente porque la pen-
diente de la superficie controla el drenaje, e indi-
rectamente a través de su influencia en el clima
(orografia, tasa de gradiente), regolito (meteoriza-
cion, erosion y sedimentacion) y suelo (estabilidad
del sustrato). Estas caracteristicas del terreno sien-
tan las bases fisiograficas de diversas caracteristi-
cas hidrolégicas.

El fuerte gradiente climatico a lo largo de la Ama-
zonia, particularmente en la cantidad de lluvia y la
estacionalidad, es otra fuerza que da forma a la di-
versidad hidrolédgica. La interaccién del clima y la
topografia da como resultado un rico patron espa-
cio-temporal de disponibilidad de agua en la Ama-
zonia. Sin embargo, a excepcion del flujo de la co-
rriente, las variables hidroldgicas criticas para los
ecosistemas, como la humedad del suelo en la zona
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delasraices yla WTD, se observan escasamente en
la vasta Amazonia, y aqui usamos un modelo (Mi-
guez-Macho y Fan 2012ab) para ilustrar patrones
estacionales y espaciales probables en variables
hidrolégicas clave.

Figura 1.7. (A) muestra la variabilidad hidrolégica
de la Amazonia; (i) disponibilidad de agua del suelo
para las plantas que refleja la lluvia estacional
(arriba), (ii) WTD que muestra areas de anega-
miento (condiciones de humedales, morado) y
agua subterranea accesible a las raices (azul) (cen-
tro), y (iii) altura de inundaciéon que muestra la ex-
tension de las inundaciones y la naturaleza dina-
mica de la conectividad lateral entre los arroyos
(abajo). Estos patrones inferidos nos permiten ver
la gran variabilidad espacial y los contrastes esta-
cionales en las condiciones hidroldgicas de la Ama-
zonia. La composicion quimica de las aguas de la
Amazonia refleja en gran medida los sustratos geo-
légicos a través de los cuales fluye el agua. La geo-
qguimica del agua del suelo, en particular los nu-
trientes del suelo para la vegetacion, que dependen
en gran medida del lecho rocoso (material de roca
madre) y la edad geoldgica, se discuten en la Sec-
cion 1.4. Aqui destacamos las causas geoldgicas de
los tipos de rios ampliamente reconocidos en toda
la Amazonia (Figura 1.7.B); (a) rios de aguas negras
que se originan en bosques de tierras bajas con
suelos arenosos pobres en nutrientes y altamente
acidos (pH = 3.5-6.0), (b) rios de aguas blancas que
nacen en las cordilleras andinas geoldégicamente
jovenes, que son ricos en sedimentos y nutrientes
y tener un pH casi neutro (6,8—7,0), y (c) rios de
aguas claras que drenan los antiguos escudos cra-
tonicos, que son pobres en sedimentos y nutrientes
y ligeramente acidos (pH = 6,1-6,7). Cada uno de
estos principales tipos de agua alberga especies de
plantas y animales acudticos diversas y especiali-
zadas (Stefanelli-Silva et al. 2019; Albert et al. 2020).

Algunos de los principales paisajes hidrologicos de
la Amazonia son humedales periédicamente inun-
dados como igapd (aguas negras y claras) y virzea
(aguas bravas), que contrastan con la terra firme
gue nunca se inunda (Figura 1.7.B). Es probable
que esta diversidad haya cambiado en el pasado
geologico a medida que el sistema de drenaje de la
Amazonia evoluciono alo largo de millones de afios
(Seccién 1.2y 1.3).
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1.5.2 Ladiversidad hidroldgica determinalos ha- la vida incluyen la disponibilidad de agua, la cali-

bitats terrestres y acuaticos y la diversidad de  dad del agua, la estabilidad temporal y la conecti-
ecosistemas vidad espacial. La Figura 1.7.A muestra la alta di-
versidad espacial en la disponibilidad y estabilidad

Las variables hidroldgicas que mas importan para del agua.

Figura 1.6 Impulsores de la hidrologia amazdnica moderna. Las flechas azules indican efectos hidroldgicos. El clima (arriba) deter-
mina la oferta de precipitaciones y la demanda de evaporacion (flujos verticales). La transpiracion de las plantas devuelve una gran
parte de la precipitacion a la atmdsfera a través de la transpiracion (flujo vertical), lo que reduce efectivamente la cantidad de agua
que se mueve lateralmente en la tierra. Los flujos laterales estan controlados en gran medida por la topografia a través de la red
fluvial en la superficie, y por el espesor y la permeabilidad del regolito dependiente del terreno a través del flujo de agua subterranea
en el subsuelo. El regolito también controla la capacidad de almacenamiento (el balde) mediante la cual se almacenan los excedentes
de la estacion humeda y se trasladan para subsidiar los déficits de la estacion seca. Las propiedades fisicas del suelo controlan la
infiltracion y, por lo tanto, el almacenamiento subterraneo. Todos los factores influyen directamente en el equilibrio hidrico de un
lugar, pero también indirectamente mediante la modulacién de otros factores (indicados por flechas negras dobles y delgadas).
Fuentes: mapa climatico de Maeda et al. (2017); mapa de indice de vegetacion de la NASA (earthobservatory.nasa.gov/global-maps);
mapa topografico de SRTM/NASA (www?2.jpl.nasa.gov/srtm); mapa de profundidad del regolito de Fan et al. (2013); mapa de textura
del suelo de Miguez-Macho y Fan (2012b); Mapa de profundidad hasta la capa freatica de (Miguez-Macho y Fan 2012b).
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Figura 1.7 (A) Distribucion espacial simulada por un modelo y contraste estacional en los 2 m superiores de la humedad del suelo
(m3m) disponible para la vegetacidn (superior); profundidad de la capa freatica (centro), altura del agua de inundacion y conec-
tividad de llanuras aluviales (abajo) (Miguez-Macho y Fan 2012a) (B) Tipos de agua del rio Amazonas: aguas negras, aguas blancas,
aguas claras, segun la quimica del agua y la carga de sedimentos, lo que refleja la naturaleza geoquimica de sus regiones de origen
(https://amazonwater.org/waters/rivers-types).
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La humedad del suelo disponible para la vegeta-
cion (fila superior) varia desde la saturacion hasta
el punto de marchitez en una estacion. La profun-
didad de la capa freatica (fila central) varia de O a
>80 m con patrones contrastantes a lo largo de la
temporada, lo que sugiere la distribucion estacio-
nal de los humedales, el capilar de aguas subterra-
neas que alcanza la profundidad de las raices de
las plantas y el espesor y la capacidad de almace-
namiento de agua de la zona vadosa que se va a lle-
nar en la estacion lluviosa. La altura del agua de
inundacion (fila inferior) es la caracteristica mas
dindmica de la Amazonia, llenando y vaciando lla-
nuras aluviales masivas y conectando estacional-
mente los muchos canales, lo que permite la mi-
gracion de la vida acudtica pero dificulta la de la te-
rrestre.

A nivel del paisaje, bajo el mismo clima y sobre una
geologia similar, las variaciones hidrologicas se
alinean fuertemente con los gradientes de las lade-
ras, con colinas mejor drenadas y valles mal dre-
nados. Esta variacién sistematica en el drenaje es
la base de la nocion de topo-secuencia o catena del
suelo (ver la Seccion 1.4). A lo largo de la catena se
han documentado cambios sistematicos en la dis-
tribucion de especies, encapsulados en el concepto
de nicho hidrolégico (Silvertown et al. 1999, 2014).

La Figura 1.8 da cuatro ejemplos. En (a), que re-
sume décadas de investigacion en los ecosistemas
de arena blanca en el drenaje del Rio Negro, Ter-
borgh et al. (1992) sefiala que las ligeras ondulacio-
nes en la topografia, imperceptibles en el suelo,
pueden influir dramdaticamente en las estructuras
de la vegetacion, debido a la respuesta selectiva de
la vegetacion al estrés hidrico (colinas de arena ex-
cesivamente drenadas) y al anegamiento (capa
freatica poco profunda en los valles), formando zo-
nas de elevacion desde igapd hasta bosques de terra
firme alo largo de un gradiente de drenaje. En (b),
el bosque de vdrzea, la riqueza de especies de arbo-
les estd fuertemente dividida en zonas alo largo de
gradientes de inundacion (pocas especies toleran
inundaciones prolongadas) en las llanuras aluvia-
les de la parte baja del rio Solimdes (Wittmann et al.
2011). In (c), Schietti et al. (2014) encontraron que
la recambio de especies corresponde a la recambio
en la profundidad de la capa freatica, desde una
profundidad uniforme debajo de las mesetas (10 %
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de recambio de especies) hasta variaciones y fluc-
tuaciones cerca de los valles (90 % de recambio de
especies). En (d), a lo largo de una ladera en el Ce-
rrado brasilefio, un dosel lenoso mas denso y com-
plejo ocupa las laderas superiores bien drenadas,
y la capa freatica poco profunda debajo de las lade-
ras inferiores causa anegamiento y restringe la
presencia de especies (Rossatto et al. 2012). La im-
portancia del drenaje de las laderas es mayor en
las partes de la Amazonia con una fuerte estacion
seca, cuando los valles permanecen humedos y
pueden sostener floristicamente diferentes ecosis-
temas de los valles.

1.6. Riqueza Mineral, Hidrocarburos y Acuiferos
en la Amazonia

La Amazonia ha sido conocida durante mucho
tiempo como un area de alto potencial para recur-
sos minerales y representa una de las ultimas fron-
teras de exploracién de minerales en el mundo
(Cordani y Juliani 2019). En las ultimas décadas, la
region ha sido escenario de intensas actividades
mineras (Monteiro 2005; ver Capitulos 9 y 11), in-
cluyendo los distritos de Carajas para Fe, Cu, Au,
Mn y Ni; Pitinga para Sn, Nb y elementos de tierras
raras (REE, por sus siglas en inglés); Serra do Navio
para Mn; y Trombetas-Juruti para Al (Ver tabla en
Figura 1.9). Durante mucho tiempo, la exploraciéon
minera de la Amazonia estuvo dominada por ga-
rimpos (es decir, operaciones de mineria artesanal,
normalmente no reguladas). A partir de la década
de 1990, las grandes empresas mineras comenza-
ron a emplear tecnologias modernas, como las
operaciones en la Provincia de Carajas (Fe, Cuy
Mn) y Juruti-Trombetas (Al) (Monteiro 2005; Cor-
dani y Juliani 2019).

Nuevas fronteras para la exploracién minera abar-
can el area central del Cratén Amazonico en el Es-
cudo Brasilefio, particularmente en las provincias
de Ventuari-Tapajds y Rio Negro-Juruena (Juliani
etal 2016)

La fiebre por los metales basicos y preciosos ha
atraido a muchas empresas mineras internaciona-
les ala Amazonia. Sin embargo, la geologia del sub-
suelo y el potencial mineral siguen siendo poco co-
nocidos en gran parte de las tierras bajas de la
Amazonia y el Escudo Guayanés. Estas regiones
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Figura 1.8 Ejemplos de influencia hidrolégica en la distribucion de especies a escala de paisaje en la Amazonia. Fuente: (A)
Terborgh et al. (1992); (B) Wittmann et al. (2010); (C) Schietti et al. (2014); (D) Rossatto et al. (2012).
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son de dificil acceso y han experimentado durante
mucho tiempo complejos problemas politicos y so-
ciales relacionados con el desarrollo industrial.

Las cuencas sedimentarias de la Amazonia contie-
nen grandes formaciones con porosidad y permea-
bilidad significativas. Una sintesis reciente de
multiples fuentes de datos en la Amazonia occi-
dental sugiere que el Sistema Acuifero Amazodnico
(SAA) es potencialmente uno de los sistemas acui-
feros mas grandes del mundo (Rosario et al. 2016)
como se discutié en la Seccién 1.6.3.

1.6.1 Yacimientos minerales en la Amazonia:
Una diversidad desde el Arcaico hasta el Fanero-
zoico

Los yacimientos de minerales son concentracio-
nes anémalas de un elemento de interés econo-
mico dentro de la corteza terrestre. Los yacimien-
tos de minerales pueden formarse como resultado
de (i) la interaccion de la litosfera, la hidrosfera, la
atmosfera y la biosfera; (ii) la disminucion en la
produccion de calor global interna, y (iii) los cam-
bios en la tectonica global (Robb 2005). La gran va-
riedad de yacimientos de minerales amazonicos es
consecuencia de la compleja y prolongada evolu-
cion geolodgica descrita en este capitulo.

La formacion de minerales amazonicos comenzod
en el Mesoarcaico (c. 3,0 Ga), con procesos geologi-
cos durante el Fanerozoico que ampliaron el po-
tencial mineral de la region. La mayoria de los ya-
cimientos de minerales amazdnicos conocidos se
concentran en terrenos precambricos, mientras
que los recursos de hidrocarburos y acuiferos se
concentran en cuencas sedimentarias fanerozoi-
cas (Figura 1.9, Figura 1.2A y B). Una de las provin-
cias mineras mas prolificas del mundo se encuen-
tra dentro del nticleo mds antiguo del Cratén Ama-
zbnico, en la Provincia Arcaica de Carajas. En la
parte sur, en el Dominio Rio Maria, la metalogéne-
sis del terreno estd marcada por la ocurrencia de
algunos depositos de oro dentro de los cinturones
de piedra verde del Mesoarcaico (3,2—2,8 Ga) (Mon-
teiro et al. 2014). Por el contrario, en la parte norte
dela Provincia de Carajas, el Dominio de Carajas es
una de las provincias mineras mejor dotadas del
mundo con una amplia variedad de yacimientos
(Monteiro et al. 2014). Los depositos de hierro aso-
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ciados con formaciones de hierro en bandas en Ca-
rajas son reconocidos mundialmente como las
operaciones mineras mas grandes del mundo. Los
depositos de manganeso, como en la mina Azul,
también ocurren en Carajas. Ademas, en los ulti-
mos anos, Carajas también se convirtié en un im-
portante productor de cobre (con oro asociado) en
Brasil (Juliani et al. 2016). Las rocas maficas o ul-
tramaficas generalizadas albergan depositos nota-
bles de Niy PGE (Elementos del Grupo del Platino,
por sus siglas en inglés; por ejemplo, Pt y Pd) tam-
bién en la provincia mineral de Carajas. Durante la
Orogenia Transamazonica (c. 2.05 Ga) se formaron
depdsitos sustanciales de Mn en la provincia de
Maroni-Itacaitinas, como el Buritirama y el Serra
do Navio.

Es comun encontrar una amplia variedad de yaci-
mientos de minerales relacionados con el granito
asociados con zonas de paleosubduccion dentro de
los terrenos paleoproterozoicos (2.1-1.6 Ga). La
provincia minera de Tapajos y la provincia auri-
fera de Alta Floresta son las fronteras actuales de
la exploracién minera en Brasil (Juliani et al. 2016;
Klein et al. 2018). En estos ambientes se encuen-
tran rocas plutonicas y volcanicas que albergan di-
ferentes estilos de depodsitos de Au-Ag-Cu-Mo de
edad Paleoproterozoica. Hacia la porcion noroeste
de la provincia de oro de Alta Floresta, la mina Ari-
puana es un raro ejemplo de un deposito paleopro-
terozoico de Pb-Zn asociado con calderas volcani-
cas conservadas (Biondi et al. 2013).

En el sector norte de la Provincia de Ventuari-Ta-
pajos, en el Escudo Guayanés, también se reportan
yacimientos graniticos, entre ellos (i) el famoso ya-
cimiento Pitinga, mina historica de Sn con grandes
contenidos de Nb, Ta, F y REE (Bettencourt et al.
2016); y (ii) el distrito de Surucucu, un terreno poco
investigado con depdsitos de Sn y Au (Klein et al.
2018). En la interfase de las provincias de Rio Ne-
gro-Juruena y Rondoniana-San Indcio, en la por-
cién suroeste del Craton Amazonico, se descubrie-
rony explotaron notables depdsitos de Sn en los ul-
timos 50 anos (Bettencourt et al. 2016). La intrusion
de granitos entre 1,31 y 0,97 Ga dio origen a gran-
des depdsitos de Sn, W y Nb (Bettencourt et al.
2016). El yacimiento de Seis Lagos representa una
de las reservas de Nb y REE mds importantes del
mundo. Este yacimiento estd contenido en una in-
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trusion de carbonatita y forma parte del norte de la
provincia de Rio Negro-Juruena, con una edad de
alrededor de 1,3 Ga (Rossoni et al. 2017).

Los depositos de aluminio (minerales de bauxita)
son bastante comunes en la Amazonia y abarcan
grandes reservas. Los distritos de bauxita de
Trombetas-Jurutiy Parago-minas representan im-
portantes fuentes de aluminio y se encuentran en
mesetas de bajo relieve dentro de algunas de las
cuencas sedimentarias del Fanerozoico (Costa
2016; Klein et al. 2018). Estos depodsitos también
son un buen ejemplo de yacimientos de minerales
formados por meteorizacién extrema y lixiviacion
de elementos no deseados, que concentran meta-
les en la matriz sedimentaria. La cubierta lateritica
madura es una caracteristica comun en la Amazo-
nia, que se formo por intensos procesos de meteo-
rizacion debido a las condiciones climaticas. Se
cree que estos procesos comenzaron en c. 80 May
permanecen activos hasta el presente (Monteiro et
al. 2018). Es importante destacar que estos proce-
sos también mejoran la calidad de los depositos de
Fe de Carajas, los depositos de Mn en Buritirama y
Serra do Navio, y los depdsitos de Nb-REE en Seis
Lagos.

1.6.2 Petroleo y gas

El petréleo y el gas se concentran principalmente
en la regiéon Subandina, a lo largo de los margenes
occidentales de la Amazonia, y en menor medida
en la Amazonia occidental y oriental (Figura 1.9).
En las cuencas sedimentarias subandinas, la bus-
queda de petrdleo y gas se inicié durante la década
de 1940; sin embargo, las primeras reservas de pe-
tréleo no se descubrieron hasta la década de 1980
en la region de los Llanos de Venezuela. Posterior-
mente, la exploracion de hidrocarburos se expan-
dio hacia el sur desde Colombia hacia Ecuador y
Peru. Ahora se sabe que las mayores reservas pro-
badas de hidrocarburos se encuentran en el ex-
tremo occidental de la Amazonia, en las estribacio-
nes de los Andes (de Souza 1997).

En la Amazonia brasilefia, la busqueda de petréleo
y gas comenzo durante la década de 1950 en las
cuencas sedimentarias intracratonicas, un tipo de
ambiente geologico y geografico muy diferente.
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Inicialmente, la actividad exploratoria estuvo en-
focada en las margenes de los principales rios,
como el Solimdes-Amazonia, Tapajos y Madeira.
Mas tarde, la exploracion se expandio hacia el bos-
que. En 1978, Petrobras (la empresa petrolera es-
tatal brasilefia) descubri6 el campo de gas de Ju-
rua. En los anos siguientes se perforaron tres po-
zos de evaluacién en el campo Jurua con el objetivo
de evaluar su potencial, el cual se determind como
no comercial. Sin embargo, a principios de la dé-
cada de 1980, Petrobras inicié una nueva campana
exploratoria que finalmente condujo al descubri-
miento del campo de petréleo y gas de Rio Urucu
en 1986, en el interior de la Amazonia occidental y
en la cuenca sedimentaria de Solimoes. Como este
nuevo campo contenia petroleo ademas de gas, Pe-
trobras reorientd sus esfuerzos exploratorios para
esta nueva area, dejando el desarrollo del campo
de gas Jurud para demandas futuras, pero condi-
cionado al potencial de nuevos descubrimientos y
la demanda comercial de gas seco. Después del
descubrimiento de Rio Urucu, se descubrio un
campo de petréleo y gas aun mads grande llamado
campo Leste de Urucu. Otros campos de petréleoy
gas mas pequenos que rodean la provincia de pe-
tréleo y gas de Urucu fueron descubiertos durante
la década de 1990 (Souza, 1997). Hoy, una empresa
privada tiene el monopolio de la exploracion y ex-
plotaciéon de petroleo y gas en la Amazonia brasi-
lefa.

1.6.3 Acuiferos

La Figura 1.9 muestra los principales sistemas
acuiferos de la Amazonia brasilefia. Los mas gran-
des se encuentran en cuencas sedimentarias a lo
largo del cauce principal del rio Amazonas, que
comprenden la cuenca sedimentaria Amazonas al
este y la cuenca sedimentaria Solimoes al occi-
dente. Aqui, gruesas secuencias de depodsitos de
arena y arcilla formadas durante el Mesozoico y el
Cenozoico permiten la acumulacion de grandes
sistemas acuiferos continuos (alternancia de acui-
feros y unidades de confinamiento) (Figura 1.9).
Viéndolo en el mapa (A), de este a occidente son los
sistemas acuiferos Alter do Chao, Icd y Solimdes
(Rosdrio et al. 2016; Hu et al. 2017). La vista trans-
versal (B) ilustra los tipos de acuiferos, donde los
acuiferos superficiales expuestos (no confinados)
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Figura 1.9 (A) Mapa tectonico-cronologico simplificado del norte de América del Sur con la distribucion de los principales yacimien-
tos minerales y campos de petroleo y gas (Modificado de Marini et al. 2016, and Klein et al. 2018). (B) Depositos de minerales de la
Amazonia y su ubicacion a lo largo de la escala de tiempo geoldgico. También se muestran en (A) los principales sistemas acuiferos
con secciones transversales que se muestran en (C) (modificado de Rosdrio et al. 2016; Hu et al. 2017).

se recargan activamente por precipitacion y se
descargan en la red de drenaje del rio, pero los
acuiferos enterrados (confinados, si estan enterra-
dos bajo estratos de baja permeabilidad) estan ais-
lado de las aguas superficiales. Fuera del eje cen-
tral de las cuencas sedimentarias, a lo largo del
cauce principal del rio Amazonas, se encuentran
los pequeriios acuiferos de Boa Vista y Parecis (no
se muestran) en areniscas/limolitas fracturadas
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del Paleozoico (Hirata y Suhogusoff 2019), que tie-
nen una capacidad limitada de almacenamiento de
aguas subterraneas.

Mientras que el acuifero Alter do Chio es principal-
mente libre en el oriente de la Amazonia brasilefia
(Seccién B-B', Figura 1.9.B), se vuelve semiconfi-
nado en el occidente de Brasil bajo los acuiferos de
Icad y Solimoes (Seccion A-A'"). Los acuiferos de So-

1.30



Capitulo 1: Historia Geologica y Geodiversidad de la Amazonia

limoes en la Amazonia occidental no estan confi-
nados, intercambiando agua con la red fluvial (Ro-
sario et al. 2016). A través de una sintesis de multi-
ples fuentes de datos, Rosario et al. (2016) también
identificaron el sistema acuifero confinado de
Tikuna, una gran unidad continua de arenisca del
Cretacico en la cuenca del Solimoes (ver la Figura
10). La Formacién Alter do Chao esta expuesta en
la Amazonia oriental y contintia hacia el occidente
desde las cuencas sedimentarias de Amazonas a
Solimées, donde se le han asignado dos nombres
de acuiferos: Alter do Chao (cuenca sedimentaria
de Amazonas) al este donde estd expuesta, y
Tikuna (cuenca sedimentaria de Solimoes) al occi-
dente, donde esta enterrada. Tres acuiferos se api-
lan verticalmente: Ica, Solimdes y Tikuna (o Alter
do Chao). Juntos, estos grandes acuiferos sedimen-
tarios conforman el Sistema Acuifero Amazonico,
uno de los sistemas acuiferos mas grandes del
mundo (Rosario et al. 2016).

1.7 Perspectiva: El futuro de la Amazonia

La geodiversidad amazonica enfrenta amenazas
graves e inminentes de una amplia gama de activi-
dades humanas. Estas amenazas van desde la de-
forestacion debido a la construccién de represasy
carreteras, la extraccién de minerales y los cam-
bios asociados en el uso de la tierra, hasta el cam-
bio climatico global y el aumento del nivel del mar.
Segun los modelos de emisiones de carbono ‘“‘sin
cambios” (business as usual), se pronostica que las
temperaturas globales aumentaran 6°C para el
2100 (IPCC 2021), pero los cambios regionales en la
temperatura y las respuestas de los ecosistemas
relacionados pueden diferir espacialmente, espe-
cialmente en areas topograficamente ricas como
los Andes. (IPCC 2021). El calentamiento global an-
tropogénico ya esta teniendo consecuencias am-
bientales dramaticas para la Amazonia, con los
mayores impactos futuros resultantes del aumento
del nivel del mar y de cambios pronunciados en los
patrones e intensidades de lluvia. Actualmente, la
atmoésfera de la Tierra tiene un promedio de 416
ppm de CO,, una concentracion 150 % superior a la
cantidad maxima medida durante los ciclos del
Pleistoceno (Glacial - Interglacial) de los ultimos
2,6 millones de afios, y que representa un nivel no
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visto desde principios del Mioceno c. Hace 23 mi-
llones de anos (Cui et al. 2020).

Los datos paleoclimaticos y los modelos climaticos
indican que las altas temperaturas superficiales
medias globales ocurrieron anteriormente en €po-
cas geologicas anteriores (p. €j., Inglis et al. 2020).
Por ejemplo, el Maximo Térmico del Paleoceno-Eo-
ceno (PETM, por sus siglas in inglés; aproximada-
mente 56 Ma) es un excelente analogo para nuestro
mundo posindustrial de calentamiento rapido
(McInerney y Wing, 2011; Jones et al. 2019). De ma-
nera similar, el Optimo Climatico del Eoceno Tem-
prano (EECO c. 53—51 Ma) también representa un
analogo historico util para escenarios futuros, de-
bido a concentraciones igualmente altas de CO at-
mosférico (Ingliset al. 2020). Modelos climaticos re-
cientes de Inglis et al. (2020) sugieren que durante
el PETM y el EECO, las temperaturas superficiales
medias globales de la Tierra fueron respectiva-
mente de 31,6°C y 27°C. Al asumir una tempera-
tura preindustrial de c. 14°C, esto hace que el
PETM y el EECO respectivamente fueran c. 17,6°C
y 13°C mas calientes que los niveles preindustria-
les.

Si las emisiones de carbono contintdan sin dismi-
nuir, los climas amazonicos se veran drastica-
mente alterados para el afio 2100 (Sorribas et al.
2016). El derretimiento de los casquetes polares
contribuird a un aumento global del nivel del mar
de mas de 13 m (c. 43 pies) para el afio 2500 (De-
Conto y Pollard 2016), y se prevé la pérdida total de
los casquetes polares de la Tierra en los proximos
400 a 700 anos (Winkelmann et al. 2015; Foster et
al. 2017). En un mundo sin hielo, los niveles globa-
les del mar seran c. 60 a 80 m (c. 200 a 260 pies) por
encima del nivel actual (Winkelmann et al. 2015),
mas altos de lo que han sido por c. 56 millones de
anos (Foster et al. 2017; Tierney et al. 2020). Estas
proyecciones implican que las aguas marinas se
adentrarian profundamente en la Amazonia cen-
tral, alterando drasticamente las costas, los habi-
tats, los microclimas y los patrones regionales de
lluvia (Figura 1.10). Tal incursion marina converti-
ria mas de un millén de km 2 de habitats estuarinos
y marinos de la selva tropical amazonica de las tie-
rras bajas, inundando el rango geografico com-
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Figura 1.10 Costa proyectada de América del Sur después de que los casquetes polares de la Tierra se hayan derretido (c. 2400 a
2700 EC) con costas que se anticipan a 60 y 80 m (216 y 262 pies) de elevacién. Imagen cortesia del Dr. Jodo Marcelo Abreu, Univer-
sidade Federal do Maranhao, Brasil.
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pleto de al menos 1,030 especies de plantas que es-
tan completamente confinadas en las tierras bajas
y el este de la Amazonia, y posiblemente llevando a
la mayoria, si no a todas, estas especies a la extin-
cion (Zizka et al. 2018).

Durante el Optimo Climatico del Mioceno Medio
(MMCO; c. 17-15 Ma), se estimé que las temperatu-
ras superficiales medias globales habian sido de
18,6°C, que es c. 3°C mas alto que el actual (You et
al. 2009). Esto convierte al MMCO en un analogo
realista de las temperaturas globales y los niveles
del mar del el proximo siglo. Durante la MMCO,
gran parte de la Amazonia occidental estaba cu-
bierta por el megasistema de humedales de Pebas,
con condiciones estuarinas causadas por incursio-
nes marinas relacionadas con el alto nivel del mar
predominante (Hoorn et al. 2010b; Jaramillo et al.
2017 Fig. 1.4.C.). Aunque la dinamica de la cuenca
en la Amazonia occidental fue diferente durante la
MMCO, en general, el pasado geoldgico puede dar-
les a los cientificos modernos una idea de como se
podrian desarrollar los paisajes futuros bajo esce-
narios climaticos de calentamiento global.

La comunidad cientifica actualmente no puede
predecir con precision y en detalle la forma como
los paisajes amazonicos y los paisajes fluviales res-
ponderan a todos estos desafios simultaneos. Sim-
plemente no tenemos los datos para pronosticar
todos los efectos de la invasion de las costas, el au-
mento de las inundaciones y lluvias extremas, las
sequias severas y la reduccién de la vegetacion. No
obstante, podemos esperar una erosién intensifi-
cada de los suelos desnudos, un aumento de los es-
combros en los rios y la erosion de los margenes de
los rios. Los rios seran atin mds propensos a las
inundaciones repentinas. Los incendios aumenta-
ran estos efectos en un ciclo de retroalimentacion
positiva, lo que llevara a una mayor probabilidad
de incendios debido ala disminucion de la cubierta
vegetal promovida por la erosion del suelo y la ari-
dificacion regional, particularmente en las cabece-
ras de los principales afluentes del sureste (por
ejemplo, Tapajos, Xingu, Tocantins) (Flores et al.
2019; Brando et al. 2020a, b). Los cambios de régi-
men en la cobertura vegetal del paisaje ya se estan
observando en otras partes del mundo luego de
una serie de devastadoras temporadas de incen-
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dios, como las de Australia (Filkov et al. 2020), Cali-
fornia (Wahl et al. 2019) y el Mediterraneo (Cama-
rero et al. 2019), entre muchos otros.

Al enfrentar tantas crisis ambientales a la vez, la
Amazonia se encuentra precipitadamente al borde
de un cambio de régimen climatico evolutiva-
mente Unico, un cambio irreversible de paisajes
mayormente boscosos a paisajes agricolas, margi-
nales y abandonados mayormente abiertos y am-
bientalmente degradados (Munroe et al. 2013; Xu et
al. 2020). Los futuros paisajes amazonicos pueden
verse muy diferentes de las vastas selvas tropicales
que han cubierto la mayor parte de la regién du-
rante los ultimos 100 millones de afos. La defores-
tacion antropogénica y la degradacion del habitat
en otras partes del mundo ya han transformado
grandes bloques de bosques antiguos en paisajes
agricolas y marginales en las ultimas décadas y si-
glos. Esta deforestacion dio como resultado la ero-
siéon generalizada del suelo, la aridificacion y la
pérdida de biodiversidad, por ejemplo, en los valles
de los rios Mississippi y Yangtze. Se requieren in-
versiones inmediatas y sostenidas para apoyar las
politicas de mitigacion climatica y conservacion
del paisaje, con acciones coordinadas a nivel local,
nacional e internacional (Albert et al. 2020).

En resumen, existe un amplio consenso dentro de
las comunidades de geociencias y ciencias climati-
cas de que mantener los casquetes polares de la
Tierra es fundamental para la persistencia de cli-
mas y costas relativamente estables que sustentan
los ecosistemas modernos y la civilizacién humana
(Sigmond et al. 2018; Vousdoukas et al. 2018; Wes-
terhold et al. 2020, Lear et al. 2021). En términos
mas crudos, corremos el riesgo de elevar la con-
centracion de CO, en la atmosfera de la Tierra por
encima de 450 ppm bajo nuestro propio riesgo
(Sherwood et al. 2020). Los estudios sobre la dina-
mica de la geodiversidad amazodnica atin estan en
sus fases tempranas, y se requerird una atencién
cuantitativa sobre la dinamica de los sistemas te-
rrestres amazoénicos para gestionar de manera
efectiva los paisajes amazonicos durante las peli-
grosas décadasy siglos venideros. Los terribles im-
pactos proyectados del cambio climatico aqui des-
critos pueden estar subestimados, ya que no tene-
mos una comprension sélida de las interrelaciones
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y los efectos en cascada que el aumento de las tem-
peraturas globales tendria sobre el medio am-
biente.

1.8 Conclusiones

En este capitulo exploramos los origenes de la geo-
diversidad de la Amazonia, con el objetivo de des-
entranar los vinculos entre la historia geoldgica, el
clima, la geomorfologia, los suelos, la hidrologia y
la biodiversidad. Encontramos conexiones profun-
das entre estos componentes aparentemente inde-
pendientes en la region.

El punto mds importante que transmitimos a tra-
vés de este estudio multidisciplinario es que la his-
toria amazonica se desarrolld alo largo de 3 mil mi-
llones de afios. Durante este tiempo, el sustrato
geoldgico de la region amazoénica formo parte de
diferentes continentes, y la configuracién actual
solo se formo en los ultimos 100 millones de afios.
Las caracteristicas geograficas clave, como las
montanias de los Andes en el margen occidental de
la Amazonia, y la conexidon entre América del Sury
América Central, solo se completaron en los ulti-
mos 20 millones de anios. Por el contrario, los blo-
ques de construccion de la Amazonia oriental fue-
ron configurados hace entre 3 mil y mil millones de
anos. El momento de estas configuraciones (occi-
dente y oriente) y sus efectos heredados, como la
estabilidad de la Amazonia oriental y la formacién
de montafas en la Amazonia occidental, fueron
dictados en gran medida por el movimiento de las
placas tectdnicas. La interconexién entre estas re-
giones 'viejas' y 'jovenes' de la corteza es lo que
hace tnica ala Amazonia. Por ejemplo, el gradiente
oriente-occidente de las edades de las provincias
geoldgicas se refleja en los tipos de suelo, lo que a
suvez crea gradientes en los nutrientes del sueloy,
por lo tanto, en los ecosistemas. La distribucién ge-
neral de la lluvia en la Amazonia esta determinada
directamente por los Andes que, junto con los tipos
de suelo, se interconectan para afectar las condi-
ciones hidrologicas en las tierras bajas. El clima,
los suelos, la hidrologia, la riqueza de minerales e
hidrocarburos y la biodiversidad se derivan o se
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superponen a este diverso tapiz geologico elabo-
rado por el tiempo geologico.

La rica historia geoldgica de la Amazonia se puede
deducir en parte de los registros profundos en sus
cuencas sedimentarias intracontinentales y depo-
sitos en alta mar. Estos registros brindan una ima-
gen consistente, aunque incompleta, de como era
el medio ambiente hace millones a decenas de mi-
llones de anos, cuando los niveles del mar y el
clima global eran drasticamente diferentes. Estos
registros demuestran que, si bien parte del rico ta-
piz geoldgico se establecié durante miles de millo-
nes de anos, los cambios ambientales, climaticos y
paisajisticos en esta region fueron dindmicos y ge-
neralizados durante decenas de millones de afios.
Si bien estos datos nos ayudan a comprender los
cambios ambientales y climaticos durante la es-
cala de tiempo de un millén de anos en la Amazo-
nia, las retroalimentaciones entre los procesos
geologicos y climaticos que dan forma dinamica al
medio ambiente requieren resoluciones tempora-
les de al menos decenas de miles de anos. Los re-
gistros sedimentolégicos y paleoclimaticos con
alta resolucion temporal son escasos y estan res-
tringidos a cuevas, lagos y nucleos glaciares en lo
alto de los Andes. Su desafortunada escasez se
combina con la abundante necesidad de mas da-
tos. Los registros de alta resolucién son cruciales
para comprender la respuesta de la Amazonia a
las fluctuaciones climaticas extremas.

Solo mediante la comprension de conexiones com-
plejas como las que se resumen aqui podemos
brindar una base para futuros planes de gestién y
conservacion. Sin embargo, como se demuestra en
este Capitulo, esta no es una tarea trivial. Los archi-
vos historicos de un pasado dindmico constituyen
también nuestras pautas de futuro y son, por tanto,
primordiales para trazar estrategias de manejo.
Los cambios pasados en el clima y el nivel del mar
nos ayudan a visualizar el futuro, si los escenarios
trazados por el IPCC se hacen realidad. Sin em-
bargo, para muchos factores, como las tasas de de-
gradacion del suelo y de los bosques, no existen
andlogos y podriamos experimentar cambios en el

1.34



Capitulo 1: Historia Geologica y Geodiversidad de la Amazonia

paisaje que no son facilmente reparados.

Las mejores estrategias para reducir el impacto
humano sobre el ambiente natural se basan indu-
dablemente en informacion cientifica. Nuestras
recomendaciones son, por lo tanto, lanzar una am-
plia red cientifica para producir una comprensién
mas profunda del sistema amazdnico.

1.9 Recomendaciones

La comunidad mundial debe trabajar de manera
estrecha y rapida con los gobiernos amazonicos
para desarrollar y promulgar las siguientes priori-
dades cientificas.

e Inversiones financieras a nivel de década y
apoyo politico para la investigacién geocienti-
fica en la Amazonia, priorizando la investiga-
cién y la educacion en instituciones que permi-
tan el estudio de la geodiversidad amazdnica en
multiples escalas espaciales y temporales y mas
alla de las fronteras sociales; esto incluye capa-
citar a la proxima generacion de geocientificos
amazonicos.

e Estudios interdisciplinarios de los sistemas te-
rrestres amazonicos, enfocados en las interac-
ciones entre el paisaje, el clima y los procesos
biolégicos, y como los circuitos de retroalimen-
tacion complejos entre estos sistemas se ven
afectados por las influencias antropogénicas en
curso.

e Integrar “big data” de todas las ciencias am-
bientales (p. €j., geociencia, clima, biologia), con
herramientas emergentes y conocimiento ex-
perto para desarrollar nuevas tecnologias para
la caracterizacion ambiental, incluyendo espe-
cialmente la geoquimica del suelo y acuatica
(superficial y subterranea).

e Establecer una red de Observatorios de Zonas
Criticas (sensu Brantley et al. 2017) en la Amazo-
nia para avanzar en el estudio de los procesos de
evolucion del paisaje, las tasas de erosién y la
produccion de sedimentos, en escalas de tiempo
histéricas y geoldgicas, cruciales para predecir
futuras respuestas geomoérficas al cambio am-
biental acelerado y la infraestructura cons-
truida por el hombre.
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Resumen Grafico

Figura 2.A Resumen gréfico.

Panel Cientifico por la Amazonia

2.2



Evolucion de la biodiversidad amazonica

Juan M. Guayasamin™, Camila C. Ribas®, Ana Carolina Carnaval’, Juan D. Carrillo®, Carina Hoornt, Liucia G. Lohmanw/, Douglas Riff,
Carmen Ulloa Ulloa", James S. Albert'

Mensajes clave

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

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

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

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

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

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

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

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

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

2.1 La cuenca del rio Amazonas

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

2.2 La biodiversidad amazonica es inmensa y muy
subestimada

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

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

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

y el Gran Chaco) separa las selvas amazdnicas y atldnticas, mientras que los Andes del Norte separan las selvas amazonicas y
chocoanas.
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nueva especie de pez en forma de gusano (Taruma-
nia walkerae) que habita en la hojarasca humeda en
lo profundo de la selva tropical, y que representa
una familia completamente nueva, los Tarumanii-
dae (de Pinna et al. 2018).

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

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

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

y de Pinna 2020).

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

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

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

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

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

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

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

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

gunda columna), Herping Tropical (tercera columna) y Carmen Ulloa Ulloa (cuarta columna).

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

2.3 Evolucion de los bosques amazonicos

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

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

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

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

En el Mioceno, el levantamiento de los Andes del
Norte condujo a una profunda reorganizacion de la
red fluvial y a la formaciéon del mega humedal de Pe-
bas, (Hoorn et al. 1995, 2010, 2017; Albert et al.
2018), un sistema de vastos ambientes lacustres y
pantanosos en la Amazonia occidental (Hoorn 1993;
Wesselingh y Salo 2006). El levantamiento progre-
sivo de los Andes del Norte también afecté el clima
regional, lo que provocé un aumento en las precipi-
taciones debido a la orografia (Poulsen et al. 2010).
Luego se establecieron vastas dareas de bosques
inundables, compuestos por palmas (ej., Grimsda-
lea), helechos y Poaceae, entre otros (Hoorn 1994;
Jaramillo et al. 2017; Hoorn et al. 2017; Kirschner y
Hoorn 2020). Ademas, las incursiones marinas en la
Amazonia occidental permitieron que los taxones
estuarinos colonizaran las costas de Pebas (Hoorn
1993; Boonstra et al. 2015; Jaramillo et al. 2017).

Panel Cientifico por la Amazonia

En el Mioceno tardioy el Plioceno, tuvo lugar una re-
modelaciéon importante del paisaje, causada por el
sobrellenado de cuencas sedimentarias en la Ama-
zonia occidental con sedimentos derivados de los
Andes. Esto condujo a una reorganizacion del dre-
najey alinicio del moderno rio Amazonas transcon-
tinental (ver el Capitulo 1). Las superficies de los an-
tiguos humedales de Pebas fueron colonizadas por
muchos linajes diferentes (Antonelli et al. 2009;
Roncal et al. 2013), en un proceso de expansion de
los bosques hacia tierras altas que se sugiere que
continuo hasta el Pleistoceno tardio (Pupim et al.
2019). Los cambios en el paisaje también conduje-
ron a una mayor diversificacién de numerosos lina-
jes de plantas, como los géneros de plantas con flo-
res Inga (Legumes; Richardson et al. 2001) y
Guatteria (Annonaceae; Erkens et al. 2007). Aproxi-
madamente al mismo tiempo, las laderas andinas
fueron colonizadas por muchos linajes de plantas,
incluyendo especies de Malvaceae (Hoorn et al.
2019), Arecaceae (es decir, palmas; Bacon et al
2018), y las familias Chloranthaceae (ej., Hedyos-
mum; Martinez et al. 2013). Desde el Mioceno Tardio
hasta el Plioceno (ca. 11-4 Ma), el ascenso de la Cor-
dillera Oriental de los Andes colombianos completo
el aislamiento del cis-andino (Orinoco-Amazonia)
de las cuencas transandinas (vertiente del Pacifico,
Magdalena y Maracaibo), resultando en el aisla-
miento de sus biotas acuaticas. La evidencia sugiere
que existieron altos niveles de diversidad de espe-
cies de plantas durante el Mioceno gracias a una
combinacién de baja estacionalidad, alta precipita-
cién y sustrato edafico heterogéneo (Jaramillo et al.
2010a).

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

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

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

2.4 Formacion de la megadiversa biota amazonica
2.4.1 Dinamicas de diversificacion

La biodiversidad amazdénica fue formada a través de
una combinacion unica e irrepetible de procesos
que entremezclan factores geolédgicos, climaticos y
biolégicos en amplias escalas espaciales y tempora-
les, involucrando taxones distribuidos en todo el
continente sudamericano y evolucionando durante
un periodo de decenas de millones de afos (Figura
2.4). Desde una perspectiva macroevolutiva, el nu-
mero de especies en una regién geografica puede
modelarse como un equilibrio entre las tasas de es-
peciacion e inmigracion que aumentan el numero
total de especies y la extincion que disminuye la ri-
queza de especies (Voelker et al. 2013; Castroviejo-
Fisher et al. 2014; Roxo et al. 2014). Una regién que
acumula una gran riqueza de especies debido a las
elevadas tasas de especiacion se ha denominado
una "cuna evolutiva" de diversidad, es decir, un lu-
gar de gran origen de especies (Gross 2019). Por el
contrario, una region donde las especies tienden a
acumularse a través de bajas tasas de extincion
puede llamarse un "museo evolutivo" de diversidad
(Stebbins 1974; Stenseth 1984). Aunque es un con-
cepto util en algunos contextos, este modelo no se
ajusta bien a la biodiversidad amazo6nica. Las espe-
cies amazonicas y los taxones superiores exhiben
una amplia gama de edades evolutivas, de modo que
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la Amazonia sirve simultdneamente como cuna y
museo evolutivo. Aun asi, los grupos con diferentes
edades filogenéticas promedio tienden a habitar di-
ferentes porciones geograficas de la cuenca amazo-
nica. Los conjuntos de especies en las tierras altas
de las Guayanas y los escudos brasilefios (>250 a
300 m de elevacién) a menudo incluyen una mezcla
delinajes mas antiguos y mas jovenes, mientras que
las cuencas sedimentarias de las tierras bajas a me-
nudo albergan linajes mds jovenes. Este patron se
observa en muchos grupos taxonoémicos (p. €j., plan-
tas, Ulloa Ulloa y Neill 2006; ranas cohete amazoni-
cas Allobates, ver la Figura 2.6, Réjaud et al. 2020;
peces, Albert et al. 2020a), aunque también existen
excepciones (Castroviejo-Fisher et al. 2014; Bonac-
corso y Guayasamin 2013). Se observan patrones
contrastantes de nucleo y periferia similares en mu-
chos taxones neotropicales, incluyendo aves, mami-
feros, serpientes, ranas y plantas (Antonelli et al.
2018; Azevedo et al. 2020; Vasconcelos et al. 2020).
La diversificacion en respuesta a las barreras geo-
graficas es uno de los procesos mas extendidos que
facilita la especiacién. En la Amazonia, se cree que
este proceso jugd un papel importante en la evolu-
cién de la biota local. Las barreras geograficas pue-
den aislar individuos que una vez pertenecieron a
una poblacién continua de una especie dada en dos
(0 mds) conjuntos de poblaciones que no se super-
ponen (Coyne y Orr 2004). Cuando esta separacion
geografica se mantiene durante largos periodos de
tiempo, se pueden formar nuevas especies a traves
de un proceso llamado especiacion alopatrica (Figu-
ras 2.5, 2.6, 2.7). Por ejemplo, el levantamiento de
los Andes separé taxones de tierras bajas previa-
mente conectados, impidiendo la dispersién y esta

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

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

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

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

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

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

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

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

2.4.2 Conectividad geografica a través del tiempo

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

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

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

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

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

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

2.4.3 Diversificacion mediada por rasgos en una
Amazonia heterogénea

Los estudios que consideran las afinidades de habi-
tat de las especies amazodnicas muestran que la his-
toria de cada taxon y su resiliencia a través del
tiempo estd profundamente vinculada a los tipos de
ambientes que ocupa. Esta visién esta transfor-
mando la forma en que los cientificos y el publico en
general ven la Amazonia. Debido a que se ha subes-
timado la heterogeneidad de los habitats amazoni-
cos de las tierras bajas y a que la regién se ha perci-
bido (erréneamente) como un ecosistema grande y
homogéneo, muchos taxones han sido equivocada-
mente considerados generalistas y, en consecuen-
cia, resilientes al cambio del paisaje (Bates y Demos
2001). En las aves, uno de los grupos mejor estudia-
dos en la Amazonia, se ha demostrado que las espe-
cies del bosque no inundable de tierras altas tiene
diferentes asociaciones ecoldgicas e historias evolu-
tivas en relacién con las especies que habitan en las
llanuras aluviales y aquellas en dreas de vegetacion
abierta (Figura 2.8) . En consecuencia, la distribu-
cién geografica de la diversidad bioldgica difiere en-
tre esos tres grupos, al igual que su resiliencia a
cambios ambientales futuros (Capurucho et al
2020; Cracraft et al. 2020; Thom et al. 2020). Las aves
asociadas con bosques no inundables de tierras al-
tas son las mds diversas (actualmente comprenden
alrededor de 1000 especies; Billerman et al. 2020).
En estos grupos, las especies distintas, aunque es-
trechamente relacionadas, se encuentran en cada
interfluvio amazoénico principal (Figura 2.7; Silva et
al. 2019). También se han descrito patrones simila-
res para otros grupos de organismos amazonicos
distribuidos principalmente en los bosques de tie-
rras altas (ej., Craig et al. 2017; Godinho y da Silva
2018).

Panel Cientifico por la Amazonia

Por el contrario, las poblaciones asociadas con am-
bientes estacionalmente inundados, cuyos habitats
disponibles se distribuyen actualmente a lo largo de
los principales rios amazonicos, han sido impacta-
das por cambios drasticos de habitat debido a cam-
bios en el sistema de drenaje durante los ultimos 5
Ma (Bicudo et al. 2019), incluyendo cambios signifi-
cativos incluso en los ultimos 45 ka (Pupim et al
2019). Si bien los rios grandes son barreras para la
dispersion de aves de sotobosque de cuerpo pe-
qguenio en bosques humedos no inundables, la vege-
tacion inundada estacionalmente que crece a lo
largo de estos rios promueve conexiones entre las
poblaciones de especies asociadas a las llanuras
aluviales adaptadas al ciclo de inundacién anual de
las llanuras aluviales de los rios. A diferencia de las
aves de bosques no inundables de tierras altas, las
especies de llanuras aluviales tienen poca diversi-
dad intraespecifica, pero representan linajes mas
antiguos que se originaron durante el Mioceno me-
dio a tardio (5—-11 Ma; Thom et al. 2020). Las mayo-
res diferencias genéticas dentro de estas especies
extendidas de llanuras aluviales se observan entre
las poblaciones de las cuencas sedimentarias occi-
dentales y las poblaciones de los escudos orientales
(Thom et al. 2018, 2020). Estas distintas trayectorias
evolutivas han ayudado a dar forma a la historia de
las llanuras aluviales amazoénicas (Bicudo et al.
2019). Los datos de aves y peces adaptados a las lla-
nuras aluviales, por ejemplo, indican poblaciones
histéricamente mas grandes y mas conectadas en la
Amazonia occidental (Santos et al. 2007; Thom et al.
2020), y ciclos de conectividad y aislamiento entre
especies que ocupan habitats estacionalmente
inundados en la Amazonia oriental vs. occidental.
Los organismos adaptados a paisajes inundados es-
tacionalmente son particularmente vulnerables a
las interrupciones de la conectividad causadas por
cambios histéricos en el paisaje o por impactos an-
tropogénicos como represas y vias fluviales (Latru-
besse et al. 2017; Anderson et al. 2018).
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Las especies asociadas con la vegetacidén abierta que
crece en suelos arenosos tienen aun un tercer pa-
tréon de distribucion de diversidad en la Amazonia.
En plantas y aves, por ejemplo, las poblaciones de la
misma especie se distribuyen en parches de habitat
abierto separados por tierras altas y bosques inun-
dados y ubicados a miles de kildémetros de distancia,
abarcando todos los interfluvios principales (Capu-
rucho et al. 2020). A pesar de tener una distribucién
naturalmente fragmentada en la actualidad, estas
especies estaban menos aisladas en el pasado, lo
que sugiere que, aunque presente en la Amazonia
durante millones de anos, la distribucion de la vege-
tacién abierta ha variado a lo largo del tiempo (Ade-
ney et al. 2016).

Juntos, estos patrones contrastantes indican que el
paisaje amazoénicoy sus diferentes habitats han sido
espacialmente dindmicos durante millones de anos,
yque ladistribucion actual de habitats y especies re-
presenta un instante en el tiempo.

2.4.4 Como la biodiversidad genera y mantiene la
biodiversidad

No hay duda que diversas biotas con muchos orga-
nismos funcionalmente distintos, ambientes bioti-
cos complejos y multiples interacciones y oportuni-
dades ecologicas facilitan la coexistencia de espe-
cies y elevan los valores regionales de densidad y
riqueza de las especies. En este sentido, se puede

Figura 2.8 Resumen de patrones de diversificacion para 21 clados taxonémicos de aves amazodnicas restringidas al sotobosque del
bosque alto (terra firme). Izquierda: Relaciones entre nueve dreas de endemismo, deducidas de datos genéticos; los graficos circulares
denotan probabilidades de dreas ancestrales. Derecha: Areas de endemismo actualmente reconocidas para aves de bosques de tierras
altas. Observe como la historia de diversificacién de este grupo coincide con la ubicacién de los rios amazdnicos que delimitan areas
de endemismo (por ejemplo, el rio Tocantins entre las dreas de endemismo de Belém y Xingu). También es evidente una diferencia-
cién inicial entre los clados al norte del rio Amazonas (representados por las dreas Guayana, Imeri, Napo/Jau) y los del sur (Inambari,

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

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

Otros ejemplos de dindmicas potenciales de la Reina
Roja incluyen organismos que afectan el ambiente
fisico que experimentan otras especies, como plan-
tas que constituyen un habitat estructural (ej., bro-
melias que brindan un hébitat de reproduccién para
especies de ranas e invertebrados), u organismos
que modifican el ambiente fisico y quimico utilizado
por varios otros taxones (ej., hongos y lombrices de
tierra que modifican la quimica del suelo y el agua).
Las interacciones entre organismos, como aquellas
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que benefician al menos a un miembro de un con-
junto de especies locales, se conocen como facilita-
cion bidtica. A continuacidon se presentan varios
ejemplos de como las interacciones bidticas han fa-
cilitado la evolucién de la diversidad amazonica.

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

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

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

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

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

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

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

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

Alolargo de su larga historia geolégica, la Pan-Ama-
zonia ha sufrido grandes cambios ambientales, im-
pulsados principalmente por fuerzas tectonicas re-
gionales y climaticas globales. La Pan-Amazonia
una vez se extendié sobre la mayor parte del norte

2.24



Capitulo 2: Evolucion de la biodiversidad amazdnica

de América del Sur, con tierras bajas caracterizadas (i) El levantamiento durante el Paleégeno de los

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

2.26



Capitulo 2: Evolucion de la biodiversidad amazdnica

CUADRO 2.3: Diversidad y Paisajes Amazonicos Pasados

Los principales registros sobre el inicio de la selva amazonica actual son los fésiles de plantas y animales
del periodo Paleoceno (~58 Ma) encontrados en la Formacion Cerrejon en el norte de Colombia (Wing et al.
2009). Los fésiles indican una gran diversidad de linajes caracteristicos de plantas tropicales (gj., palmeras
y leguminosas), insectos herbivoros (Wing et al. 2009) y una fauna tinica de serpientes gigantes, cocodrilos
y tortugas (Head et al. 2009). En el pasado, la Amazonia ocupaba una superficie mayor que la actual. La
Pan-Amazonia incluia el drea de las actuales cuencas de la Amazonia, Magdalena y Orinoco. Las faunas
fésiles de La Venta (13—-11 Ma) en el valle del Magdalena en Colombia (Kay et al. 1997), y de Acre en Brasil
y Urumaco en el noroeste de Venezuela (~11-6 Ma) evidencian la diversidad pasada y el cambio del paisaje
en la Amazonia a través del tiempo (Sanchez-Villagra et al. 2010). La fauna de La Venta registra una alta
variedad de mamiferos caracteristicos del bosque tropical, como primates y murciélagos, asi como coco-
drilos y tortugas gigantes y numerosos peces de agua dulce (Kay et al. 1997). De manera similar, la fauna
de Acre en Brasil y Urumaco en Venezuela incluye una gran diversidad de mamiferos, cocodrilos, tortugas
y peces (Sanchez-Villagra et al. 2010). El registro fosil de vertebrados acuaticos, como cocodrilos, tortugas
y peces de La Venta y Urumaco, muestra claramente que estas regiones estaban conectadas con la actual
Amazonia, cuando existia el mega humedal de Pebas (ej., Cadena et al. 2020b).

Figura B2.3.1 Diversidad pasada en la Amazonia y el paisaje de mega humedales. Izquierda: La diversidad cambia a través del
tiempo, como lo muestra el registro fésil. Tener en cuenta que la diversidad floral se ha mantenido alta desde el Paledgeno (ca. 60
Ma), y los cocodrilos y moluscos se diversificaron con la aparicién de los megahumedales y disminuyeron con su desaparicion (mo-
dificado de Hoorn et al. 2010). Derecha: Reconstruccién del paisaje amazoénico durante el Mioceno medio a tardio (16—7 Ma) desta-
cando al caimdn gigante Purussaurus brasiliensis depredando un toxodonte (Trigodon). Ilustraciéon de Orlando Grillo, en Hoorn and
Wesselingh (2010).
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(Mourasuchus) y presas pequeias generalizadas
(Caiman y Paleosuchus). En tierra, los ultimos re-
presentantes de un grupo extinto de crocodilifor-
mes terrestres, los Sebecidae, compitieron con los
mamiferos como depredadores principales. Este
grupo incluia al depredador terrestre mas grande de
la Amazonia durante el Mioceno Medio, Barinasu-
chus arveloi, de la Formacién Parangula en Vene-
zuela, que alcanzaba hasta 6 metros de longitud
(Paolillo y Linares 2007). Debido a que los depreda-
dores superiores son muy susceptibles a los cam-
bios ambientales drasticos, es probable (aunque
aun no se ha confirmado) que los cambios en el
mega humedal hayan afectado la supervivencia de
estos organismos (Salas-Gismondi et al. 2015).

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

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

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

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

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

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

El registro fosil global nos muestra que las especies
con dietas especializadas, tamafos corporales mas
grandes, distribuciones geograficas mas amplias,
mayor longevidad, reproduccion mas lenta y menos
descendencia, son mds susceptibles a cambios y
tienen un mayor riesgo de extincién (McKinney
1997; Purvis et al. 2000). Por otro lado, las especies

2.29



Capitulo 2: Evolucion de la biodiversidad amazdnica

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

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

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

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

2.6 Conservacion de procesos ecologicos y evolu-
tivos

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

2.7 Conclusiones

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

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

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

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

2.8 Recomendaciones

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

Prioridades cientificas:

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

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

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

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

Prioridades de conservacion:

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

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

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

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

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

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

Figura 3.A La Amazonia es el drea con mayor biodiversidad para la mayoria de los grupos taxondmicos. Las fotografias muestran especies y ecosistemas
iconicos a lo largo del gradiente altitudinal de la region, al igual que las interacciones de especies seleccionadas. Ilustracion de fondo por ekolara. Fotografias
de Esteban Suaréz, Galo Zapata-Rios, Fernando Trujillo, Robert Schlappal/© Superbass / CC-BY-SA-3.0 (via Wikimedia Commons).
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Mensajes clave

e La cuenca amazénica es una de las dreas con mayor biodiversidad del mundo para la mayoria de los
grupos taxonomicos. La diversidad varia geograficamente, siendo algunos grupos mas diversos en las
tierras bajas amazonicas, mientras que otros prosperan en los Andes.

e Las evaluaciones actuales subestiman la verdadera riqueza de especies de la Amazonia, en parte debido
a la dificultad de muestreo en esta vasta region. La Amazonia exhibe una tasa increfblemente alta de
descubrimiento de nuevas especies (una cada dos dias) y, al ritmo actual, tomara varios cientos de afios
compilar una lista completa de plantas y animales (sin mencionar su distribucién geografica, historia
natural y estado de conservacion). Ademas, algunos grupos, como hongos, algas, liquenes y bacterias
han sido estudiados poco.

e Las interacciones planta-animal son un proceso ecolégico muy importante en los bosques amazonicos,
sin las cuales estos bosques dejarian de existir. Tales interacciones han llevado a la evolucién de una
gran diversidad de especies. Estas redes de mutualistas y consumidores determinan todos los aspectos
de los bosques amazodnicos y son responsables de su composicién, regulacion de especies, recuperacion
de areas perturbadas y generacion de la biodiversidad que comprende el bosque, los rios y otros
ecosistemas.

Resumen

Los cientificos no han podido estimar el nimero de especies en la Amazonia, al orden de magnitud mas
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cercano. Aunque la Amazonia incluye uno de los bosques mds grandes del mundo, también es uno de los
menos conocidos biolégicamente. Documentar su biodiversidad es un desafio debido a suinmenso tamaro,
heterogeneidad y acceso limitado. Con base en el conocimiento actual, la Amazonia exhibe la mayor
densidad de especies, asi como el mayor numero de especies amenazadas (muchas de ellas endémicas) de
plantas vasculares y no vasculares, peces, anfibios, aves y mamiferos. Todavia falta un conocimiento mas
profundo de los patrones de la biodiversidad, y el recambio espacial de los ensamblajes de especies a
diferentes escalas ain no se comprende bien. En la Amazonia también podemos encontrar algunos ejemplos
destacados del comportamiento animal. Por ejemplo, muchos peces migran largas distancias, y algunos de
ellos realizan las migraciones de agua dulce mas largas conocidas en el mundo, viajando a lo largo de la
cuenca amazonica en una migracion de ida y vuelta de ~12,000 km. También es importante considerar que
las interacciones planta-animal y las interacciones troficas son procesos ecoldgicos centrales en los bosques
amazonicos. Las interrupciones de estas interacciones pueden alterar la composicion de la comunidad
bioldgica a largo plazo. La diversidad funcional, incluyendo la variacién intraespecifica e interespecifica, ha
atraido recientemente la atencién de los cientificos y es evidente que contribuye a la resiliencia de las
comunidades y los ecosistemas ante las perturbaciones, incluyendo el cambio climatico. Todavia queda
mucho por aprender sobre la biodiversidad amazonica, los ensamblajes de especies y las interacciones
ecologicas. Hay sesgos espaciales y taxondmicos en los datos (incluyendo muchos lugares inexplorados y
grupos taxondmicos menos conocidos), que afectan nuestra comprension de los patrones de biodiversidad
en la Amazonia. Este capitulo destacala necesidad de tener mds investigacion basica y aplicada para mejorar
nuestro conocimiento de los patrones de biodiversidad en toda la region. Esta informacién es fundamental
para comprender los impactos de las actividades humanas e informar las acciones de conservacién y
restauracion.

Palabras clave: Biodiversidad, riqueza de especies, endemismo, fauna, flora, interacciones planta-animal, migracion,
diversidad filogenética, diversidad funcional.

3.1 ¢Por qué la Amazonia es tan rica en especies
y ecosistemas?

La Amazonia es el area biologicamente mas
diversa del planeta. Abarcando aproximadamente
5.800.000 km?, la biodiversidad en la provincia
biogeografica amazonica es inconmensurable.
Mas de una décima parte de las especies del
mundo se encuentran en esta region (Mittermeier
et al. 2002). Las evaluaciones de la riqueza de
especies indican cerca de 50.000 plantas
vasculares, al menos 2.406 peces, 427 anfibios,
371 reptiles, 1.300 aves y 425 mamiferos en la
selva amazodnica (Mittermeier et al, 2003, Hubell et
al. 2008, Jézéquel et al. 2020). Estas cifras son una
gran subestimacién de los nameros reales, y para
algunos grupos estan sesgadas hacia la Amazonia
brasilefial. Ademaéas, estas cifras resaltan la
necesidad de una mayor investigacién basica

! http://censo.museu-goeldi.br:8080/museugoeldi-web-1.2.0
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sobre los patrones de biodiversidad en toda la
region (ver el Cuadro 3.2 para obtener
estimaciones de los numeros de riqueza de
especies que incluyen la seccion andina de la
cuenca, segun los registros de Global Biodiversity
Information Facility, GBIF). El endemismo
también es alto en la cuenca amazonica. Por
ejemplo, en las tierras bajas amazodnicas,
aproximadamente el 40% de los mamiferos, el
70% de los reptiles y el 86% de los anfibios no se
encuentran en otros lugares (Mittermeier et al.
2003). Los ecosistemas amazonicos van desde
bosques y sabanas hasta humedales (ver el
Capitulo 4).

Los tres tipos principales de agua (aguas blancas,
negras y claras) difieren en su origen y
composiciéon de sedimentos y minerales,
formando un mosaico unico de ecosistemas de
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agua dulce en toda la cuenca (ver el Capitulo 4). La
diversidad de vida en la Amazonia es asombrosa,
pero ¢por qué la Amazonia es tan rica en especies
y ecosistemas? Muchos procesos han contribuido
a generar la alta biodiversidad amazoénica (ver el
Capitulo 2 para diferentes modelos de
diversificacion). Las variables que incluyen la
tectonica, el hidroclima, los factores evolutivos y
ecoldgicos (ver el Capitulo 2), los regimenes de
perturbacion y el legado mas reciente de un
paisaje cultural (ver el Capitulo 10) se encuentran
entre los procesos mas importantes.

La biodiversidad se refiere al numero de especies,
la variedad y la variabilidad de los organismos
vivos (p. ., plantas, animales, hongos,
microorganismos), incluyendo los ecosistemas
terrestres, subterrdneos, marinos y otros
ecosistemas acuaticos, y los sistemas ecoldgicos
de los que forman parte. El concepto de
biodiversidad incluye la variedad dentro de las
especies (diversidad genética), entre especies y de
ecosistemas (Convenio de las Naciones Unidas
sobre la Diversidad Bioldgica®). Los cientificos aun
no han estimado el numero de especies que viven
en la Amazonia al orden de magnitud mas
cercano. Los investigadores contintan
descubriendo nuevas especies, incluso entre los
grupos taxondémicos mas conocidos, como los
mamiferos y las aves (Patterson 2001, Mild et al.
2012, Ribas y Aleixo 2019). Para muchos taxones
de invertebrados, la biodiversidad no descrita es
tan predominante que los cientificos han descrito
solo una pequena fraccion de las especies que se
encuentran en la region.

La Amazonia es un icono mundial de la
biodiversidad. El conocimiento actual sobre la
distribucion de especies sugiere patrones
biogeograficos complejos (Ribas et al. 2012, Naka
y Brumfield 2018, Silva et al. 2019, Moraes et al.
2020). Luego de considerar estos patrones
biogeograficos y la historia geoldgica y climatica
de la region, los investigadores han propuesto
varias hipotesis para explicar el origen de la alta

i pttps://www.chd.int/convention/articles/?a =chd-02
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biodiversidad amazoénica (Haffer 2008, Leite y
Rogers 2013). La rela-cién entre datos bioldgicos,
climaticos y geoldgicos (Baker et al 2014) es
importante para dilucidar la historia ambiental, el
origen y el destino de la biodiversidad amazdénica.
Sin embargo, los patrones biogeograficos varian
considerablemente entre los grupos taxondmicos,
lo que agrega complejidad al andlisis de la historia
ambiental y la diversificacién biotica.

El establecimiento de un sistema de drenaje
transcontinental durante el Mioceno (9,4 a 9,0 Ma)
puede haber promovido la evolucién reciente de
comunidades de terra firme en las tierras bajas de
la Amazonia occidental (Hoorn et al. 2010, Ribasy
Aleixo 2019). En cambio, los diferentes habitats
inundados dependen de los ambientes asociados
a la dindmica fluvial y al ciclo de inundaciones
(pulso de inundacion), por lo que su evolucion esta
ligada al amplio sistema de drenaje amazonico
(Toewsetal. 2016, Moraes etal. 2016). La dindmica
fluvial podria haber influido en la evolucion y
distribucién reciente de especies adaptadas a
ambientes inundados y posiblemente
interrumpido el movimiento entre las
poblaciones del este y el oeste de la Amazonia,
como lo sugiere la variacion fenotipica en los
vertebrados y lo confirman los analisis genomicos
(p. €j., Leite y Rogers 2013). Ademds, como
respuesta a cambios geoldgicos mdas amplios, la
mayoria de las especies pudieron generar
diferentes grados de diversidad genética
intraespecifica, dependiendo de cémo respondan
a los cambios fisicos en sus hdabitats (Ribas y
Aleixo 2019). Por lo tanto, otro impulsor
fundamental de la diversidad biologica regional es
la heterogeneidad ambiental asociada con el
levantamiento de los Andes y el pulso y la
fluctuacién de las inundaciones estacionales en
las grandes planicies fluviales aluviales de la
Amazonia, complementado por  eventos
climaticos macrorregionales (Junk 1997).

Este capitulo brinda una descripcion general de la
biodiversidad en la region amazdénica, explica por
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qué esta regidén es tan rica en especies y eco-
sistemas, y describe algunos procesos ecoldgicos
sobresalientes que hacen de la Amazonia un icono
del mundo natural. Los grupos taxondmicos
terrestres y acudticos seleccionados muestran
cudnto sabemos y, lo que es mds importante,
cudnto aun no sabemos y tenemos aun por
descubrir. La comprension clara de los niveles de
biodiversidad y sus variaciones espaciales y
temporales es crucial para comprender Ila
estabilidad futura bajo diferentes escenarios de
cambio climatico e informar los esfuerzos de
conservacion.

3.2 Patrones de diversidad biologica de grupos
taxonomicos seleccionados

3.2.1 Plantas vasculares

La transmision oral intangible perpetud el
conocimiento tradicional, las practicas agricolas 'y
los usos medicinales y culinarios de las plantas
amazonicas de generacién en generacion.
Representaciones pictéricas en artefactos (p. €j.,
textiles, ceramica, joyeria) y restos arqueolégicos
que quedan por todo el territorio (ver, por ejemplo,
Mesia Montenegro 2014, Zarillo et al. 2018)
apuntan a los usos tradicionales y la
domesticaciéon de muchas plantas (Cuadro 3.1).
Los primeros europeos narraron e ilustraron
plantas domesticadas, como el chile, la yuca y el
tabaco, asi como la primera ilustracion de la pina
y su deliciosa descripcion (Cobo 1964[1653],
Ferndndez de Oviedo y Valdés 1526, Myers 2007,
Piso y Marcgrave 1648). A pesar del largo uso
tradicional de algunas de estas plantas, aun se
desconocen los beneficios potenciales de la gran
mayoria de las especies (Alcantara-Rodriguez
2019, Antonelli et al. 2019, Consejo Nacional de
Investigacién 1989). La corona espanola financio
expediciones  botdnicas a las colonias
sudamericanas en el siglo XVIII con el objetivo de
descubrir y documentar plantas medicinales,
como la quinina (cascarilla corteza, Cinchona
officinalis; Ruiz 1792, Ruiz y Pavon 1801). Estas
primeras expediciones, junto con las europeas
posteriores, recolectaron miles de especimenes
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de herbario y publicaron trabajos que sentaron las
bases de la taxonomia moderna de plantas
amazodnicas (p. ej., Aublet 1775, Guayana
Francesa; Ruiz y Pavén 1798-1802, Pery;
Humboldt y Bonpland 1816-1818, norte de
América del Sur; von Martius et al 1840-1906,
Brasil, en ese momento la primera flora completa
de un pais de América del Sur). En el siglo XIX se
abrieron los primeros museos y herbarios
asociados en las nacientes republicas (Museo
Nacional de Rio de Janeiro en 1831, Universidad
Central de Quito en 1860, Museu Paraénse Emilio
Goeldi en 1866, Universidad de Georgetown en
1879, Jardin Botdnico de Rio de Janeiro en 1890),
seguido por muchos otros a principios del siglo
XX. Durante la segunda mitad del siglo XX,
numerosas iniciativas nacionales y
colaboraciones internacionales en investigacion y
exploracion botanica dieron como resultado
nuevos herbarios en museos y universidades,
miles de especimenes recolectados, nuevas
especies de plantas descritas para la ciencia y una
variedad de publicaciones de investigaciones
floristicas. En los ultimos treinta anos, con el
avance de los recursos electronicos (herbarios
virtuales, bibliotecas digitales, bases de datos), los
catalogos o las listas de control de plantas (una
lista curada de nombres de especies) se
convirtieron en una forma mas rapida de recopilar
informacién y se han publicado para cada pais
(BFG 2018, Ulloa Ulloa et al. 2017, Ulloa Ulloa y
Jorgensen 2018, Tabla 3.1). Todavia no existe una
flora moderna completa (en forma de trabajo
descriptivo de revisién, con claves de
identificacion e ilustraciones) para ningun pais de
la regidn, pero se estan realizando colaboraciones
innovadoras en linea (Cuadro 3.1).

Una compilacion reciente de una lista de plantas
vasculares de las Américas (Ulloa Ulloa et al. 2017)
sintetizd los notables logros de expediciones de
plantas, recolectores y descriptores, floras
regionales y decenas de miles de publicaciones
(Givnish, 2017). Se sabe que los paises
amazonicos (Venezuela, Colombia, Ecuador, Peru,
Bolivia, Brasil, Guyana, Surinam y el
departamento francés de ultramar de la Guayana
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Francesa) albergan unas 79.600 especies de
plantas vasculares nativas, lo que corresponde al
20% del total
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Tabla 3.1. Diversidad de plantas vasculares nativas (todas las plantas) en paises amazonicos y referencias.

Guayanas
(Guyana,
Pais/Region Surinam, Venezuela Colombia Ecuador Peru Bolivia Brasil
Guayana
Francesa)
Plantas Vasculares
Totales (Los numeros
entre paréntesis son el 8.389 15.395 24.047 18.505 19.836 14.736 34.472
numero total de (1.183) (3.475) (7.420) (5.992) (7.875) (3.097) (19.489)
especies endémicas)
(Ulloa Ulloa et al. 2020)
Por debajo de 1000 m, 6.890
Plantas con semillas N 5.835 11.846
(Cardoso et al. 2017 o LIt (Bernal et al. 2015) 3.607 5.401 3.518 (BFG 2018)
. Venezuela]
especificado)
Flora de Venezuela
(Lasser et al. editores
Flora de las (1968-a la fecha) Flora de Perti Fl(.)r.a de
Guayanas . Flora de Ecuador . Bolivia (En .
Flora del pais en curso  (Gorts-van Rijn B RE T S (Sparre et al. editores (WEEECE, preparacion TR D
Floradela Guayana  (1983-ala fecha) : ' 1936-alafecha, ’ 2020 en linea
etal. 1973-a la fecha). ver Menezes
Venezolana ver Gentry, 1980)
1986-a la fecha) (Steyermark et al etal 2015)
1995—2005)
Jorgenseny Ledn-
Funk et al. ancaltgac)iuiiog Zaru]?:lt‘:?lli“()l};93)' Jorgensen et Forzza et al
Catalogo de Plantas (2007); Feuillet Hokche et al. (2008) Bernal et al. (2015) Ulloay N(?lll (2005); Ulloa Ulloa et al. al. (2014) (2010); BFG (2018)
(2009) Neilly (2004)
Ulloa Ulloa (2011)
En curso (Calderén En curso
etal. 2002-a la

Endémicas de la Lista

Ledn-Yanez et al. Leon et al. (2006

(Navarro et

Roja Huérfano et al. (2020) fechg, no exclusivo (2011) [2007]) al. 2012—a la Mal(‘tzlgls;)t cE
e plantas
endémicas) fecha)

Plantas Ver Dutra et al.
utiles/medicinales De La Torre et al. (2016); Vieira et al.
Existen numerosas Guénchez (1999) Pérez Arbelaez (2008); Rios ef al. Brack Egg (1999), (2016); Coradin et

publicaciones locales y (1956, 1990) (é 007) Reynel (2003) al. (2018) Mors et
regionales. Aqui solo se al., (2000), Modolo
citan la del pais y Foglio (2019)
Regional

Correa Q. (1989); Consejo Nacional de Investigacion (1989); Estrella (1995), Villachica (1996), Tejedor Garavito ef al. (2012).
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Figura 3.1 Numero de plantas vasculares en paises amazdnicos. Para cada drea se indica el namero total de especies de plantas
vasculares nativas y el nimero de especies endémicas (entre paréntesis) (Datos de Ulloa Ulloa et al. 2020. Ilustracién de C. Ulloa Ulloa).

de las plantas del mundo (Ulloa Ulloa et al. 2017,
2020; Nic Lughadha et al 2016; Tabla 3.1).
Aproximadamente el 4% de las descripciones de
especies de plantas fueron agregados entre 2017 y
2020, y de las 79.600 plantas vasculares conocidas
actualmente, el 61% (48.531) son endémicas (Ulloa
Ulloa et al. 2020, Tabla 3.1, Figura 3.1). No existe una
lista autorizada de todas las plantas vasculares de la
cuenca amazonica, pero las estimaciones de las
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plantas con semillas que se encuentran por debajo
de los 1000 m varian de 14.000 a 50.000 especies
(Gentry et al. 1997, Lewinsohn y Prado 2005,
Cardoso et al. 2017). Las estimaciones para los
arboles de las tierras bajas varian entre 6.000 y
16.000 especies, incluyendo al menos 1000 arboles
resistentes a las inundaciones y 388 plantas
herbaceas (Junk and Piedade 1993; Cardoso et al
2017; ter Steege et al. 2016, 2020), enfatizando
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nuestro conocimiento imperfecto de la riqueza de
plantas amazonicas.

Las actividades humanas pueden amenazar a
muchas especies de plantas amazonicas,
particularmente aquellas con rangos geograficos
restringidos (Ulloa Ulloa et al. 2017). Se utilizaron
las categorias de la Lista Roja de la UICN (Unidén
Internacional para la Conservaciéon de Ia
Naturaleza, 2001) para evaluar el estado de
conservacion de las plantas endémicas de Ecuador
(Ledn-Yanez et al. 2011), Peru (Leodn et al. 2006), y
Brazil (Martins et al. 2018). Sesenta y cinco por
ciento de las especies endémicas evaluadas (8.564)
estdn amenazadas, es decir, clasificadas como En
Peligro Critico (CR), En Peligro (EN) o Vulnerables
(VU) en la Lista Roja de Especies Amenazadas de la
UICN (Figura 3.2). Este porcentaje estd muy por
encima del riesgo mundial estimado en 47% para
los paises tropicales (Pitman y Jgrgensen 2002).

Ademads, 2011 especies endémicas tenian datos
insuficientes (es decir, sin suficiente informacion
para una evaluacion detallada), lo que podria
subestimar el numero de especies amenazadas. Las
especies poco conocidas podrian extinguirse sin
siquiera ser reportadas (Humphreys et al. 2019). Las
plantas endémicas evaluadas de Ecuador, Peru y
Brasil (13.165 especies) combinadas representan
aproximadamente el 19% de todas las especies
endémicas (ca. 67.900) de América del Sur tropical
(Ulloa Ulloa et al. 2017) (Figura 3.2). Solo para
Ecuador, el 78% de las especies de plantas
endémicas estdn en riesgo debido a la deforestacion
o alteracién del habitat (Ledén-Yanez et al 2011).
Aunque las Listas Rojas y los Libros Rojos
nacionales pueden estar restringidos
geograficamente, brindan una descripcién general
de su estado y una base para las acciones de
conservacion (Pitman y Jergensen 2002).

Plantas endémicas de Brasil, Pert y Ecuador evaluadas con las categorias de la UICN

Figura 3.2 Plantas endémicas (todas las plantas) de Brasil, Perd y Ecuador evaluadas con las categorias de estado de conservacion de la
UICN. El rectangulo rojo encierra las tres categorias amenazadas de la Lista Roja de la UICN. Categorias de la UICN: EX=Extinto;
EW=Extinto en Estado Silvestre; CR=En Peligro Critico, EN=En peligro de extincion; VU=Vulnerable; NT=No Amenazado;
LC=Preocupacion Menor; DD=Datos Insuficientes; NE=No evaluado. Numero de especies de plantas endémicas evaluadas: Ecuador
4.500 (100% de endémicas, Leon-Yanez et al. 2011), Perti 4.197 (76%, Leon et al. 2007), Brasil 4.468 (25%, Martins et al. 2018).
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3.2.2 Hongos, algas y plantas no vasculares

Las plantas no vasculares (hepaticas, antocerotes,
musgos), algas y hongos son los principales
impulsores del ciclo de carbono y los nutrientes a
gran altitud (Beringer et al. 2001, Lang et al. 2009).
Biogeograficamente, la diferencia en la abundancia
de plantas no vasculares en la Amazonia es menor
en comparacion con los bosques andinos. Al igual
que las plantas vasculares, las plantas no vasculares
tienen su centro de diversidad en los Andes
tropicales, aunque alli la diversidad de especies
aumenta con la altitud. A menudo pasados por alto
en estos habitats, la diversidad total de estos
taxones suele ser subestimada (Ferris et al. 1996).

Hay una gran cantidad de especies de algas vy,
aunque las referencias bibliograficas difieren
significativamente en las estimaciones del numero
de especies, se cree que hay entre 30.000 y 50.000
especies, de las cuales solo la mitad han sido
descritas (Dos Santos 2016). La informacién
disponible sobre algas para la Amazonia es muy
escasa; ninguna investigacion ha intentado
caracterizarla flora de microalgas o algas subaéreas
de estos bosques y examinar su biodiversidad en
detalle utilizando métodos de ultima generacion
(L6pez-Bautista et al. 2007). Presentar una sintesis
del estado de la biodiversidad de las algas de los
bosques tropicales es dificil o incluso imposible
(Andersen 1992).

Los hongos, por otro lado, pertenecen a su propio
reino, y son organismos diferentes a las plantas y los
animales porque excretan enzimas digestivas y
absorben los nutrientes digeridos externamente.
Aunque los factores que determinan su diversidad
siguen siendo poco explorados, las estimaciones del
numero de especies en el planeta varian de 500.000
a casi 10 millones. Estudios recientes han sugerido
que la diversidad de hongos es mayor en las tierras
bajas que en las laderas andinas (Arnold y Lutzoni
2007; Tedersoo et al. 2014), pero estos ultimos han
sido considerablemente menos estudiados (Barnes
et al. 2016). Los liquenes estdn compuestos por dos
organismos que viven en simbiosis: hongos y
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células de algas fotosintéticas. Estos organismos
son uno de los componentes mas diversos de la
selva amazonica (Sipman y Aptroot 2001, Lucking et
al. 2009). Los grupos corticolas y folicolas son
mucho mads diversos que las especies saxicolas
(Lucking 2008). La excesiva cantidad de hojarasca
en estos bosques limita la diversidad de liquenes
terrestres; sin embargo, existen algunos registros
de estos en los taludes o derrumbes a los costados
de las carreteras.

Finalmente, los musgos representan la cubierta
vegetal dominante en una amplia gama de
ecosistemas, especialmente aquellos que prosperan
en ambientes de estrés por frio, donde tipicamente
adoptan forma de cojin. Sin embargo, la diversidad
de musgos en la Amazonia es relativamente baja.
Aunque se pueden encontrar de 40 a 50 especies en
cualquier sitio en particular, el aumento de especies
adicionales de un sitio a otro es bajo (Gradstein et al.
2001). En general, el conocimiento sobre la
diversidad de las criptdogamas es muy limitada
(Scottetal 1987, Brehm etal. 2008). Por lo tanto, una
comparaciéon de la Amazonia con los Andes
tropicales y las dreas circundantes solo puede estar
basada en estimaciones que utilizan la alta rotacion
en la composicion de especies a lo largo de los
gradientes de elevacion. La diversidad de este grupo
de plantas podria estar relacionada con factores
climdticos, edaficos y floristicos, pero es la
humedad constante la que favorece el crecimiento
de este grupo de plantas (Chaverri-Polini 1998).

3.2.3 Diversidad de insectos

Aunque los insectos dominan los ecosistemas
terrestres, (por el numero de especies o biomasa
total), la riqueza de insectos en la region es
completamente desconocida (Adis 2007, Hanson y
Nishida 2016). La entomofauna amazodnica es
asombrosamente rica a lo largo de los estratos
verticales del bosque, y se esperaria que los
patrones de distribucion de especies a grandes
escalas espaciales no sean uniformes en toda la
region (Lucky et al. 2002, Erwin et al. 2005). Un gran
numero de especies junto con una alta densidad de
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poblacién se atribuyen a los insectos amazonicos,
especial-mente a los que habitan en el dosel del
bosque (por ejemplo, Adis et al. 1998, Erwin 1998).
Por ejemplo, Formicidae (las hormigas) y Diptera
(moscas, mosquitos y afines) representaron el 52%
y el 10%, respectivamente, de los mds de 300
artropodos por metro cuadrado obtenidos al
nebulizar el dosel.

Ademads, se encontraron un total de 95 especies
diferentes de hormigas en un solo arbol, tantas
como toda la fauna autoctona de hormigas de
Alemania (Adis 2007). Se dispone de informacion
muy limitada sobre los centros de evolucion y
dispersion de insectos y otros artropodos que se
encuentran en la Amazonia. Los datos disponibles
(p. ¢j., Erwin 1998, Adis 2007) sugieren que algunos
grupos se originaron en el Neotropico y estan
ampliamente distribuidos mas alla de las fronteras
de la Amazonia (p. ¢j., hormigas cortadoras de hojas,
Atta spp.); mientras que otros grupos se originaron
a lo largo de los Andes o el escudo de Guayana, con
una dispersion posterior en la cuenca amazonica (p.
ej., Meinertellidae); y aun otros se originaron en la
Amazonia, a lo largo de las llanuras aluviales de los
principales afluentes (p. €., algunos Carabidae).

Actualmente, es dificil predecir si los cambios en la
composicién de la comunidad estdn relacionados
con diferencias en los tipos de vegetacién, suelo,
clima, perturbaciones humanas o una combinacion
muy sutil de todos estos factores. Probablemente,
un conjunto diferente de factores afecta a diferentes
taxones y explica los patrones observados (p. ej.,
Erwin et al. 2005, Oliveira et al. 2010, Solar et al.
2016). En contraste con la cantidad de informacion
disponible sobre insectos y artrépodos terrestres,
las comunidades de artropodos acudticos son
mucho mdas conocidas como resultado del
monitoreo de la calidad del agua (p. ¢j., Heckman
2011, Hamada et al. 2014).

Muchos estudios de insectos acudticos amazoénicos
han examinado la calidad del agua debido a la
sensibilidad de los insectos a la pérdida de bosques
y otros cambios antrépicos (Hamada et al. 2014),
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particularmente las formas larvarias de grupos
como Ephemeroptera, Trichoptera, Diptera,
Plecoptera y Odonata (Brito et al 2020). La
reduccion de insectos acudticos inducida por la
deforestacién también puede afectar a la ictiofauna,
porque las larvas acudticas de muchos insectos son
la fuente principal de alimento para muchas
especies de peces pequeiias y medianas. Uno de los
mayores desafios es sistematizar el conocimiento
taxondmico de los insectos acudticos y otros
macroinvertebrados (Hamada et al. 2014) en los
diferentes ecosistemas acuéaticos de la Amazonia.

La alta diversidad de fauna acuatica estd asociada a
la heterogeneidad ambiental de los ecosistemas
acuaticos amazonicos. Las especies de diez 6rdenes
de insectos tienen hdbitos acuaticos o
semiacudticos especializados. Se destaca el orden
Diptera, que alberga la mitad de los insectos
acuaticos  conocidos, en  particular los
Chironomidae (Trivinho-Strixino 2019). Varios
taxones se consideran bioindicadores acuaticos
debido a su dependencia del medio acudtico
durante al menos alguna etapa de su vida. El
mantenimiento de los bosques de ribera previene la
pérdida de especies y servicios ecosistémicos
proporcionados por las comunidades de insectos
acuaticos (Dala'Corte et al. 2020, Dias-Silva et al.
2020). Al actualizar la lista de Trichoptera, Paprocki
yFranca (2014) encontraron un aumento de mas del
65% en el numero de especies, de las cuales el 90%
fueron especies nuevas para la ciencia, ademas de
nuevos registros para Brasil. Elmidae, una de las
cuatro familias mas grandes de coledpteros
acuaticos, tuvo la primera lista de especies de
Elmidae amazdnicas publicada en la ultima década
por Passos et al. (2010). Hay un nimero creciente de
nuevos registros y descripciones de géneros y
especies para la regién amazénica (p ¢j., Menezes et
al. 2018, Almeida et al. 2020). Sin embargo, todavia
es mucho lo que se desconoce. La formacién de
taxonomos, el fortalecimiento de las colecciones y
un aumento continuo en la tasa de descripcion de
nuevas especies pueden reducir esta brecha en el
conocimiento (Rafael et al. 2009).
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3.2.4 Diversidad de peces

La cuenca amazonica contiene la fauna de peces
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Cuadro 3.1 Domesticacion de plantas e influencia humana

La cuenca amazonica tiene una larga historia de ocupacién humana, cultivo y domesticacion de
numerosas plantas (Young et al. 2007, Pearsall 2008, Piperno 2011, Clement et al. 2016) (Figura B3.1.1).
En el momento del contacto con los europeos, ya se cultivaban mas de cien especies de plantas nativas
tanto en los Andes altos como en las tierras bajas de la Amazonia, incluyendo frijoles, cacao, yuca, chiles,
mani, papa, camote, numerosos arboles frutales, palmas y muchos otras especies tropicales americanas
introducidas en la region (Pearsall 2008; Piperno 2011; Clement et al. 2010, 2015; Levis et al. 2017;
Lombardo et al. 2020). Sin embargo, la imposicién de los métodos agricolas coloniales europeos y los
cultivos del hemisferio oriental relegaron la mayoria de esas especies nativas al consumo local y solo unas
pocas adquirieron importancia mundial (National Research Council 1989, Ulloa Ulloa 2006, Young et al.
2007). Sin embargo, algunas especies aun tienen gran importancia en la regiéon (Alexiades y Shanley
2004, Shanley et al. 2011 FAO).

Figura B3.1.1 Areas de origen de las plantas domesticadas (adaptado de Pearsall, 2008).
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Cuadro 3.1 cont.

La region de los Andes le dio al mundo la papa (complejo Solanum tuberosum), el tomate (Solanum
esculentum), el pimenton y ajies (Capsicumspp.) y frijol (especie Physallis), seleccionados y manipulados
genéticamente desde hace miles de afios (Raimondi y Camadro 2003, Rodriguez-Burrouzo et al. 2003,
Pearsall 2008).

Las especies de tubérculos menos conocidas incluyen Arracacia xanthorrihiza (aracacha, zanahoria
blanca), Oxalis tuberosa (oca), Tropaeolum tuberosum (mashua) y Ullucus tuberosus (melloco o ulluco) (Consejo
Nacional de Investigacién 1989). Entre los pseudocereales, Chenopodium quinoa (quinua) ha llegado
recientemente a los mercados internacionales y se ha convertido en un alimento importante en las dietas
sin gluten. Los arboles frutales originarios de los Andes son el tomate de arbol (Solanum betaceaum), la
papaya (Carica), la lacuma (Pouteria lucuma), diversas especies del género leguminoso Inga, y arbustos
como la naranjilla (Solanum quitoense), el pepino dulce (Solanum muricatum), la uchuva o uvillla (Physalis
peruviana), y no menos de diez especies de maracuya (maracuyd, especie de Passiflora). Algunas de estas
plantas se han abierto paso en los mercados internacionales a través del cultivo en Nueva Zelanda y
California (Young et al. 2007).

Entre las especies de plantas de usos multiples que se han derivado de la propagacion y selecciéon humana
se encuentran las palmas (Arecaceae). Las especies de palmas en la Amazonia fueron reportadas por
primera vez por Wallace (1853) como utiles para los habitantes locales, y este fue el primero de una serie
de esfuerzos regionales sobre investigacion etnobotdnica, a nivel local y regional, y evaluaciones de
ejemplos de domesticacién (Clement et al. Alabama. 2010). Cuando la cosecha de palma se lleva a cabo
en propiedades comunales, los campesinos sobreexplotan sus recursos (Balslev et al. 2015). La mayoria
de las palmas nativas de los Andes tropicales (Colombia a Bolivia, 67% de las 336 especies) tienen
diferentes usos y aplicaciones que incluyen alimentacién, construccion y aceite (Valencia et al. 2013,
Moraes et al. 2015). Mientras exploraban Venezuela, Humboldt y Bonpland (1805) recolectaron y
describieron para la ciencia la nuez de Brasil, Berthollettia excelsa (Lecythidaceae), una especie de arbol ya
conocida mucho antes de la llegada de los exploradores europeos, y ampliamente extendida por las
tierras bajas de la Amazonia. Analisis recientes de la composicion de las especies arbéreas de los bosques
amazonicos de las tierras bajas revelaron la “hiperdominancia” de algunas especies, en particular
especies domesticadas como la nuez de Brasil y varias especies de palmeras, lo que indica que las
comunidades modernas de arboles en las tierras bajas de la Amazonia pueden estar estructuradas, en
gran medida, por una larga historia de domesticacion de plantas por parte de los pueblos amazoénicos (ter
Steegeetal. 2013, Levis etal. 2017). Los parches de bosque dominados por una o unas pocas plantas utiles
son posiblemente el resultado de practicas de manejo durante milenios (como la quema controlada, la
siembra de semillas o la mejora del suelo) que han alterado la composicion de especies de plantas (Levis
etal. 2018, Silva et al. 2021). Otros estudios de caso muestran que la Amazonia ofrece una impresionante
lista de categorias de plantas utiles que también han sido parte de procesos de domesticacién. La bixa
orellana, achiote o annatto, utilizada durante mucho tiempo en la América tropical y en todo el mundo en
la industria cosmética y como colorante de alimentos, probablemente fue domesticada en el norte de
América del Sur (Moreira et al. 2015). Investigaciones recientes revelaron rastros de cacao (Theobroma
cacao) en un sitio arqueologico en las estribaciones de los Andes ecuatorianos que datan de hace 5.300
anos (Zarillo et al. 2018). El uso de polvo de Anadenanthera colubrina (vilca, curupay,

Fabaceae), una planta sudamericana psicoactiva con una amplia distribucion, puede haber sido
particularmente importante para la cultura Tiwanacota (600—1000 dC) en Bolivia cerca del lago Titicaca
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Cuadro 3.1 cont.

(Pochettino et al. 1999); su uso se difundié ampliamente, coincidiendo con los bosques secos estacionales
entre los 300 y los 2200 m (Kvist y Moraes 2006). La cuenca amazoénica es un centro de diversidad para el
algododn, como el Gossypium barbadense (Malvaceae) mas ampliamente distribuido, que es la segunda especie
mas cultivada, y conocida por la mejor calidad de fibra (Liu et al.2015). Los cultivos importantes que
probablemente se originan en el suroeste de la Amazonia son la yuca (Manihot esculenta), la palma de

durazno (Bactris gasipaes) y el mani (Arachis hypogea) (Clement et al.,, 2016). El medicamento mas
importante de los Andes es la quinina (cascarilla, quinina), irracionalmente explotada y utilizada durante
siglos para controlar la malaria (Crawford 2016; Ortiz Crespo 1995, 2002; Ulloa Ulloa 2006 [2007]). Extraido
originalmente de la corteza del arbol del bosque nuboso del género Cinchona, el alcaloide se produce hoy
en dia de forma sintética y se encuentra en el sabor amargo del agua tonica (Ulloa Ulloa 2016 [2007]. La
planta de coca (Erythroxylum coca) crece en las laderas calidas de los Andes, y las hojas se han masticado
o bebido socialmente como té (mate de coca) durante siglos, especialmente en Perd y Bolivia, como

estimulante y para ayudar con los efectos de la altitud (mal de altura).

estrictamente de agua dulce mas diversa del
mundo, con 2.406 especies validas pertenecientes a
514 géneros, 56 familias y 18 ordenes (Jézéquel et
al. 2020). Esta diversidad excepcional, que
representa aproximadamente el 15 % de los peces
de agua dulce del mundo, incluye el 58% de las
especies que no se encuentran en ningun otro lugar
del planeta (1.402 especies endémicas, Jézéquel et
al. 2020). Parte de esta diversidad también incluye
taxones marinos que se han adaptado al agua dulce,
como las diversas rayas amazonicas. A diferencia de
muchas otras cuencas fluviales del mundo, donde la
riqueza de especies aumenta rio abajo a lo largo de
los gradientes fluviales (Muneepeerakul et al. 2008,
Ibafiez et al. 2009), la diversidad de especies y el
endemismo muestran gradientes decrecientes de
oeste a este en la cuenca amazdnica, lo que sugiere
que la fauna de peces amazonica contemporanea se
origind y colonizé desde la parte occidental de la
cuenca (Oberdorff et al. 2019). Este patrén de
diversidad de peces también indica que Ila
colonizacion de la parte oriental de la cuenca aun
estd incompleta y los autores lo interpretan como
consistente con el reciente establecimiento del rio
Amazonas moderno en aproximadamente los
ultimos 2,5 millones de anos, un tema aun
ampliamente debatido.

La importancia de la riqueza de especies para la
estabilidad, funcion y resiliencia de los ecosistemas
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depende de la diversidad y los valores de los rasgos
de las especies (diversidad funcional) y del grado de
redundancia funcional (grado de similitud en las
caracteristicas funcionales) entre los conjuntos de
especies (Flynn et al. 2009, Mouillot et al. 2013,
Kelley et al. 2018). La cuenca amazodnica no solo
tiene la mayor diversidad de peces de agua dulce del
mundo, sino también la mayor diversidad funcional
(Toussaint et al. 2016). Aunque la diversidad
funcional generalmente aumenta con la diversidad
taxondmica, la diversidad funcional de la fauna de
peces amazonicos es mucho mayor de lo esperado
debido a su ya excepcional diversidad (Toussaint et
al. 2016), probablemente reflejando la variabilidad
extremadamente rica de las condiciones
ambientales locales (Leitad et al. 2018, Benone et al.
2020).

La diversidad de especies de peces en la cuenca
amazoénica incluye una gran variedad de formas
(incluyendo especies aplanadas dorsoventral o
lateralmente, anguilliformes o en forma de globo),
colores, adaptaciones (p. €., a las bajas
concentraciones de oxigeno que se encuentran en
las llanuras aluviales), habitos troficos (chupar
sangre, comer escamas o la arahuana [Osteoglossum
bicirrhosum] saltar varios metros fuera del agua para
alimentarse de insectos, arafias, aves o reptiles en
las ramas de los 4arboles), y adaptaciones
reproductivas (p. ¢j., Copeina arnoldi que desova en
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hojas de plantas terrestres, revisado en Carvalho et
al. 2007). También incluye una amplia variedad de
tamanos, desde especies en miniatura que maduran
por debajo de los 20 mm de longitud corporal
estandar o no superan un maximo de 26 mm
(Weitzman y Vari 1988), hasta especies grandes que
alcanzan los 3 m o mas de longitud, como el
pirarucu (paiche, Arapaima gigas) o el bagre goliat
Brachy-platystoma filamentosum, ambos con un peso
superior a los 200 kg (Nelson 1994, Lundberg y
Littmann 2003). Muchas de las especies pequenas y
en miniatura son explotadas como peces de acuario
y sustentan un importante comercio internacional
de especies ornamentales, cuyos principales
mercados de exportacion son Asia, Europa y
América del Norte (Andrews 1990, Anjos et al. 2009,
Evers et al. 2019). Este comercio también incluye
algunas especies grandes que se capturan y
exportan en etapas juveniles, como muchos bagres
pimelodidos (Brachyplatystoma spp.,
Pseudoplatystoma spp., etc.) o las arawanas
amazonicas (Moreau y Coomes 2006). Por el
contrario, las especies medianas y grandes (en su
mayoria pertenecientes al Orden Characiforme y
Siluriforme, pero también Perciforme, Cichliforme,
Clupeiforme u Osteoglossiforme) sostienen
pesquerias importantes en toda la cuenca y sirven
como una oportunidad economica y fuente
principal de proteina animal para muchos de los
habitantes de la cuenca amazoénica (Barthem y
Goulding 2007, Duponchelle et al. 2021).

3.2.5 Diversidad de anfibios

Los anfibios son un grupo de vertebrados ecoldgica
y conductualmente diverso que contiene 8.380
especies (Frost 2021) que van desde las familiares
(ranas, sapos y salamandras) hasta las cecilias
fosoriales (Duellman y Trueb 1986, Wells 2013)
(Figura 3.3). La cuenca amazonica exhibe la mayor
densidad de especies en el mundo y una de las mas
altas en numero de especies en peligro de ex-tincién
(AmphibiaWeb 2020, Bass et al. 2010, Scheele et al.
2019) (Figura 3.4 y Figura 3.5).
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La diversidad de anfibios amazdnicos sigue estando
poco descrita. Ademads de una brecha de muestreo,
que se asocia en gran medida con la lejania de
algunos de sus habitats (Azevedo-Ramos y Gallati
2002), las revisiones y los inventarios taxonomicos
son insuficientes para dar cuenta de la diversidad y
distribucion de los anfibios amazonicos. Entre las
salamandras amazonicas, por ejemplo, se estima
que el porcentaje de especies no descritas llega al
400%, en relacién con el nimero actual de especies
conocidas (Jaramillo et al. 2020). En la Amazonia
brasilenia, las estimaciones de diversidad de
anfibios aumentaron un 40% en tres afios (Azevedo-
Ramos y Gallati 2002, Avila-Pires et al. 2007). Esto
tiene implicaciones tanto para la ciencia basica
como para la aplicada, incluyendo la lista de
especies amenazadas (Peloso 2010). Por ejemplo,
los andlisis exhaustivos de anfibios de amplia
distribucion frecuentemente revelan una
diversidad criptica profusa, descubriendo muchas
especies de rangos mas pequeiios dentro de lo que
alguna vez se supuso que era una sola especie
ampliamente distribuida (Funk et al. 2012, Fouquet
et al. 2007, Jaramillo et al. 2020, Vacher et al. 2020).
Los patrones de biodiversidad de anfibios muestran
una variacién considerable dentro de la cuenca
amazonica, a menudo impulsada por el impacto
combinado de la topografia, la hidrologia, la historia
evolutiva y la ecologia de las especies locales
(Fouquet et al. 2015). Los grupos de anfibios, como
las ranas arboricolas, las ranas mono y las ranas
flecha venenosa, son mas diversos en los bosques
tropicales de tierras bajas, mientras que otros, como
las ranas de cristal, los sapos arlequin y las ranas
marsupiales, son mads diversos en los bosques
nubosos andinos (Frost 2021, Guayasamin et al.
2020). Los rios parecen funcionar como barreras
para algunos taxones de anfibios (especialmente
especies no riberenas, Moraes et al. 2016), pero no
todas (Gascon et al. 2000). Su impacto en la
distribuciéon de linajes puede ser especifico del rio
(Funk et al. 2007b, Ortiz et al. 2018, Ferreira et al.
2020) y depende de la ecologia de la especie
(Fouquet et al. 2015). El levantamiento de los Andes
y la dinamica geoldgica resultante de las tierras
bajas pueden haber influido en los patrones de
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diversidad de anfibios en la Amazonia, como lo
respalda un estudio de cambios en la composicion
de
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Figura 3.3 Riqueza global de especies de anfibios. Tener en cuenta la alta diversidad alfa en la selva amazoénica de tierras bajas. Fuente:
Amphibia Web (2020).

Figura 3.4 Diversidad de anfibios en la cuenca amazonica. (A) Embriones de la rana de cristal andina Nymphargus wileyi. (B) Rana de
torrente, Hyloscirtus staufferorum. (C) Rana mono rayas de tigre, Callimedusa tomopterna. (D) Salamandra amazdnica, Bolitoglossa sp. Fotos
por Tropical Herping.
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especies alolargo delos transectos fluviales (Gaston
et al. 2000). Los estudios basados en el ADN
respaldan la idea de que las comunidades
amazonicas de las tierras bajas formaban parte de
un conjunto  conectado de  ecosistemas
neotropicales, que colonizaron repetidamente hace
mas de 10 millones de afos. Los anfibios
colonizadores, especialmentede los Andes,
contribuyeron con nuevos linajes a las dreas
adyacentes (Santos et al. 2009).

Preservar la diversidad de anfibios de la cuenca
amazonica es mantener sus roles ecologicos clave,
valor cultural, historias evolutivas inicas y también
un potencial para la bioprospeccién (p. ej., en
especies con potentes alcaloides en la piel como las

ranas venenosas; Badio y Daly 1994, Daly 1995,
Rodriguez et al. 2017). Sin embargo, dada su
extrema vulnerabilidad a la destruccién del habitat,
el cambio climatico y las enfermedades infecciosas,
los anfibios a menudo se consideran en mayor
riesgo de extincion en relacion con otros grupos de
organismos (Schee-le et al 2019, Stuart et al
2004, Wake y Vredenburg 2008).

3.2.6 Diversidad de reptiles

Los reptiles se encuentran entre los grupos de
vertebrados mads diversificados de todo el planeta.
Actualmente se han registrado 11.341 especies, en
92 familias y 1.206 géneros (Uetz y Hosec 2020). Sin
embargo, incluso con varios estudios realizados en

Figura 3.5. Especies amenazadas de anfibios a nivel mundial. Tener en cuenta que numerosas especies de las tierras altas de la cuenca
amazonica estan en peligro de extincion. Fuente: Amphibia Web (2020).
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la Amazonia en las ultimas décadas, la diversidad de
especies continta siendo subestimada dado el
frecuente descubrimiento de nuevas especies
cripticas, lo que demuestra que aun desconocemos
la diversidad real de este grupo (p. ¢j, Oliveira et al.
2016). La selva amazonica registra 371 especies,
ocupando una inmensa cantidad de ambientes
terrestres y acuaticos (Mittermeier et al. 2003, Avila-
Pires y Ramalho 2019). Los reptiles tienen patrones
interesantes de diversidad y distribucion a lo largo
de toda la cuenca amazonica, como los bien
conocidos patrones de distribucion y diversidad a lo
largo de gradientes latitudinales y el gradiente de
oeste a este (Da Silva y Sites 1995, Guedes et al. 2018,
Roll et al. 2017).

Ademads, los reptiles escamosos (Squamata)
muestran un patrén intrigante de variacién en la
riqueza de especies a lo largo de un gradiente norte-
sur que se extiende desde el este de Ecuador hasta
el sureste de Peru. Por ejemplo, algunos estudios
realizados en la Amazonia noroccidental indican
una mayor diversidad de especies en relaciéon con
las localidades de la llanura amazonica suroriental
(p. ¢j., Da Silva y Sites 1995). Recientemente, las
estimaciones de la riqueza de especies obtenidas de
diferentes lugares de muestreo, asi como de
especimenes obtenidos de colecciones cientificas,
sugieren una mayor riqueza de especies de
serpientes en el noroeste de la Amazonia en
comparacion con la region sur (Rabosky et al. 2016).
Ademas, estos y otros resultados implican que la
diversidad alfa para los Squamata distribuidos al
norte dela Amazonia puede ser hasta un 30% mayor
en relacion con las comunidades del sur (Da Silva 'y
Sites 1995, Duellman 2005).

3.2.7 Diversidad de aves

La Amazonia alberga el mayor numero de aves del
mundo. Con al menos 1300 especies, de las cuales
aproximadamente 265 son endémicas, la Amazonia
alberga aproximadamente el 38% de las
aproximadamente 4000 aves del Neotropico (Nores
2000, Mittermeier et al. 2003). El numero real de
especies de aves en la Amazonia podria ser mucho
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mayor. Los estudios moleculares sistematicos
relativamente recientes han revelado que las
especies tradicionalmente aceptadas a menudo
agrupan varios linajes genéticamente divergentes
que representan nuevas especies cripticas (Mila et
al. 2012). La diversidad de aves aumenta en la
proximidad de los Andes. La topografia y la ecologia
cambian a una altura de aproximadamente 500 m,
donde muchas especies de aves de las tierras bajas
(~800) alcanzan su rango de elevacion mas alto, y
muchas aves andinas alcanzan su rango de
elevacién mas bajo (Nores 2000, 2011). Durante
varias décadas, los cientificos han tratado de
comprender la estructura geografica de las
comunidades de aves y las causas subyacentes de
los patrones de especiacion observados (p. ¢j., Haffer
1969, Bates 2001, Pomara et al. 2014, Ribas y Aleixo
2019).

La evolucion de las aves amazdnicas es un proceso
complejo, pero la sistematica molecular y los
estudios filogeograficos sugieren que muchos
linajes de aves se diversificaron recientemente
durante el Terciario tardio y el Cuaternario
temprano (Weir 2006, Aleixo y Rossetti 2007, Silva
et al. 2019). Este periodo coincide con grandes
cambios en el paisaje (p. ¢j., Colinvaux 1993, Haffer
1993, Bush 1994, Marroig y Cerqueira 1997). Al
parecer, durante el Plioceno, la fauna de aves
ancestrales ocup6 principalmente habitats
boscosos de tierras altas en el norte y oeste de la
Amazonia. Después de una serie de interacciones
entre la dindmica impulsada por el clima y las
barreras fluviales, los linajes de aves comenzaron a
separarse en lados opuestos de la regién, los rios
Negro y Madeira (los rios mas antiguos de la
cuenca). Estos cambios en el clima y la conectividad
afectaron a las poblaciones de aves de manera
diferente, dependiendo de sus requerimientos
ecologicos y grado de especializacion del habitat.
Como resultado de estos procesos, actualmente, la
Amazonia occidental mas humeda contiene faunas
de aves mads antiguas y ricas en comparacion con la
Amazonia oriental mas seca (Silva et al. 2019). Sin
embargo, el conocimiento de la evolucion de las
aves amazoénicas es un proceso complejo y los datos
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aun estan fragmentados. Se necesita mas esfuerzo
de muestreo para comprender los patrones
regionales de la riqueza de especies de aves y la
composicién de la comunidad en la Amazonia
(Oliveira et al. 2017).

3.2.8 Diversidad de mamiferos

La regién amazoénica alberga una de las faunas de
mamiferos mas ricas del mundo, con
aproximadamente 140 géneros y 425 especies
(Mittermeier et al 2003). Los mamiferos
amazonicos representan aproximadamente un
tercio de toda la diversidad de mamiferos de
América del Sur, aproximadamente 1260 especies
(Bonvicinoy Weksler, 2012). Ademas, varios lugares
en la Amazonia tienen la mayor diversidad alfa de
mamiferos no voladores de cualquier parte de la
Tierra (Peres, 1999, da Silva et al 2015). Sin
embargo, el numero de especies en cualquier
localidad de la Amazonia varia significativamente
segun los tipos de bosque y la diversidad de habitat.
Las comunidades de mamiferos en bosques
inundados estacionalmente (vdrzea), por ejemplo,
pueden ser consideradas relativamente
empobrecidas en comparacion con los bosques
vecinos de terra firme, aunque la densidad y la
biomasa pueden ser significativamente mas altas
en vdrzea que en terra firme (Peres 1997, Haugaasen
y Peres 2005). El endemismo también es muy alto,
con 10 géneros endémicos y 144 especies de
mamiferos (34% del total) que se encuentran solo en
la Amazonia (Pires et al. 2000, Solari etal. 2012). Esta
impresionante diversidad de mamiferos no se
distribuye por igual entre 6rdenes. El alto nivel de
endemismo de las especies de mamiferos
amazonicos se debe principalmente a tres érdenes:
marsupiales, roedores y primates, que juntos
comprenden aproximadamente el 80% de todas las
especies endémicas (Voss y Emmons 1996, Paglia et
al. 2012).

A pesar de estas cifras, la fauna de mamiferos de
esta vasta regiéon todavia esta submuestreada y no
hay suficientes estudios exhaustivos de mamiferos.
Como resultado, la rotacién espacial de los
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ensamblajes de especies a diferentes escalas sigue
siendo poco conocida (Voss y Emmons 1996, Peres
1999, Solari et al. 2012). Con base en los inventarios
de mamiferos realizados en toda la Amazonia, se ha
sugerido que las comunidades de mamiferos en la
Amazonia occidental son las mas diversas de la
region, del Neotrépico y probablemente del mundo.
Las explicaciones de este patrén incluyen factores
ecoldgicos actuales como el clima, el habitat y la
heterogeneidad topografica; la productividad
primaria; y la dindmica de los ecosistemas (Voss y
Emmons 1996, Peres 1999; Machado et al. 2019).
Los mamiferos se consideran bien conocidos
porque la tasa a la que se descubren nuevas
especies es baja en comparacién con otros grupos.
Sin embargo, en los ultimos anos se han descrito
varias especies nuevas y los nuevos registros han
ampliado el rango geografico de algunas especies en
cientos de kilémetros (Patterson 2001, 2020).
Todavia estamos aprendiendo sobre la fascinante
diversidad de mamiferos amazénicos, y este
conocimiento es fundamental para la conservacion
de la regiéon amazodnica.

La Amazonia ha experimentado un proceso
dinamico de transformacion a lo largo de su
historia, incluyendo transgresiones marinas y
cambios abruptos en el flujo de sus cuerpos de agua.
Lacreacioén de barreras geograficas, como rapidos y
arroyos, ha permitido que muchas especies
prosperen y otras desaparezcan. Entre ellos, los
mamiferos acudaticos juegan un papel importante.
Los delfines del género Inia se trasladaron desde el
Atlantico hasta el centro del continente en Bolivia,
donde fueron aislados hace unos 3,1 millones de
anos por el rio Madeira (Hollatz et al 2011),
mientras que otros se dispersaron por la Amazonia
y la region del Orinoco. Actualmente solo se
reconoce la presencia de la especie Inia geoffrensis
con dos subespecies: Inia geoffrensis geoffrensis
distribuida en la Amazonia y la Orinoquia, e Inia
geoffrensis boliviensis en Bolivia y el rio Madeira (Da
Silva et al. 2018). Sin embargo, hay evidencia que
sugiere que la unidad boliviana puede ser una
especie diferente (Inia boliviensis), y en el complejo
Tocantins/Araguia en Brasil, Inia araguiaensis
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Tabla 3.2 Especies de parasitos y patégenos mas estudiadas en la Amazonia.

(Hrbek et al 2014). De igual forma, hace
aproximadamente 2,5 millones de anos, el nivel del
mar subio aproximadamente 150 metros y generoé
otra transgresion del mar hacia la Amazonia,
propiciando el ingreso de

desplazamiento de manaties del Atldntico hacia la
Amazonia hace unos 4,5 millones de anos, dando
origen a la unica especie de manati de agua dulce,
Trichechus inunguis, distribuida en Brasil, Colombia,
Pert y Ecuador (Domning 1982). Otro grupo

Grupos de parasitos

Especies mas estudiadas

Referencias

Deem and Emmons 2005, da Rosa et al. 2012, Carnieli Jr

Virus f)}; ifl‘:)?ggtaviruie de lalguna nr:éjrlgz et al. 201.3, Costa et al '2013, Favoretto et al. 2013,
virus espumoso de los simios Kobayashi z?t a.l. 2013, Muniz et al. 2013, de Barros Lopes et
al. 2014, Oliveira et al. 2015, Pereira et al. 2017.
. . Leduc et al. 1981, Figueiredo et al. 1988, de Thoisy et al.
Arbovirus gﬁg}’;ﬁi”’gﬁmﬁir ituba, - Mayaro, 03 Silva et al. 2013, Silva et al. 2014, Hang et al. 2014,
g Nunes et al. 2018, Nunes et al. 2019.
Bacteria Leptospira interrogans, Deem and Emmons 2005, da Silva et al. 2018, Stefani et al.
Mycobacterium leprae 2019, dos Santos Medeiros et al. 2020.
Dipetalonema gracile, Toxocara canis, —Hugot 1985, Bain et al. 1986, Tantalean et al. 1990, Hugot
Helminto Trypanoxyuris minutus, et al. 1996, Stuart et al. 1998, Hugot 1999, Noronha et al.
Trypanoxyuris trypanuris 2002, Deem and Emmons 2005, Vieira et al. 2008.
Deane 1961, Deane and Damasceno 1961, Ayala 1964,
Baker 1972, Miles et al. 1981, Miles et al. 1983, Lanham et
al. 1984, Povoa et al. 1984, Carrasco et al. 1996, Ziccardi
and Lourenco-de-Oliveira 1997, Stuart et al. 1998, de
Thoisy et al. 2003, Deem and Emmons 2005, Dubey et al.
Trypanosoma  cruzi, Trypanosoma 2007, Demar et al. 2008, Lisbqg et al. 2008, Roqu'e'et al.
rangeli Trypanosoma eruzi 2008, da Sllv.a.et al. 2009, Marc%h etal. 2009a, Marcili et al.
Protozoos marinkellei, Trypanosoma  dionisii 2009b, Mar01.11 et al. 2009c¢, Ortiz et‘al. 20009, Cavazzang et
Toxoplasm(;gondii ’ al. 2010, Lewis et al. 2011, De Araujo et al. 2013, M.ont.elro
etal. 2012, Roque et al. 2013, Acosta et al. 2014, Vitaliano
etal. 2014, da Costa et al. 2015, Jansen et al. 2015, Lima et
al. 2015, da Costa et al. 2016, dos Santos et al. 2017,
Rodrigues et al. 2017, Jansen et al. 2018, Barros et al. 2019,
Filgueiras et al. 2019, Pérez et al. 2019, Rodrigues et al.
2019, McClean et al. 2020.
Stuart et al. 1998, Labruna et al. 2002a, Labruna et al.
Amblyomma  ovale, Amblyomma  2002b, Robbins and Deem 2002, Zerpa et al. 2003, Deem
Ectopardsito naponense, Amblyomma geayi, and Emmqns 2005, Labruna cit al. 2005, Robbings et al.
Amblyomma cajennense, Amblyomma 2009, Martins et al. 2013, Martins et al. 2014, Soares et al.
nodosum 2015, Witter et al. 2016, Furtado et al. 2017, Zimmermann
etal. 2018, Gruhn et al. 2019, Peckle et al. 2019.
Hongos Histoplasma‘ o capsulatum, Laipson y Shaw 1975, Arias et al. 1982, Naiff et al. 1985,
Pneumocystis carinii Naiff et al. 1996, Hugot et al. 2003.

otro delfin del género Sotalia. Esta especie se adaptd
a las condiciones de agua dulce, evolucionando a
Sotalia fluviatilis hace aproximadamente 1,2
millones de afos. Asimismo, existe evidencia que
sugiere que durante el Plioceno hubo un
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importante de mamiferos acuaticos en la Amazonia
son las nutrias; la nutria gigante de rio (Pteronura
brasiliensis) 'y la nutria neotropical (Lontra
longicaudis), cuyo origen parece estar asociado a los
cambios geoldgicos, hidroldgicos y climaticos que
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experimentd la regién durante el Plioceno-
Pleistoceno.
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3.2.9 Diversidad de parasitos y patogenos (y sus
interacciones con huéspedes mamiferos)

Sila biodiversidad de animales, hongos y plantas en
la Amazonia atin es poco conocida, ain menos se
puede decir sobre la biodiversidad de patdgenos y
parasitos. A pesar de representar entre un tercio y
mds de la mitad de las especies en la Tierra
(Poulin 2014), estos organismos generalmente se
ignoran en los inventarios de biodiversidad y los
estudios de conservacion (Gémez y Nichols 2013).
La mayor parte del conocimiento actual estd muy
sesgado hacia los pardsitos que causan
enfermedades en humanos, animales domésticos o
plantas (Gomez y Nichols 2013). Sin embargo, los
parasitos y patdogenos juegan un papel importante a
nivel individual, poblacional y ecosistémico (Wood y
Johnson 2015), como modular la inmunidad de los
huéspedes y la dindmica de sus poblaciones, alterar
la composicién de las comunidades ecolodgicas y
modificar las interacciones troéficas, incluyendo las
tasas de depredacion y el ciclo de nutrientes. Estos
procesos tienen efectos complejos, tanto directos
como indirectos, que pueden incluir efectos en
cascada y co-extinciones, cuyas implicaciones aun
no son completamente comprendidas (Strona
2015).

A pesar de la importancia de la biodiversidad de
parasitos, lariqueza real de la mayoria de los grupos
de pardsitos sigue siendo en gran parte
desconocida. Al contabilizar la biodiversidad de
parasitos de mamiferos en la regiéon amazonica,
encontramos que, de los 425 mamiferos silvestres,
solo 185 especies han sido estudiadas en cuanto a
sus interacciones con los parasitos. Brasil es el pais
que publicé el mayor numero de estudios sobre
interacciones mamifero-parasito, seguido de Peru,
Guayana Francesa, Bolivia, Venezuela, Guayana,
Ecuador y Colombia. Las especies de mamiferos con
mayor riqueza de parasitos estudiados son el
marsupial Didelphis marsupialis, el murciélago
Carollia perspicillata y los primates Sapajus apella y
Saimiri sciureus. Sin embargo, la mayoria de esos
estudios informan interacciones con una sola
especie de pardsito; los estudios que investigan la
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com-posicion de la comunidad de pardsitos o
coinfecciones son poco comunes (Conga et al. 2014).
Los protozoos son el grupo de parasitos con mayor
numero de estudios (84 publicaciones), pero no son
el grupo con mayor riqueza de especies. El grupo de
parasitos con el mayor numero de especies
reportadas interactuando con mamiferos silvestres
son los helmintos (77 especies), ectoparasitos de
artré-podos (65 especies), virus (62 tipos),
protozoos (29 especies), bacterias (12 especies) y
hongos (siete especies).

De esos, se sabe que 38 virus, 16 arbovirus, 11
bacterias, 9 helmintos, 19 protozoos, un
ectopardsito y 7 hongos son zoonoticos y causan
enfermedades en humanos. Los parasitos mas
estudiados que infectan a los mamiferos silvestres
en la region amazoénica son los protozoos
Trypanosoma cruzi (el agente causal de la
enfermedad de Chagas en humanos), Plasmodium
brasilianum, Trypanosoma  cruzi  marinkellei,
Trypanosoma rangeli, el virus Rabia lyssavirus (el
agente causal de la rabia en humanos), y el
ectoparasito Amblyomma cajennense (Cuadro 3.2).

En cuanto a los virus transmitidos por artrépodos (o
arbovirus), se han registrado 27 especies diferentes
que infectan a los mamiferos silvestres en la
Amazonia. De ellos, se sabe que 16 son zoonoticos,
incluyendo los virus Caraparu, Changuinola,
Dengue, Guama, Mayaro, Marituba, Murutucu,
Oriboca, Oropouche, Piry, Saint Louis, Tacaiumayla
fiebre amarilla. Es importante recalcar que algunos
de estos agentes zoondticos en la regién amazdnica
también son compartidos con especies de
mamiferos domésticos como mascotas y ganado
bovino, y que otros patégenos zoonoticos ya han
sido identificados en animales domésticos (p. €j.,
Virus de la Encefalitis Equina del Este y Virus del
Nilo Occidental). Estas especies domesticadas
pueden jugar un papel importante en el ciclo de
transmisién de los agentes zoondticos (Johnson et
al. 2020), especialmente cuando se encuentra en
altas densidades (p. e€j., produccion ganadera),
funcionando como huéspedes amplificadores e
intermediando la transmision a humanos vy
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animales salvajes. Dadas las preocupaciones
recientes sobre el riesgo de una pandemia
emergente que se origine en la region amazdnica
(Vale et al. 2021), las crecientes tasas actuales de
deforestacién, la pérdida y homogeneizacién de la
biodiversidad y las crecientes vulnerabilidades
sociales son preocupaciones importantes. Esto,
sumado a la brecha en el conocimiento sobre la
biodiversidad de las interacciones huésped-
parasito, aclara la necesidad de comprender y
desarrollar la resiliencia ante las enfermedades
emergentes como un desafio social principal y una
prioridad de investigacion.

3.3 Procesos Yy adaptaciones ecoldgicas
sobresalientes en ecosistemas terrestres vy
acuaticos

3.3.1 Interacciones planta-animal

Las interacciones planta-animal son un proceso
ecologico principal en los bosques amazdnicos, sin
los cuales estos bosques dejarian de existir: El 80-
90% de los arboles dependen obligatoriamente de
los animales para la dispersién de semillas (Gentry
1982, Hawes et al. 2020), y hasta el 98% de las
plantas dependen obligatoriamente de los animales
para la polinizacion (Bawa 1990). Los animales
dispersores son atraidos por las semillas con una
amplia variedad de estrategias de las plantas; y las
aves, los murciélagos, los mamiferos, los peces y los
insectos son dispersores importantes que
responden y seleccionan diferentes estrategias de
atraccién de las plantas (p. ¢j.,, Howe y Smallwood
1982). Los efectos de consumo generan diversidad a
través de carreras armamentistas coevolutivas, y
controlan la biodiversidad vegetal y animal en
escalas de tiempo ecoldgicas y evolutivas. Estas
redes de mutualistas y consumidores regulan todos
los aspectos de los bosques amazonicos y son
responsables de su composicién, regulacién de
especies, recuperacion de perturbaciones y
generacion de biodiversidad. Los cambios en las
interacciones de las especies pueden tener efectos
en cascada sobre la funcion del ecosistema
amazoénico y los servicios que brindan a la
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humanidad, se analiza brevemente a

continuacion.

como

Los dispersores de semillas y los polinizadores in-
teractuan con las plantas, forman redes mutualistas
y forman la arquitectura misma de la biodiversidad
amazonica (Bascompte y Jordano 2007). La
dispersion de semillas aleja las semillas de los
arboles progenitores, limpiandolas de pulpa y, en
muchos casos, alterandolas fisioldgicamente, lo
cual mejora la supervivencia y aumenta la
diversidad genética (Howe y Smallwood 1982,
Hardesty et al 2006). Las comunidades de
dispersores de semillas son excepcionalmente
complejas (Jordano et al 2007), y las redes de
dispersores de plantas se componen de muchos
modulos diferentes de maultiples tipos de
dispersores (Donatti et al. 2011), destacando su
importancia para mantener la biodiversidad en
estos sistemas (Kakishima et al. 2015). Vastas areas
de la Amazonia se inundan estacionalmente, y se ha
demostrado que los peces son dispersores criticos
en estos bosques y vinculan los procesos terrestres
y acuaticos (Goulding 1983, Correa et al. 2015a). Las
redes de polinizacién en los bosques amazdnicos
son muy diversas y complejas, incluyen una gran
variedad de invertebrados y vertebradosy forman la
base de la reproduccion en la perpetuacion de los
bosques amazodnicos (Bawa 1990, Bascompte y
Jordano 2007). Las redes de polinizadores suelen
ser altamente especializadas y se construyen con
modulos de especies que interactian con baja
redundancia, lo que subraya el papel de la
biodiversidad yla conservacién de los polinizadores
en la biodiversidad y los servicios ecosistémicos
amazoénicos en general (Kremen et al. 2007, Olesen
etal 2007).

Las interacciones troficas son igualmente
importantes, conectando a los animales en redes de
herbivoria en hojas, semillas y raices, con altos
grados de especializacién. Las interacciones
coevolutivas entre plantas y herbivoros han llevado
ala evoluciéon de una gran diversidad de especies al
encerrar a grupos de organismos en carreras
armamentisticas evolutivas de ataque y defensa
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(Ehrlich y Raven 1964), y han llevado a una
diversificacion espectacular en los rasgos
funcionales de las plantas amazodnicas y las
defensas quimicas que no solo regulan y generan
diversidad forestal, sino que también brindan
servicios criticos parala humanidad (Coley y Barone
1996, Fabricant y Farnsworth 2001, FAO et al. 2011).
Los efectos de los herbivoros sobre las plantas
dependen tanto de la geologia como del clima, y las
ventajas y desventajas de estas interacciones han
generado una diversificacion de los darboles
tropicales a nivel del paisaje (Fine et al. 2004, Fine et
al. 2013). Las interacciones entre plantas y
herbivoros se han convertido en el componente
clave para mantener la diversidad en los bosques
tropicales, con efectos que dependen de Ia
frecuencia y la densidad en multiples escalas
(Janzen 1970, Harms et al. 2000, Terborgh 2012).
Todas estas interacciones planta-animal estan
incrustadas en redes alimentarias de interacciones
consuntivas, que a su vez las regulan en los
ecosistemas amazonicos, con regulacion directa por
depredacion y mutualismos indirectos que surgen
de cascadas troficas (Schmitz 2008, Terborgh y
Feely 2009).

Las interacciones entre plantas y animales corren
un alto riesgo debido a multiples formas de cambios
causados por humanos (p. ¢., Sales et al. 2020,
2021). Las interrupciones en las interacciones
planta-animal pueden tener efectos rapidos en la
composicién de la comunidad forestal, lo que tiene
consecuencias a largo plazo (Terborgh et al. 2001),
cambiando la composicién de los bosques, asi como
la funcion y los servicios de los ecosistemas (Morris
2010). La defaunacién tiene efectos en cascada en
los bosques amazoénicos a través de los efectos
directos de la caza y los efectos indirectos de las
perturbaciones antropogénicas, que afectan
particularmente a los vertebrados de cuerpo grande
(Bodmer et al. 1997). La defaunacion afecta todas las
interacciones planta-animal, especialmente las
redes de dispersion y depredacién de semillas, con
consecuencias significativas para la diversidad de
arboles amazonicos (Kurten 2013, Peres etal. 2016);
la funciéon y los servicios de los ecosistemas,
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particularmente el almacenamiento de carbono
(Markl et al. 2012, Bello et al. 2015); el ciclo de
nutrientes (Stevenson y Guzman-Caro 2010,
Doughty et al. 2016); e incluso biogeografia (Doughty
et al. 2016). La deforestacion y la fragmentacion de
los bosques pueden tener efectos mas alld de la
simple eliminacion de d&rboles, con efectos en
cascada a través de la polinizacion (Wirth et al. 2008,
Barlow et al. 2016, Lister y Garcia 2018), la
dispersacion (Laurance et al. 2006, Markl et al. 2012,
Caughlin et al. 2014, Hawes et al. 2020), y las redes
consuntivas (Terborgh 2013), cambiando
fundamentalmente las interacciones ecoldgicas que
mantienen y generan la biodiversidad amazdnica.
Las interacciones planta-animal son
particularmente vulnerables a los efectos del
cambio climatico, tanto directamente a traves de la
interrupcion de las redes de interaccion planta-
animal debido a las respuestas diferenciales al
clima entre los componentes (Primack et al. 2009,
Salcido et al. 2020), e indirectamente al exacerbar
los efectos de la defaunacion y la degradacion
forestal (Valladares et al. 2006, Barlow et al. 2016).
Un resultado abrumador y central del estudio de los
bosques amazdnicos es que las redes de interaccion
planta-animal intactas son esenciales para la
resiliencia de la biodiversidad forestal a los cambios
antropogénicos y para la recuperacion y
restauracion de los sistemas amazonicos.

3.3.2 Pulsos de inundacion y flujo de nutrientes

Los ecosistemas acudticos en la Amazonia son un
mosaico complejo de habitats influenciados por
pulsos de inundacion y por el patrén de flujo de
nutrientes. Esto ha generado dreas de alta y baja
productividad, que han promovido complejos
procesos de adaptacién en los organismos
acuaticos. Los peces son sin duda uno de los casos
mas relevantes, soportando gran biomasa en rios
altamente productivos (aguas blancas), como la
Amazonia, Madeira, Caquetd/Japurd, Putumayo y
Purus, y baja biomasa, pero alta riqueza de especies
en rios de aguas negras y aguas claras. En este
ultimo, los peces dependen mads de fuentes externas
de alimento (frutos, semillas, insectos) o de
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subsidios troficos suministrados por peces
migratorios (ver Seccién 3.3.3). Dadas las
condiciones de transparencia en aguas claras o
negras, los peces suelen desarrollar colores
intensos con una funciéon importante para la
reproduccion (Borghezan et al. 2021).

Muchas especies que viven en llanuras aluviales
tienen adaptaciones especiales para soportar bajos
niveles de oxigeno y altas temperaturas durante
periodos de sequia (Junk et al. 1983, Val 1995, Valy
Almeida-Val 1995, Val et al. 2015). Sin embargo,
otras especies optan por realizar migraciones
laterales hacia los canales principales con fines
reproductivos, desovan en los canales principales y
luego regresan a los lagos y pequenos afluentes.
Estos peces son predominantemente de las familias
Prochilodontidae y Curimatidae. Especies como el
pirarucu (paiche, Arapaima gigas), aparentemente
sedentarias, construyen nidos en el fondo de los
lagos y se reproducen durante la temporada de
aguas bajas. Cuando sube el nivel del agua, realizan
pequenas migraciones laterales hacia el bosque
inundable, donde los machos ejercen el cuidado
parental de sus crias (Castello 2007).

Los grandes carnivoros acudticos, como el delfin del
rio Amazonas (Inia geoffrensis), a veces siguen las
migraciones de los peces, asegurando un acceso
permanente y abundante a las presas. En general,
las hembras parecen ser mas residentes y estan
asociadas a sistemas de lagos y confluencias donde
cuidan a sus crias, mientras que los machos
realizan largas migraciones en busca de alimento y
opciones reproductivas (Trujillo et al 2018). En
términos de adaptacion, el delfin del rio Amazonas
ha desarrollado una mejor capacidad para buscar
peces en el bosque inundado que su especie
simpatrica, el delfin gris (Sotalia fluviatilis). Las
vértebras cervicales de su cuello no estdn
fusionadas, lo que les permite mover la cabeza, lo
que, combinado con un hocico alargado, les permite
capturar peces bentonicos o pelagicos que se
esconden bajo macrofitos o entre la vegetacion
sumergida. Asimismo, una aleta dorsal baja y aletas
pectorales con gran capacidad de movimiento les
permiten moverse muy bien en el bosque
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inundable. Algo similar ocurre con las nutrias
gigantes (Pteronura brasiliensis), que forman grupos
familiares de entre 6 y 14 individuos. Se ubican
principalmente en afluentes y lagunas y tienen
territorios mas o menos definidos durante el
periodo de aguas bajas, pero cuando aumenta el
nivel del agua, los peces se dispersan en el bosque
inundable y aumenta el tamano del territorio.

Durante los periodos de aguas bajas, grandes
extensiones de playas quedan expuestas y son el
habitat ideal para el desove masivo de varias
especies de tortugas, especialmente del género
Podocnemis, como la tortuga gigante del rio
Amazonas (Podocnemis expansa) y la tortuga de rio de
manchas amarillas. (Podocnemis unifilis). El éxito
reproductivo de estas especies depende en gran
medida de las caracteristicas de la playa,
principalmente del tipo de sedimento y de la altura
ala que se excavan los nidos, ya que son frecuentes
las subidas del nivel del agua que pueden afectar a
los nidos en las partes bajas. Otra especie que se ha
adaptado a los pulsos de inundacién en la Amazonia
son los jaguares (Panthera onca), que se pensaba que
se trasladaban a 4reas no inundables durante estos
periodos. Estudios recientes muestran que en areas
como Mamiraud en Brasil pueden pasar hasta tres
meses viviendo en las copas de los arboles,
alimentandose principalmente de perezosos,
caimanes e incluso nutrias gigantes (Ramalho 2012,
Alvarenga et al. 2018).

3.3.3 Migraciones de peces

Los peces migratorios desempefnan papeles
ecoldgicos importantes en las redes alimentarias
acuaticas amazonicas, brindando subsidios
cruciales de un componente del ecosistema a otro,
como depredadores o como presas, 0 como
ingenieros o agentes de dispersidon de semillas. Por
lo tanto, es probable que la modificacién o
interrupcion de sus patrones migratorios por
sobreexplotacién, confinamiento o degradacion del
habitat altere profundamente los procesos del
ecosistema al modificar las cascadas troéficas, la
produccion primaria, el procesamiento de detritos y
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la transferencia de subsidios en amplias escalas
espaciales (Flecker et al. 2010, Barthem et al. 2017,
Anderson et al. 2018).

El bagre goliat amazénico del género
Brachyplatystoma realiza la migracion de agua dulce
mas larga conocida del mundo. Una especie, B.
rousseauxii, usa casi toda la longitud de la cuenca
amazonica en una migracion de ida y vuelta de hasta
~12 000 km entre sus areas de desove en el
piedemonte andino de Bolivia, Colombia, Ecuador y
Peru, hasta su criadero en el estuario en Brasil
(Barthem y Goulding 1997, Barthem et al. 2017,
Duponchelle et al. 2016, Hauser et al. 2020). Esta
migracién excepcional implica orientacion natal, un
comportamiento que rara vez se observa en agua
dulce, pero comun en especies que migran entre el
mar y los rios, como el salmén. En este proceso, los
peces adultos suelen regresar a la cuenca donde
nacieron, ya sea en el Alto Madeira (Duponchelle et
al. 2016) o en el alto Amazonas (Hauser et al. 2020).
Junto con los delfines de rio, el bagre goliat es el
principal depredador de los rios amazdnicos
(Barthem y Goulding 1997) y varias especies estan
sobreexplotadas (Barthem et al. 1991, Petrere et al.
2004, Agudelo et al. 2013). Como se ha demostrado
tanto en ecosistemas marinos como de agua dulce,
los principales depredadores desempenan
funciones ecologicas esenciales, y el agotamiento de
sus poblaciones puede implicar modificaciones
profundas de los ecosistemas a través de cascadas
troficas (Baum y Worm 2009, Chase et al. 2009,
Frank et al. 2005, Persson et al. 2007). Se esperan
efectos en cascada similares con la disminucion de
la gran comunidad del bagre goliat en la cuenca
amazoénica (Angelini et al. 2006, Lima 2017), lo que
podria acentuarse aun mas por su excepcional
comportamiento migratorio (Borer et al. 2005).

Las migraciones de peces, y en particular los
movimientos de peces detritivoros, también juegan
un papel ecoldgico crucial en el transporte de
nutrientes, con importantes consecuencias en la
dindmica de la red alimentaria local. Los peces de la
familia Prochilodontidae (Prochilodus y
Semaprochilodus), que se alimentan de detritos, algas
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y microorganismos asociados (Bowen 1983),
realizan migraciones complejas a gran escala desde
afluentes pobres en nutrientes (aguas negras o
claras) durante el periodo de aguas bajas a las ricas
llanuras aluviales de los afluentes de aguas bravas
para el desove y la alimentacién durante las aguas
altas (Ribeiro y Petrere 1990, Vazzoler y Amadio
1990, Vazzoler et al. 1989). Sus movimientos entre
diferentes sistemas fluviales conectan redes
troficas en grandes escalas espaciales y dan como
resultado una importante transferencia de energia
y biomasa a aguas oligotréficas, donde estas
especies son depredadas por grandes piscivoros
que normalmente no podrian soportar altas
densidades poblacionales sin estos subsidios
(Hoeinghaus et al. 2006, Winemiller y Jepsen 1998).
Aunque este fendmeno se ha estudiado
principalmente en peces proquilodontidos, es
probable que los flujos de produccién primaria de
rios de aguas blancas ricas en nutrientes a rios de
aguas claras o negras por especies detritivoras
migratorias estén muy extendidos en la cuenca
amazonica, al igual que muchos otros caracidos
migratorios, como como Anodus spp., Brycon spp.,
Colossoma macropomum, Leporinus spp., Mylossoma
spp., Triportheus spp. desovan y crecen
exclusivamente en aguas bravas, pero pueden vivir
en cualquier tipo de agua como adultos (Lima y
Araujo-Lima 2004). Otro caso llamativo es la
migracién anual del bagre 1dpiz juvenil,
Trichomycterus barbouri (~3 cm), que consiste en
cientos de miles de individuos que se desplazan
desde su zona de cria en el rio Béni aguas abajo
hasta sus tramos superiores cientos de kilémetros
aguas arriba (Miranda-Chumacero et al. 2015). Esta
migracién suministra una fuente de alimento para
peces, aves acuaticas, reptiles y poblaciones
humanas a lo largo del camino.

Muchos peces migratorios amazénicos han
desarrollado  conjuntamente una  relacion
mutuamente beneficiosa con el bosque. Durante la
temporada de aguas altas, los peces migratorios
invaden el bosque inundable para alimentarse de
los frutos que caen al agua, dispersando semillas a
grandes distancias mientras mejoran su proceso de
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germinacion (Goulding 1980, Correa y Winemiller
2014, Correa et al. 2015a). La mayoria de las
aproximadamente 150 especies de peces frugivoros
conocidas en el Neotrépico, pertenecientes a 17
familias y 6 6rdenes, también se encuentran en la
cuenca amazonica (Horn et al. 2011). Pueden
consumir al menos 566 especies de frutos y semillas
de 82 familias de plantas, contribuyendo asi a su
distribuciéon espacial y a la biodiversidad (Correa et
al. 2015a). Debido a que la pesca comercial se dirige
principalmente a especies de gran tamano, que
pueden dispersar semillas de un rango de tamano
mas amplio y de una mayor diversidad de plantas, la
sobreexplotacién podria amenazar no solo a las
poblaciones de peces frugivoros, sino también a la
biodiversidad y la conservacién del bosque
inundado (Correa et al. 2015b).

3.3.4 Variacion ambiental y adaptacion de los
organismos

De los 7 millones de km? que cubre la region
amazonica, 800.000 km?son ecosistemas acuaticos.
Lainteraccién entrela tierray el agua responde a un
delicado engranaje climatico que es responsable del
pulso de inundacion (Junk et al. 1989). Este es sin
duda uno de los procesos ambientales mas
importantes y relevantes en la Amazonia, ya que
genera variaciones de hasta 15 m en el plano
vertical y miles de kildémetros de inundaciones en el
plano lateral. Esto marca claramente un periodo de
aguas bajas y un periodo de aguas altas, con
periodos de transicion a lo largo del ano. Este ciclo,
repetido durante miles de afios, ha generado
procesos de adaptacion excepcionales por parte de
la fauna y la flora. Buena parte de la vegetacion esta
adaptada a estar sumergida durante varios meses y
sincronizar sus procesos de fructificacién en aguas
altas como estrategia de dispersion. Asimismo,
durante este periodo, la proliferacién de macrofitos
y grandes parches de vegetacién acuatica sirven de
refugio a peces y otros organismos y brindan
alimento a especies como manaties y capibaras
(Parolin et al. 2004, Piedade et al. 2010, Junk et al.
2011).
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Los cambios en el nivel del agua también generan
un mecanismo que desencadena la migracion
lateral de muchas especies, incluyendo peces,
delfines y manaties (Cox-Fernandes 1997, Martin y
da Silva 2004, Arraut et al. 2010). En el caso de los
delfines, en aguas altas se dispersan por el bosque
inundado, afluentes ylagunas en busca de alimento,
pero cuando el nivel del agua comienza a dis-
minuir, los delfines grises (Sotalia fluviatilis) se
desplazan  hacia los rios principales y
posteriormente los delfines amazénicos (Inia
Zgeoffrensis) también lo hacen para evitar quedar
atrapados en cuerpos de agua con un bajo
suministro de alimentos. Las aguas poco profundas
representan la época de mayor disponibilidad de
alimentos en los principales rios. Con la contraccion
de todo el sistema, los peces quedan contenidos en
un espacio mas pequeno y los delfines aprovechan
esto para alimentarse. Este aumento de energia
permite sincronizar la reproduccién con la
temporada. Las crias nacen 13 meses después,
también en periodos de bajos niveles de agua. En
contraste, los manaties se benefician de una mayor
produccion de macréfitos en periodos de aguas
altas, mientras que en el verano deben buscar algas
en troncos sumergidos y subsistir con las reservas
de grasa corporal.

3.4 Plasticidad genética y diversidad molecular

Debido a que la delimitacién de especies se basa en
la variacién genética, la seleccion natural y la
adaptacion (Sexton et al. 2009), la riqueza de
especies se considera ampliamente como una
medida fundamental de la biodiversidad a nivel
general (Gotelli y Colwell 2001). Los patrones de
variaciéon genética en las especies también
representan un componente vital pero a menudo
subestimado de la biodiversidad amazonica; La
diversidad filogenética evalua las diferencias
evolutiva y acumulativa dentro y entre areas y
taxones (Antonelli et al. 2018a). La diversidad
filogenética mide la cantidad total de evolucion por
linaje alolargo del tiempo entre todos los miembros
de un clado o area (Tucker et al. 2017). En general,
se ha demostrado que esto brinda una mejor
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estimacion de la divergencia de caracteristicas que
lariqueza de especies por si sola (Forest et al. 2007).

Aunque muchos grupos de organismos estan
ampliamente distribuidos en las regiones
tropicales, recientemente se ha documentado el
patrén detallado de variacién de las especies (Costa
y Magnusson 2010), incluyendo la wvariacion
espacial, genética y morfoldgica, y su estructura
genética, que corresponde a varias unidades
evolutivas independientes. (Riba et al. 2012, Schultz
etal. 2017). La diversidad genética de los mamiferos
y anfibios terrestres es un 27% mayor en las dreas
tropicales, y los habitats perturbados tienen menos
diversidad genética en comparacion con las areas
no perturbadas (Miraldo et al. 2016). Recientemente
se han desarrollado filogenias moleculares bastante
completas para revelar la evoluciéon de la biota
tropical (Dexter et al. 2017, Eiserhardt et al. 2017). El
muestreo molecular a nivel intraespecifico
(subespecies y poblaciones) ha avanzado
significativamente en el Neotrépico (Antonelli et al.
2018b). Segun el andlisis de filogenias moleculares,
se ha demostrado que algunas regiones
neotropicales pueden ser mas permeables a los
linajes inmigrantes que otras. Ademds, las
diferencias intrinsecas entre grupos taxonomicos
(como la capacidad de dispersion) pueden permitir
que algunos linajes colonicen nuevas regiones
(Antonelli et al. 2018b) a pesar de la conservacién de
nicho (Crisp et al 2009), y otros soportan las
adaptaciones a los cambios ecoldgicos (Simon et al.
2009, Trujillo-Arias et al. 2017). Sin embargo, para
la mayoria de los grupos taxondmicos de la
Amazonia, el conocimiento sobre los intercambios
bidticos y las historias de dispersion sigue siendo
sorprendentemente pobre, y no se comprende qué
regiones sirvieron como fuentes primarias y
sumideros de biodiversidad, definidas como
proveedoras y receptoras (Antonelli et al. 2018b). Se
ha concluido que la Amazonia es la principal fuente
de diversidad neotropical de angiospermas,
helechos, serpientes, aves, mamiferos y ranas para
otras regiones, brindando >2.800 linajes (63% de
todos los eventos de dispersion), siendo
aproximadamente 4,6 veces mayor que la segunda
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fuente de diversidad mas importante (Antonelli et al.
2018b, Figura 3.6).

Como se sabe, tanto la Amazonia occidental como la
central tienen la mayor riqueza de especies de
comunidades arbodreas (ter Steege et al. 2003, Chave
et al. 2007) y, por lo tanto, la mayor diversidad
filogenética, pero la menor distancia promedio del
taxén mas cercano (Honorio Coronado et al. 2015).
La distancia filogenética media por pares entre
especies se correlaciona con la distribucion
uniforme de los taxones entre los tres principales
clados de angiospermas (magnoliidos o
dicotiledoneas, monocotiledoneas,
eudicotileddoneas) y ambos son los mas altos en la
Amazonia occidental. Finalmente, los bosques
tropicales estacionalmente secos y los bosques
sobre arenas blancas tienen una baja diversidad
filogenética (Fine et al. 2010, Honorio Coronado et al.
2015).

Ante los cambios e impactos ambientales, las
poblaciones con diversidad genética reducida
pueden tener menor capacidad de respuesta
(Whitman y Agrawal 2009) y, por lo tanto, mas ser
vulnerables a los procesos de fragmentacion y
extinciones locales (Spielman et al. 2004). Esta
diversidad genética ha sido propuesta como un
mecanismo para sobrevivir en ambientes
heterogéneos o cambiantes, como el tropico (Lande
2014). Un ejemplo clasico de los constantes cambios
en el contenido de oxigeno en las aguas amazonicas
es el desarrollo y la inversion de varios rasgos
morfoldgicos en peces en condiciones de hipoxia
(Almeida-Val et al 2006, Ferndndez-Osuna vy
Scarabotti 2016). Ademads, la capacidad de varios
linajes para establecerse en la Amazonia occidental
y meridional también puede estar relacionada con
las altas tasas de alteracion y recambio en la regién
(Quesadaetal 2012, Marimon et al. 2013, Baker et al.
2014).

3.5 Diversidad funcional

La diversidad funcional, o el valor, el rango y la
distribucion de los rasgos funcionales en una
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comunidad determinada, juega un papel clave en la
generacion y el mantenimiento de la biodiversidad
y los procesos de los ecosistemas. La diversidad
funcional depende de la variabilidad de los valores
de los rasgos de todas las especies presentes, tanto
intra como inter-especies, y del grado de
superposicion de los nichos funcionales (Petchy y
Gaston 2006, Diaz et al 2007). Los rasgos
funcionales (Chapin et al. 2001, Violle et al. 2007)
relacionan mecanicamente las especies con su
efecto sobre los ecosistemas en los que viven. Por
ejemplo, los rasgos funcionales afectan la
capacidad competitivayla
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Figura 3.6 La Amazonia como fuente principal de linajes de biodiversidad en el Neotrépico (Antonelli et al. 2018b). A) Intercambio
bidtico entre regiones neotropicales estimadas a partir de filogenias moleculares fechadas. Las flechas indican la direccién y el numero
de eventos de dispersion, con un grosor de linea proporcional al nimero de eventos. Solo se muestran las conexiones con mas de 10
eventos. La posicion de los circulos en el diseno refleja la conexién bidtica entre regiones. Los eventos de dispersion fuera de la Amazonia
estan resaltados en rojo. AGL, Pastizales Andinos; AMA, Amazonia; ATF, Bosques Atldnticos; CAA, Caatinga; CEC, Cerrado y Chaco; DNO,
Norte Seco de América del Sur; DWE, Sudamérica Occidental Seca; MES, Mesoamérica; PAS, Estepa Patagonica; WIM, Antillas. B)
Numero de eventos de dispersiéon no ambiguos asociados con cambios en los principales tipos de biomas en comparacién con cambios
a otras regiones dentro del mismo tipo de bioma.
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coexistencia de las especies (Kraft et al 2008,
Guilherme et al. 2019), la capacidad de invasion
(Miranda-Chumacero et al. 2012, Van Damme et al.
2015), la estructura y funcién de la comunidad y el
ecosistema (Bueno et al. 2013, Sobral et al. 2017), las
adaptaciones a lo largo de gradientes ambientales
(Asner et al. 2014a, von May et al. 2017, Santos et al.
2019), y la resistencia a la perturbacion y al cambio
ambiental (Arévalo-Sandi et al. 2018, Arantes et al.
2019, Hooper y Ashton 2020).

Las condiciones ambientales actiuan como filtros,
determinando patrones de diversidad funcional en
la cuenca amazdnica, seleccionando especies que
exhiben rasgos morfologicos, conductuales o
reproductivos similares. Por ejemplo,
estructuralmente, los ambientes menos complejos
(p. €., 1a sabana) albergan mas especies de hormigas
mas pequenas, con mandibulas mdas pequefas y
ojos mas grandes. En ambientes boscosos mas
complejos, hay mas especies de hormigas de mayor
tamano, con mandibulas mds grandes y ojos mas
pequenos. Por lo tanto, la composicion morfologica
de los grupos de hormigas terrestres corresponde a
la complejidad ambiental, lo que sugiere que ciertas
caracteristicas de las hormigas ofrecen ventajas
ecoldgicas a especies particulares en habitats
particulares (Guilherme et al. 2019). La quimica
foliar de los drboles brinda otro ejemplo de
diversidad funcional que varia con las condiciones
ambientales. Los compuestos estructurales y de
defensa muestran una sorprendente diversidad en
la Amazonia, y los portafolios quimicos de las copas
de los arboles cambian drasticamente a lo largo de
los gradientes de elevacion y fertilidad del suelo
(Asner et al. 2014b). Asimismo, la diversidad de
rasgos funcionales en las comunidades de peces,
como las estrategias de alimentacion, las historias
de vida, los comportamientos migratorios y el uso
del habitat, se correlaciona positivamente con la
cobertura forestal en las llanuras aluviales de los
rios (Arantes et al. 2019). En consecuencia, el medio
ambiente influye en la diversidad funcional y, a
medida que avanza la pérdida de hdbitat por la
deforestacidon, el conjunto de rasgos funcionales
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que se encuen-tran en las comunidades de peces se
ve muy com-
prometido.

La Amazonia se encuentra entre las regiones con
mayor diversidad funcional de la Tierra para una
serie de taxones (p. ¢j., peces: Toussaint et al. 2016;
plantas: Wieczynski et al. 2019; anfibios: Ochoa-
Ochoa et al. 2019). La diversidad taxondmica y
funcional a menudo estan desvinculadas, y para
algunos grupos taxondémicos, la diversidad
funcional es considerablemente mads alta en la
Amazonia de lo que se esperaria de la diversidad
taxondmica. Los peces de agua dulce representan
un ejemplo que llama la atencion (Toussaint et al.
2016), y se han propuesto diferentes hipdtesis para
explicarla enorme diversidad funcional de los peces
de agua dulce en todo el Neotropico (Albert et al
2020). El Neotrépico alberga aproximadamente el
40% de las especies de peces de agua dulce del
mundo, sin embargo, esta misma region alberga
mas del 75% de la diversidad funcional de peces. La
diversidad funcional de agua dulce en la Amazonia
incluye una variacién increible en la forma del
cuerpo y la ecologia tréfica, que van desde el bagre
comedor de madera con boca de ventosa (p. €],
Cochliodon, Panaque spp) con dientes y mandibulas
especializados para excavar troncos de 4arboles
sumergidos, hasta peces eléctricos con ojos mas
pequenos que viven en aguas turbias
(Gymnotiformes), a frugivoros migratorios con
dientes en forma de molares que pueden ser
importantes depredadores de semillas, asi como
agentes de dispersién de semillas (p. ¢j. Colossoma,
Piaractus; Correa et al. 2015a), al bagre vampiro
alargado que se alimenta de sangre de las branquias
de otros peces, Vandellia (Albert et al. 2020).

La diversidad funcional explica las interacciones
bioldgicas y cdmo los organismos pueden impulsar
procesos cruciales del ecosistema. Por ejemplo, la
diversidad troéfica, un rasgo funcional importante,
influye en la forma como las especies pueden influir
en los procesos ecoldgicos, como las interacciones
depredador-presa, la dispersién de semillas, el
secuestro de carbono y el ciclo biogeoquimico, las
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cuales son funciones criticas en los eco-sistemas
acuaticos y terrestres de la Amazonia. Ademas, la
diversidad de especies per se puede ser un fuerte
impulsor de la funcion del ecosistema. Por ejemplo,
en los paisajes mixtos de bosque y sabana de la
region de Rupununi en Guyana, la riqueza de
especies de mamiferos parece estar fuertemente
correlacionada con el ciclo del carbono (Sobral et al.
2017). Curiosamente, las concen-traciones de
carbono del suelo y el almacenamiento de carbono
en el suelo y los arboles son mas altas en los sitios
con la mayor riqueza de especies de mamiferos. Por
lo tanto, el numero de interacciones de
alimentacion influye en la cantidad de carbono que
permanece en los suelos, ya que los cuerpos de los
animales, las heces y las frutas procesadas por los
mamiferos se convierten en fuentes de materia
organica del suelo. Del mismo modo, en los sistemas
acuaticos tropicales, el reciclaje de nutrientes
mediado por el consumidor por parte de los peces
varia mucho con caracteristicas como el tamarno
corporal del consumidor, la estequiometria
corporal y la posicién trofica. Los peces pueden
modular el ciclo de nutrientes en los arroyos
tropicales (Taylor et al. 2006, Capps et al. 2013), y la
extincion de peces puede tener profundas
consecuencias en las tasas de remineralizacién de
nitrégeno y fosforo (McIntyre et al. 2007).

La diversidad funcional puede contribuir aun mas a
la resiliencia de las comunidades y los ecosistemas
frente a las perturbaciones, incluyendo el cambio
climatico o la defaunacién. Por ejemplo, las
caracteristicas de las plantas, como la capacidad de
resistir el estrés hidrico y térmico, pueden
determinar la forma como la dindmica de la
composicién, la biomasa vegetal y el secuestro de
carbono de los bosques amazonicos responden a los
periodos prolongados de sequia (Levine et al. 2016).
Los modelos sugieren que los bosques con alta
diversidad de rasgos de plantas se regeneraran mas
rapidamente que los bosques con baja diversidad de
rasgos de plantas luego de la pérdida de arboles
grandes debido al cambio climatico. Por lo tanto, los
cientificos que pronostican los impactos del cambio
climatico en la composicion, la biomasa y la funcion
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de sumidero de carbono de los bosques amazdnicos
durante el proximo siglo no pueden descuidar la
diversidad de rasgos (Sakschewski et al. 2016). La
redundancia funcional postula que en ecosistemas
ricos en biodiversidad, como la Amazonia, la
extincion de algunas especies no causara una
pérdida sustancial en la funcion del ecosistema si
las especies remanentes desempenan roles
equivalentes y son capaces de asumir las fun-ciones
desempenadas por las especies extintas (Lawton y
Brown 1993). De hecho, las evaluaciones de las
redes de dispersion de semillas en los bosques
amazonicos muestran una alta conectividad y
superposicion de dietas entre varias especies y
grupos de vertebrados, lo que sugiere una alta
redundancia. Sin embargo, las observaciones
muestran que los bosques fragmentados vy
defaunados sufren mucho los efectos de la cascada
trofica, lo que sugiere una complementariedad mas
que una redundancia en los grandes vertebrados
(Bueno et al. 2013, Arévalo-Sandi et al. 2018).

3.6 Conocimiento sobre la
Biodiversidad

Incompleto

Aunque la Amazonia es uno de los bosques mas
grandes e intactos del mundo, también es uno de los
menos conocidos biolégicamente. Su inmenso
tamano, diversidad y acceso limitado hacen que la
tarea de documentar su biodiversidad sea
extremadamente desafiante. En consecuencia,
existen sesgos, a veces severos, tanto espaciales
como taxonomicos en los datos (Oliveira et al. 2016,
Schulman et al. 2007, Vale y Jenkins 2012). Al
observar los datos delocalidad de las especies en las
bases de datos globales (Figura 3.7), existe un fuerte
sesgo espacial hacia las areas urbanas, los centros
de investigacion ylas principales rutas de acceso (p.
ej., carreteras, rios). Al mismo tiempo, algunas
partes de la cuenca tienen pocos o incluso ningun
dato para ningun taxén, o al menos ningunos datos
los que se pueda acceder digitalmente.

Mirando a través de los taxones, también hay fuertes

sesgos. La mayoria de los datos disponibles son para
plantas o aves (>80% en GBIF). Grupos como las
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Figura 3.7 Mariposas (120.313 registros) versus aves (3.168.359 registros) en términos de densidad de recolecciéon. Fuente: GBIF
2021. Método de agrupacién de datos: Natural de Jenks, distancia de agregacion: 20 kilometros.

mariposas tienen muchos menos datos, y grupos
muy diversos como los hongos y las bacterias son
casi completamente desconocidos. Por supuesto,
estos sesgos taxonomicos no son exclusivos de la
Amazonia; existen para la mayoria de las areas del
mundo, como consecuencia de que la sociedad tiene
m4ds interés en algunos taxones que en otros.
También hay un numero considerable de especies
aun no descritas, incluso para taxones bien
conocidos (Pimm et al. 2010). También es poco
probable que estas especies sean como las ya
conocidas. Las especies aun por descubrir son
ciertamente mads raras y mas restringidas en sus
distribuciones que las especies ya conocidas. En
general, son las especies comunes y extendidas las
que se describen primero (Pimm y Jenkins 2019).
En consecuencia, la biodiversidad que aun no
conocemos puede no seguir los mismos patrones
que la biodiversidad que conocemos hoy.
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Estos sesgos espaciales y taxondmicos en los datos,
y nuestra falta de datos adecuados en general, afec-
tan nuestra capacidad para comprender los
verdaderos patrones de la biodiversidad en la
Amazonia. Esto incluye preguntas como ddnde
estdn exactamente los centros de endemismo y
donde se pueden encontrar las especies mas
amenazadas, temas de gran preocupacion para la
conservacion. Sin embargo, si bien dichas
limitaciones en nuestro conocimiento son
problematicas, la realidad es que todos los lugares

tienen datos incompletos. Debemos tomar
decisiones utilizando la mejor informaciéon
disponible, reconociendo que a medida que

aprendemos mads, puede ser conveniente mejorar
las decisiones anteriores.

3.36



Capitulo 3: Diversidad Bioldgica y Redes Ecoldgicas en la Amazonia

3.7 Conclusiones

La Amazonia es un icono mundial de la
biodiversidad. Aun asi, en muchos grupos
taxondmicos, la diversidad de especies tiene una
notoria falta de
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Cuadro 3.2 Tendencias en el descubrimiento de nuevas especies de vertebrados en la cuenca
amazonica

Cada ano se describen nuevas especies de vertebrados de la Amazonia, un proceso de descubrimiento
que comenzo hace varios siglos. Los primeros vertebrados amazonicos fueron descritos por Linneo en
1758: 13 peces, 10 anfibios, 50 reptiles, 131 aves y 51 mamiferos. Para analizar las tendencias en las
descripciones de las especies amazodnicas se tomaron como referencia 2.406 especies de peces (Jézéquel
et al. 2020), 997 especies de anfibios (GBIF: 10.15468/dl.9mgq7k), 804 de reptiles (GBIF:
10.15468/dl.uyemw9), 2.736 de aves (GBIF: 10.15468/dl.3zkc3v), y 974 de mamiferos (GBIF:
10.15468/dl.ttgkg4), para un total de 7.827 especies (Figura B3.2.1). Este ejercicio no tiene como objetivo
determinar el nimero total de especies en la Amazonia, sino mas bien describir las tendencias en la tasa
de descripciones de especies.
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Figura B3.2.1 Curvas de acumulacién de especies para cinco grupos de vertebrados de la cuenca amazonica.
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Cuadro 3.2 cont.

Peces Después de las primeras descripciones de especies realizadas por Linneo, hubo un periodo con un
indice muy bajo de descripciones hasta 1830. Comenzando con las contribuciones de naturalistas como
Achille Valenciennes (1794-1865) y Johann Jakob Heckel (1790-1857), hubo un aumento sostenido
hasta principios del siglo XX. Alrededor de 1910, con las principales contribuciones de Franz
Steindachner (1834-1919) y Carl H. Eigenmann (1863-1927), hubo un aumento significativo de
aproximadamente 600 especies a poco mas de 1000. Entre 1940y 1980 hubo un aumento constante, pero
llama la atencion que, desde entonces, cuando el numero de especies era de 1.355, se ha producido un
aumento exponencial sostenido en el numero descrito. De hecho, entre 2010y 2020, se describié el mayor
ntmero (n=412)y la mayor proporcion (17%) de especies de cualquier década (Figura B3.2.2). Entre 1980
y 2019 se describieron el 44,3% de las especies amazonicas.

Desde 2016 se ha alcanzado una tasa equivalente a una nueva especie cada semana. Esto también se
refleja en el pico histérico de descripciones alcanzado en la ultima década, con un total de 412 especies
(Figura B3.2.1). Segun Jézéquel et al. (2019), la base de datos Amazon Fish (https://amazon-fish.com)
reconoce 2.406 especies validas (Jéjéque let al. 2019), con una clara tendencia a seguir anadiendo nuevas
especies. Con el tiempo, los peces pueden convertirse en el grupo de vertebrados con mayor numero de
especies en la Amazonia.

Figura B3.2.2 Numero de especies de peces descritas por década en la cuenca amazonica.
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Cuadro 3.2 cont.

Anfibios La tasa de descripciones de nuevos anfibios fue muy baja hasta 1860, cuando aumento y se
mantuvo relativamente constante hasta 1970 (Figura B3.2.3). A partir de la década de 1970, la tasa
aumento drasticamente, con un 50,65% de las especies amazonicas descritas en los tltimos 50 anos.

En las décadas de 1990 y 2000, se alcanzaron picos de descripcion con 128 y 118 especies,
respectivamente (Figura B3.2.3). Segun los datos disponibles en GBIF, se han descrito 997 especies
validas de anfibios para la Amazonia, con tendencia a seguir aumentando, y constituyendo un grupo
prioritario de vertebrados para los esfuerzos taxonomicos. El descubrimiento de especies se ha
beneficiado de la incorporacion de datos moleculares y acusticos, asi como del aumento del nimero de
herpetdlogos en América del Sur.

Figura B3.2.3 Numero y porcentaje de especies de anfibios descritas por década en la Amazonia.

Reptiles Desde las descripciones iniciales de Linneo de 50 especies (1758), los reptiles son el grupo de
vertebrados con una de las tasas de descripcion mas bajas (Figura B3.2.1) y el niumero mas bajo de
especies descritas hasta la fecha (804). Aunque las descripciones han aumentado continuamente, no hay
un periodo de aumento marcado como con otros grupos de vertebrados, lo que quizas resalte la necesidad
de mas esfuerzos taxondmicos. En la década de 1860 se alcanzo un pico de descripciones con 74 especies
(9%), mientras que en las ultimas décadas, entre 1990y 2010, hubo un aumento en el nimero de especies
descritas, alcanzando un pico de 54 entre 2000 v 2009 (Figura B3.2.4).
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Cuadro 3.2 cont.

Aves Dado que Linneo describio 150 especies de aves, este es el grupo de vertebrados con mayor numero
de especies, actualmente con 2.736 segun datos de GBIF (Figura B3.2.1). Aunque hubo muy poco aumento
entre 1790y 1810, el numero de especies aumento rapidamente a 2500 en 1910. El pico de descripciones
de especies amazonicas ocurrio entre 1840y 1849, con 349 especies afiadidas (17%), lo que representa
el 58,2 % de las especies anadidas entre 1810 y 1870 (Figura B3.2.5). Desde 1910, las descripciones de
especies se han ralentizado significativamente, con solo 25 especies agregadas desde el cambio de siglo.
Esta tendencia sugiere que las aves son el grupo de vertebrados mejor conocido con el menor numero de
especies que quedan por describir.

Figura B3.2.4 Numero y porcentaje de especies de reptiles descritas por década en la Amazonia.
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Cuadro 3.2 cont.

Mamiferos Cuando se iniciaron las descripciones de las especies de mamiferos amazonicos (51 especies
descritas por Linneo en 1758), ocupaban el segundo lugar, después de las aves (Figura B3.2.1). Elnumero
de especies de mamiferos pasé al tercer lugar entre 1860 y 1870, posicion que ocupo hasta la ultima
década, cuando los anfibios superaron a los mamiferos (975 vs 997, respectivamente) (Figura B3.1 y
Figura B3.2.6).

La tasa de descripciones se ha mantenido relativamente constante, con aumentos en 1840 y 1900-1920,
siendo este ultimo periodo el pico en las descripciones (92 especies, 9%, Figura B3.2.6). E1 mayor

potencial para nuevas especies de mamiferos en la Amazonia se encuentra entre los murciélagos,
roedores y marsupiales.

Figura B3.2.5 Numero y porcentaje de especies de aves descritas por década en la Amazonia.
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Cuadro 3.2 cont.

Los patrones de descubrimiento varian ampliamente entre las clases de vertebrados en la Amazonia, y las
tasas de descripciones de nuevas especies, para cada década, han sido muy variables entre grupos. Para
continuar con las altas tasas de descripciones de nuevas especies, se debe prestar especial atencion a la
capacitacion de taxonomos integradores, especialmente para peces, anfibios y pequenos mamiferos,
cuyas curvas de acumulacion de especies estan lejos de alcanzar una asintota, como sucede en las aves.
Continuamente se describen nuevas especies en la Amazonia, incluyendo las areas afectadas por los
impactos negativos de la actividad humana. Se deben intensificar los esfuerzos para describir nuevas
especies antes de que se pierdan debido a la destruccion del habitat si queremos conocer los niveles reales
de riqueza de especies en la Amazonia y las formas mas efectivas de preservarla.

Nota metodoldgica: En el andlisis se utilizaron listas de especies con el ano de descripcion de cada especie.
En el caso de los peces, se utilizo la lista disponible de Amazon Fish (Jézéquel et al. 2020), mientras que
para el resto de los grupos se extrajeron los listados de especies del GBIF, utilizando un poligono que
abarca toda la cuenca amazonica (Anfibios, DOI: 10.15468/dl.9mgq7k; reptiles, DOLI:
10.15468/dl.uyemw?9; aves, DOI: 10.15468/dl.3zke3v; y mamiferos, DOI: 10.15468/dl.ttgkq4). En todos los
casos, se asume que las listas de GBIF y Amazon Fish tienen la informacion taxonomica revisada y
validada. Solo se utilizaron los nombres cientificos que incluian autor y afo, por lo que los totales de
especies no necesariamente indican el nimero total de especies presentes en la Amazonia. El poligono
dibujado para la descarga del GBIF puede haber omitido algunas especies o haber incluido especies que
no necesariamente estan en la Amazonia.

Figura B3.2.6 Numero v porcentaie de especies de mamiferos descritas por década en la Amazonia.
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descripcién, y los estudios taxondémicos a
profundidad revelan una gran diversidad criptica.
Como resultado, estimar la riqueza de especies en la
regién es una tarea desafiante. Los patrones de
biodiversidad muestran una variacién considerable
dentro de la cuenca amazonica, con algunos grupos
mas diversos en las selvas bajas y otros en los
ambientes andinos. Todavia estamos aprendiendo
sobre la fascinante diversidad de la fauna, la flora 'y
los hongos amazoénicos, y este conocimiento es
fundamental para la conservacion de la region
amazonica.

Las interacciones planta-animal y trofica son
procesos ecolégicos centrales en los bosques
amazonicos, sin los cuales estos bosques dejarian
de existir. Estas redes de mutualistas vy
consumidores regulan todos los aspectos de los
bosques amazonicos y son responsables de su
composicién, regulacién de especies, recuperacion
de perturbaciones y generacion de biodiversidad.
Los cambios en las interacciones de las especies
pueden tener efectos en cascada en la funcion del
ecosistema amazoénico y los servicios que brindan a
la humanidad. Un resultado abrumador y principal
del estudio de los bosques amazodnicos es que las
redes de interaccién planta-animal intactas son
esenciales para la resiliencia de la biodiversidad
forestal al cambio antropogénico y para la
recuperacion y restauraciéon de los sistemas
amazoénicos.

Los ecosistemas acuaticos en la Amazonia son un
mosaico complejo de habitats influenciados por
pulsos de inundacién y por el patrén de flujo de
nutrientes. La yuxtaposicion de aguas de baja y alta
productividad promueve complejos procesos de
adaptacion entre los organismos nativos. Los peces
migratorios juegan papeles ecoldgicos importantes
en las redes alimentarias acudaticas amazonicas,
transfiriendo energia y nutrientes entre los
diferentes componentes del ecosistema, ya sea
como depredadores, presas, especies ingenieras o
agentes de dispersion de semillas. La modificacion
o interrupcion de sus patrones migratorios por
sobreexplotacion, confinamiento o degradacion del

Panel Cientifico por la Amazonia

habitat altera los procesos ecosistémicos y las
cascadas troficas, la produccion primaria, el
procesamiento de detritos y la transferencia de
subsidios en amplias escalas espaciales.

La variacion tanto interespecifica como
intraespecifica en los rasgos funcionales de la biota
amazoénica es enorme. La diversidad funcional
determina la capacidad competitiva y la
coexistencia de las especies, la diversificacion, la
capacidad de invasion, la estructura y funcion de la
comunidad y el ecosistema, las adaptaciones a lo
largo de los gradientes ambientales y la resistencia
alas perturbaciones y a los cambios ambientales. La
diversidad funcional, por ejemplo, puede contribuir
aun mas a la resiliencia de las comunidades y los
ecosistemas frente a las perturbaciones, incluyendo
el cambio climatico. Por lo tanto, los cientificos que
pronostican los impactos del cambio climdtico en la
composicién, la biomasa y la funciéon de sumidero
de carbono de los bosques amazonicos durante el
proximo siglo no pueden dejar por fuera la
diversidad de rasgos.

Los sesgos espaciales y taxondmicos existentes en
los datos de biodiversidad en la Amazonia afectan
nuestra capacidad para comprender los verdaderos
patrones de biodiversidad en la region. Estos vacios
incluyen preguntas como la ubicacién de los centros
de endemismo, las areas con las especies mads
amenazadas y otras preguntas de gran relevancia
para la conservacion. Aunque dichas brechas en el
conocimiento pueden ser problematicas, no deben
impedir la toma de decisiones informada por el
conocimiento actual y debe estar abiertas a incluir
informacién novedosa a medida que esté
disponible. Las politicas publicas son de suma
importancia para apoyar la investigacién basica y
aplicada basada en la biodiversidad en la Amazonia,
involucrando equipos de investigacién
transnacionales y diversos.

3.8 Recomendaciones

e Promover estudios de campo, laboratorio y
colecciones de herbarios/museos y
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colaboraciones de investigacion que busquen
compilar un catilogo completo de especies

amazoénicas, complementado con muestras
debidamente conservadas y sus
tejidos/extractos de ADN (para estudios
moleculares).

e Apoyar la taxonomia, que actualmente es una
disciplina subestimada y subfinanciada.
Necesitamos mds taxénomos que trabajen junto
con bhiologos moleculares y habitantes locales,
dispuestos a contribuir con su riqueza de
conocimientos tradicionales para la descripcion
de nuevas especies.

e Es crucial mantener la conectividad altitudinal
desde la Amazonia hasta los Andes. De lo
contrario, las especies perderan la capacidad de
migrar en respuesta al cambio climatico.

Es esencial establecer iniciativas de conservacion a
gran escala, a nivel de paisaje, que mantengan las
areas centrales y la conectividad para asegurar la
supervivencia de especies de amplia distribucion,
especies migratorias, especies raras, especies con
distribuciones irregulares y la diversidad de rasgos
funcionales.
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Mensajes Clave

e Entre las montanas andinas y la llanura amazonica, un mosaico diverso de ecosistemas y vegetacion es
representado por biomas de bosques, sabanas y pantanos. La clave para comprender la ecologia de la
regién amazodnica es integrar los procesos funcionales entre los componentes terrestres y acuaticos, a
traves de multiples gradientes biofisicos, desde el nivel continental hasta el oceanico.

e Los bosques amazonicos de tierras bajas, que cubren 5,79 millones de km?, son probablemente el area
forestal mas rica del mundo, albergando mas de 50.000 especies de plantas de las cuales 16.000 son
arboles, muchas de las cuales aun son desconocidas. Con cerca de 400 mil millones de arboles, la Ama-
zonia alberga el 13% a nivel mundial.

e Lacomposicidn de especies no esta distribuida uniformemente en la cuenca, sino que estd determinada
por la geologia del suelo y el clima. Los bosques mas diversos se encuentran en la Amazonia occidental;
sin embargo, se requieren areas protegidas en toda la cuenca para una conservacion integral. Los bos-
ques en la Amazonia occidental cubren suelos relativamente fértiles, son ricos en especies, tienen una
alta rotacidn de tallos y una menor biomasa superficial. Los bosques de la Amazonia central y oriental,
que se encuentran principalmente en suelos pobres, son menos dinamicos y tienen una elevada bio-
masa.

e Lacuencadel rio Amazonas alberga el drea de humedales tropicales mas grande de la Tierra y una gran
cantidad de rios, que comprenden no solo la reserva de agua dulce mds grande del mundo, sino también
el 15% de todas las especies de peces.

e Lacomposicion de los bosques ya estd siendo afectada por el cambio climatico y la mortalidad de géne-
ros asociados a suelos himedos ha aumentado en lugares donde la estacion seca se ha fortalecido mas.

4 Herbario Nacional de Bolivia, Instituto de Ecologia, Universidad Mayor de San Andrés, Av. Andrés Bello y calle 27 - Zona Sur, La
Paz, Bolivia, monicamoraes45@gmail.com

b Department of Wildlife, Fisheries and Aquaculture, Mississippi State University, 775 Stone Blvd, Mississippi State, MS 39762, EE.
Uu.

¢Universidade Federal de Rondénia, Av. Pres. Dutra, 2965 - Olaria, Porto Velho - RO, 76801-058, Brasil
d1nstitut de Recherche pour le Développement, UMR MARBEC, Marseille, Francia

¢wildlife Conservation Society, Casilla 3-35181 SM, La Paz, Bolivia

fwildlife Conservation Society, Av. Roosevelt N° 6360, Miraflores, Lima, Peru

gSchool of Geography, University of Leeds, Woodhouse Lane, Leeds, LS2 9JT, Reino Unido

M pontificia Universidad Catolica del Pert, Av. Universitaria 1801, San Miguel 15088, Peru

{Wake Forest University, Department of Biology, 1834 Wake Forest Road, Winston-Salem NC 27109, EE. UU.
iMissouri Botanical Garden, 4344 Shaw Blvd, St. Louis MO 63110, EE. UU.

kyyildlife Conservation Society, Avenida de los Granados N40-53 y Paris, Quito, Ecuador

'Universidade Federal do Espirito Santo, Instituto de Estudos Climaticos, Av. Fernando Ferrari, 514, Goiabeiras, Vitoria, ES, Brasil,
Instituto Nacional de Ciéncia e Tecnologia em Areas Umidas (INAU), Universidade Federal de Mato Grosso, R. Quarenta e Nove,
2367, Boa Esperanca, Cuiabd, MT, Brasil

" Naturalis Biodiversity Center, Darwinweg 2, 2333 CR Leiden, Holanda; Ecologia de sistemas, Vrije Universiteit Amsterdam, De Boe-
lelaan 1105, 1081 HV Amsterdam, Holanda

Panel Cientifico por la Amazonia 4.3



Capitulo 4: Biodiversidad y Funcionamiento Ecolégico en la Amazonia

Dadas las proyecciones del cambio climatico para este siglo, es probable que tales cambios se intensi-
fiquen.

e Los ecosistemas amazonicos son el resultado de una mezcla de paisajes terrestres y acuaticos en llanu-
ras aluviales a menudo extensas, cuya dinamica se ve afectada por el levantamiento tecténico de las
laderas orientales de los Andes y las tierras bajas geoldgicamente mucho menos activas de la cuenca
del rio Amazonas. Las areas de contacto o ecotonos entre los ecosistemas terrestres y acuaticos (aguas
dulces y marinas) son de importancia critica para la dindmica de toda la region. Contribuyen al movi-
miento de animales, propagulos de plantas y nutrientes entre la llanura aluvial y los bosques adyacen-
tes de terra firme, y también promueven la heterogeneidad del habitat.

e Por sutamano y la densidad de carbono de sus ecosistemas, la selva amazdnica es un enorme deposito
de carbono. La variacion espacial en la biomasa amazonica, las reservas de carbono y la dindmica de la
biomasa esta mas impulsada por las condiciones del suelo que por el clima y mas por la variacion es-
pacial en la mortalidad de los arboles que por su productividad.

e Los humedales amazodnicos también almacenan grandes cantidades de carbono, debido a la acumula-
cion extensa y profunda de depdsitos subterraneos de turba (p. €j., >3 Pg C en los pantanos amazoénicos
del nororiente). Por lo tanto, su conservacion también juega un papel crucial en la modulacién del ca-
lentamiento global.

Resumen

Las selvas tropicales de las tierras bajas amazoénicas cubren ~5,79 millones de km?. Con base a la geologia,
el area de bosque de tierras bajas amazonicas se puede dividir en seis regiones. El Escudo Guayanés y el
Escudo Brasileno (en el sur de la Amazonia) se encuentran sobre suelos muy antiguos y pobres en nutrien-
tes, mientras que las regiones amazonicas occidentales (norte y sur) y aquellas a lo largo del rio Amazonas
estan construidas principalmente a partir de sedimentos mas recientes de origen andino y de riqueza va-
riable en nutrientes. Las seis regiones se caracterizan por diferencias en la fertilidad del suelo y las preci-
pitaciones, lo que genera diferencias en la biomasa aérea, la productividad y la renovacion de los arboles.
Todavia existe un intenso debate sobre la riqueza total de especies de plantas de la Amazonia. Una esti-
macion bien fundamentada para arboles (con didmetro >10 cm) es de 16.000 especies, de las cuales se han
recolectado y descrito ~11.000. Las estimaciones de la flora total oscilan entre 15.000 y 55.000 especies.
Como en gran parte del trépico, las Fabaceae (la familia del frijol) es la mds rica en especies de los princi-
pales grupos lefiosos en la Amazonia. América del Sur y la Amazonia también son famosas por la abun-
dancia y diversidad de palmeras. Si bien la mayoria de los modelos de vegetacion de ecosistemas enfatiza
en los procesos de produccion de carbono y clima, estos no son suficientes para comprender la manera
en que varian espacialmente los ecosistemas de bosques amazonicos. En particular, las observaciones
con parcelas a largo plazo muestran que la variacion espacial en la biomasa del bosque amazoénico y la
dindmica de los tallos son impulsadas mas por las condiciones del suelo que por el clima, mientras que
las reservas de carbono estan limitadas tanto por las caracteristicas fisicas del suelo y la composicion flo-
ristica de los arboles como por la productividad. Los efectos clave del suelo en la funcion del ecosistema
de la Amazonia también se extienden a los animales y sus importantes funciones, incluyendo la herbivo-
ria, la dispersion de semillas y la actividad de los insectos. El suelo y la geologia también influyen en los
rios amazoénicos, que se distinguen por ser de aguas blancas (que transportan sedimentos de los Andes),
de aguas claras (que drenan los antiguos escudos) o de aguas negras (que drenan dreas de arena blanca).
Los nutrientes asociados con cada clase principal de rio determinan en gran medida la ecologia y las es-
pecies del bosque aluvial, con igapd en aguas negras y claras pobres en sedimentos, y vdrzea (conocida
como tahuampa en Perd) con aguas blancas ricas en sedimentos. Los impactos climaticos se vuelven mas
fuertes hacia los margenes y algunos bosques amazodnicos ya estan cerca de los limites térmicos e
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hidrologicos para sustentar ecosistemas forestales productivos. Las tasas de mortalidad de los arboles
amazoénicos estan aumentando en muchos bosques intactos; la composiciéon de los bosques amazonicos
ha sido afectada por sequias recientes y la mortalidad de los géneros de arboles amazonicos afiliados a la
humedad ha aumentado en lugares donde se ha intensificado la estacion seca. Entre areas clave de incer-
tidumbre todavia no se comprende hasta qué punto el cambio climatico reciente ha causado una desace-
leracion del sumidero de carbono en los bosques amazonicos intactos y silos bosques intactos ahora van
a perder carbono, o si las capas freaticas poco profundas y la rica biodiversidad de muchos bosques ama-
zbénicos amortiguaran contra el cambio climadtico, especialmente en la parte occidental de la cuenca.

Palabras clave: Ecosistemas amazonicos, ecosistemas acudticos, dindmica forestal, caracteristicas ecolégicas, procesos

ecosistémicos, interacciones, sistemas fluviales, ecosistemas terrestres.

4.1. Ecosistemas Amazonicos: Introduccion

La region biogeografica amazodnica, que incluye
las cuencas bajas de los rios Amazonas y Orinoco
y las tierras altas adyacentes de los escudos de
Guayana y Brasil, cubre alrededor de 8,4 millo-
nes de km? de América del Sur (ver el Capitulo 2).
La cuenca del rio Amazonas (7,3 millones de
km?), incluyendo las cuencas de Tocantins y Ara-
guaia, cubre el 41% de América del Sur y abarca
dos delos principales biomas: los bosques htime-
dos tropicales y las sabanas tropicales (Coe et al.
2008). La region amazonica es considerada una
de las regiones ecologicas mas importantes del
mundo, ya que incluye la mayor drea de bosques
humedos tropicales continuos, que se estima cu-
bre 5,79 millones de km? (Ter Steege et al. 2015) y
se calcula que >10% de todas las especies cono-
cidas de vertebrados y plantas vasculares en la
Tierraviven alli (Capitulo 2). También contiene al
sistema tropical de Illanuras aluviales mas
grande (Keddy et al. 2009), constituido por unrico
mosaico de ecosistemas terrestres, acuaticos y
de transicion sujetos a anegamientos estaciona-
les o permanentes (Salo et al. 1986) (Figura 4. 1).

La capacidad de los ecosistemas para capturar,
procesar y almacenar carbono y otros nutrientes
estd determinada por factores clave climaticos,
edaficos y biologicos. La Amazonia, con la selva
tropical mas grande del planeta, abarca diferen-
cias significativas en los regimenes de precipita-
cion, pero contrastes aun mayores en el origen
geoldgico, la edad y la riqueza de nutrientes de
los suelos que sustentan sus ecosistemas (ver el
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Capitulo 1). Aqui revisamos el papel de estos fac-
tores en el control de la composicién y los proce-
sos forestales, especialmente aquellos relaciona-
dos con la productividad y la dinamica forestal.
Por ejemplo, la diversidad bioldgica, estructural
y funcional de los bosques amazénicos es afec-
tada fundamentalmente por el agua y los nu-
trientes. La hidrologia define su clasificacion de
nivel superior como bosques de terra firme, bos-
ques aluviales estacionales (varzea, igapo) y bos-
ques pantanosos. Los ecosistemas de agua dulce
cubren mas de 1 millon de km? y consisten en
tres tipos de agua principales: aguas blancas, ne-
gras y claras, que difieren en su origen y compo-
sicion de sedimentos. Dentro de los extensos
bosques no aluviales, se pueden encontrar bos-
ques de arena blanca distintivos y extremada-
mente pobres, especialmente en el drea superior
del Rio Negro y las Guayanas (ver Adeney et al.
2016).

En este capitulo resumimos informacion sobre
los ecosistemas amazonicos y sus funciones eco-
légicas, con un enfoque principal en los arboles.
Comenzamos con una breve descripcién de los
tipos de vegetacién de los Andes, seguida de una
descripcion mas detallada de los tipos de vegeta-
cion terrestre de las tierras bajas amazonicas y
concluimos con los vastos humedales incluidos
en el drea. Continuamos con un andlisis de las
principales funciones de los ecosistemas (p. €j.,
terrestres y acuaticos), con énfasis en la produc-
tividad y el secuestro de carbono. El objetivo de
este capitulo es revelar la enorme variacién de
los tipos de vegetacion, su diversidad y funciona-
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Figura 4.1 Mapa de vegetacion y ecosistemas amazdnicos (Fuente: Comer et al. 2020). El recuardo gris sélido destaca la gran
riqueza de vegetacidn y ecosistemas que se encuentran en los gradientes latitudinales y altitudinales de la Amazonia (consulte
la Figura 4.4 para mas detalles).
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miento, y como esto es determinado por la dina-
mica del suelo, el clima y las inundaciones.

4.1.1. Tipos de vegetacion desde los Altos An-
des hasta el Océano Atlantico

Podria decirse que el Tableau Physique de Alexan-
der von Humboldt (Humboldt 1805) es la primera
descripcion general publicada respecto a la com-
posicién de plantas en el norte de América del
Sur como region (Figura 4.2). Sus viajes se exten-
dieron desde el Océano Pacifico hasta el Océano
Atlantico y pasaron por el Chimborazo, el volcan
ecuatorial mas alto del Ecuador (Ulloa Ulloa y
Jorgensen 2018). Humboldt describio las carac-
teristicas bidticas y fisicas, asi como los cambios
en la estructura y composicion de la vegetacién a
lo largo de un gradiente altitudinal, desde las

tierras bajas dominadas por arboles hasta el pa-
ramo sin arboles que bordea la linea nival.

Las comunidades de plantas en los Andes altos
(por encima de los 3.000 m) se conocen como 'pa-
ramo' en las dreas mas humedas de los Andes del
norte de Venezuela, Colombia y Ecuador, y 'jalca’
en el norte de Peru (Madrifian et al. 2013); la 'pu-
na' se encuentra en el altiplano sur y mas seco de
Pert y Bolivia (Sdnchez-Vega y Dillon 2006).

Los paramos y las punas son ecosistemas domi-
nados por pastos con plantas especialmente
adaptadas a estos ambientes extremos de tempe-
raturas frias, baja presion y radiacion solar ex-
trema, con plantas prominentes que forman ro-
setas, como las de los géneros Espeletia y Puya.

Figura 4.2 Tableau Physique de Alexander von Humboldt (Humboldt 1805), una descripcion grafica de las comunidades de plantas,
desde el Pacifico hasta el Océano Atlantico y pasando por las montafias de los Andes. Reproducido con permiso de la Biblioteca Peter
H. Raven en el Jardin Botanico de Missouri (https://www.biodiversitylibrary.org/page/9869921).
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Solo unas pocas especies de arboles, como las de
los géneros Buddleja, Gynoxys y Polylepis, que
alcanzan mayores altitudes hasta los 4.700 m
(Hoch y Kérner 2005).

Los bosques montanos altos atraviesan sitios hu-
medos desde los 2.500 hasta los 3.900 m de alti-
tud. Los bosques montanos se encuentran entre
los tipos de vegetacion mads ricos en especies que
se encuentran en los Andes tropicales (Gentry
1988).

Estos bosques tienen de 5 a 20 m de altura con
arboles emergentes que alcanzan los 35 m ¢ mas,
pero con individuos mas pequerfios en la linea de
arboles, en lugares donde los suelos son poco
profundos o donde las perturbaciones alteraron
la vegetacion. Los bosques montanos bajos se en-
cuentran a elevaciones medias entre 1.000 y
2.500 m y pueden ser tan diversos y complejos,
como los bosques que se encuentran en las tie-
rras bajas tropicales humedas. Los valles inter-
montanos atraviesan los Andes tropicales, lle-
gando a niveles tan bajos como 2.000 m. Las es-
pecies y los ecosistemas andinos y amazoénicos
forman mosaicos espaciales en los valles aluvia-
les por encima de los 1.000 m, rodeados de lade-
ras cubiertas por bosques montanos (Josse et al.
2009). Por debajo de los 1.000 m, los bosques
submontanos andinos se transforman gradual-
mente en bosques amazoénicos de tierras bajas,
definidos aqui como aquellos por debajo de los
500 m, que cubren la mayor parte de la cuenca.
En general, las montafias de los Andes son extra-
ordinariamente diversas debido a su compleji-
dad climatica y topografica, su tamano y su posi-
cion que abarca el ecuador, las zonas tropicales
del norte y del sur. Incluyendo los bosques de los
flancos orientales de los Andes, que se fusionan
con las tierras bajas amazodnicas, tienen niveles
excepcionales de diversidad y endemismo, com-
binados con una deforestacion rapida y continua
y cambios en el uso del suelo (p. €j., Young et al.
2007).

4.2. Ecosistemas Amazonicos de Tierras Bajas
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4.2.1 Ecosistemas terrestres
4.2.1.1 Selvas tropicales de tierras bajas

Las selvas tropicales de las tierras bajas amazo-
nicas cubren aproximadamente 5,79 millones de
km2 en nueve paises (ter Steege et al. 2013,
2015). La precipitacién media anual varia desde
bosques especialmente hiimedos en el norocci-
dente de la Amazonia (mas de 3.000 mm) hasta
sistemas mads secos y estacionales en el sur
(1.500 mm) (Espinoza-Villar et al. 2009). Con
base en la edad geoldgica maxima de los materia-
les productores del suelo, el area ha sido dividida
en seis regiones (Quesada et al. 2011, ter Steege
et al. 2013). Estas regiones y su diversidad de ar-
boles se muestran en la Figura 4.3.

Los suelos en el noroccidente y suroccidente de
la Amazonia (partes de Colombia, Ecuador, Peru
y también se extienden hacia el occidente de Bra-
sil y partes de Bolivia), se originan a partir de se-
dimentos riberenos andinos recientes (Holoceno
y Cuaternario) o depdsitos estuarinos del Tercia-
rio. Estos son tipicamente mas ricos en nutrien-
tes que las arcillas mucho mas antiguas del
oriente de la Amazonia y los suelos derivados de
la antigua Guayana Precambrica y los Escudos
Brasilenos (Quesada et al. 2010, 2011). Sin em-
bargo, los suelos occidentales suelen ser menos
favorables fisicamente para los arboles, ya que
suelen ser menos profundos, tienen una estruc-
tura mas pobre y son mas propensos a anegarse.
Por lo tanto, en general se desplaza un gradiente
de lluvia desde el noroccidente (himedo) hacia el
sury suroriente (mas seco), mientras que un gra-
diente de suelo mas complejo fluye en sentido
casi ortogonal al este, desde el occidente y suroc-
cidente (mas fertil) hacia el oriente y nororiente
(menos fértil). Como resultado, los bosques de
tierras bajas del suroccidente de la Amazonia tie-
nen climas calidos, humedos y algo estacionales,
muy similares a los bosques distantes de las Gua-
yanas, aunque los suelos son mas fértiles y, en
términos de estructura fisica y profundidad de
las raices, a menudo mucho menos favorables. A
pesar de los climas similares, hay una reno-
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vacién casi completa de las especies de arboles
dominantes (ter Steege et al. 2006). En la super-
posicidn de estos patrones a gran escala en toda
la cuenca, se encuentran complejas variaciones
geomorfolégicas, fluviales, edaficas e hidrolégi-
cas a escala regional y de paisajes, que ayudan a
crear la gran riqueza y diversidad bioldgica de
los ecosistemas amazonicos.

La selva amazonica alberga aproximadamente
392 mil millones de arboles individuales con un
didmetro mayor a 10 cm (dap) (ter Steege et al.
2013), que asciende al 13% de todos los arboles
del mundo (Crowther et al. 2015). Si se eligen ar-
boles mayores a 2,5 cm de dap (Draper et al
2021), la cifra anterior podria duplicarse facil-
mente. La densidad promedio es de aproximada-
mente 570 drboles individuales por hectarea, con
las mds altas en las partes mas humedas, en

particular al noroccidente de la Amazonia (ter
Steege et al. 2003).

La composicion de los bosques amazonicos esta
determinada principalmente por la fertilidad del
suelo (ter Steege et al. 2006, Tuomisto et al. 2019,
Capitulo 1) y la precipitacién anual (ter Steege et
al. 2006, Esquivel Muelbert et al. 2016). En los
margenes climdticos del sur de la Amazonia, el
bosque se transforma gradualmente en paisaje
del cerrado (una sabana de arboles).

Cardoso et al. (2017) registraron 14.003 especies,
1.788 géneros y 188 familias de plantas con semi-
lla en la selva tropical de tierras bajas amazoni-
cas, con la mitad de estos arboles con la capaci-
dad de alcanzar =10 cm dap (6.727 especies, 48%
de la flora total; 803 géneros, 45% del total de gé-
neros). Mas de lamitad de la diversidad de

Figura 4.3 Mapa de la diversidad arborea a de la Amazonia (http://atdn.myspecies.info), basado en una interpolacion del a de Fisher
de 2.282 parcelas de 1 ha en su mayoria. Puntos negros: ade Fisher de parcelas individuales. Color verde de fondo: los valores inter-
polados calculados para 565 celdas de cuadricula de 1 grado de la Amazonia (~111 km). En gris, las seis regiones de la Amazonia

utilizadas en este capitulo (Quesada et al. 2011, ter Steege et al. 2013).
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especies de plantas con semilla en los bosques
tropicales amazonicos comprende arbustos, ar-
boles pequenos, lianas, enredaderas y hierbas
(7.276 especies, 52% de la flora total). Tres de las
10 familias principales son exclusivamente her-
baceas (Araceae, Orchidaceae y Poaceae, excepto
bambuies como la especie Guadua). Aunque toda-
via no se conoce una gran proporcion de toda su
diversidad, ter Steege et al. (2013, 2020) estima-
ron que solo la Amazonia puede albergar cerca
de 16.000 especies de drboles de una flora total
estimada que oscila entre 15.000 y 50.000 espe-
cies, de las cuales 10.000 especies fueron reco-
lectadas en el area (ter Steege et al. 2016, 2019b).
Las verdaderas especies consideradas amazoni-
cas pueden ser menores a esa cifra, ya que mu-
chas especies del cerrado o de las elevaciones
mas altas de los Andes se encuentran en los bor-
des de la Amazonia, lo que puede explicar en
gran medida la diferencia con la estimacion de
Cardoso et al. (ter Steege et al. 2020). Indepen-
dientemente del total real, los bosques amazdni-
cos, especialmente en la Amazonia occidental,
incluyen muchos de los ecosistemas mas ricos
en especies de arboles del mundo (Sullivan et al.
2017).

En términos mds generales, incluso con una gran
proporcion de su riqueza aun no descrita, la
Amazonia alberga una parte notable de la biodi-
versidad global actualmente documentada, con
al menos el 18% de las especies de plantas vas-
culares, el 14% de las aves, el 9% de los mamife-
rosy el 8% de anfibios encontrados en el trépico.
Como un ejemplo del nivel de diversidad de ma-
miferos, de los 18 géneros de primates del Nuevo
Mundo, 14 se encuentran en la Amazonia y ocho
son endémicos de la region (da Silva et al. 2005).

Si bien los bosques son excepcionalmente diver-
sos, las comunidades de arboles a gran escala es-
tdn dominadas por relativamente pocas espe-
cies, y varias de estas dominantes estdn muy ex-
tendidas. Como resultado, un poco mas de 200
especies de arboles (de las 16.000 estimadas) re-
presentan la mitad de todos los arboles mayores
a 10 cm de dap (ter Steege et al. 2013, ter Steege et
al. 2020). A partir de modelos matematicos se
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puede estimar que mas de 10.000 especies tienen
menos de 1 millén de individuos, mientras que
mas de 5.000 tienen menos de 5.000 individuos.
La Amazonia combina asi la hiperdiversidad con
el hiperdominio y la hiperrareza.

Diez familias aportan el 65% de todos los arboles
de la Amazonia; Fabaceae (47 mil millones), Are-
caceae (26 mil millones) y Lecythidaceae (20 mil
millones) que son las mas abundantes. Las diez
especies mas abundantes son Eschweilera coriacea
(4.700 millones), Euterpe precatoria (3.900 millo-
nes), Oenocarpus bataua (2.800 millones), Pseudol-
media laevis (2.800 millones), Protium altissimum
(2.800 millones), Iriartea deltoidea (2.600 millo-
nes), Mauritia flexuosa (1.900 millones), Socratea
exorrhiza (1900 millones), Astrocaryum murumuru
(1.800 millones) y Pentaclethra macroloba (1.700
millones) (ter Steege et al. 2020). Es interesante
notar que las palmas (Arecaceae) son la segunda
familia mas abundante y aportan siete de las diez
especies mas abundantes, pero consisten en
muy pocas especies en comparacion con la fami-
lia mas abundante: Fabaceae. Esta ultima tiene
789 especies en los datos de parcela de ter Steege
et al. (2020), mientras que Arecaceae solo tiene
74. De hecho, Arecaceae tiene cinco veces mas
probabilidad de estar entre las ~220 hiperdomi-
nantes, que se esperaria sobre la base de riqueza
de especies. Fabaceae también es la familia con
la mayor riqueza de especies de arboles en la
Amazonia con 1.386 recolectadas (ter Steege et al.
2019b), para todas las plantas con semilla, la ma-
yoria de las familias ricas en especies tiene baja
estatura o herbaceas, excepto en las Fabaceae
(Cardoso et al. 2017).

La diversidad de especies de arboles no esta dis-
tribuida uniformemente en la Amazonia (Figura
4.3). La mayor diversidad se encuentra en el no-
roccidente y centro de la Amazonia, donde las
parcelas individuales de una hectarea pueden te-
ner mas de 300 especies de drboles (Amaral et al.
2000, Gentry 1988). Menor diversidad se pre-
senta en los escudos de Brasil y Guayana, espe-
cialmente hacia los bordes del bosque amazo-
nico.
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Lariqueza de especies es mas alta en los bosques
secos de terra firme (Figura 4.4), especialmente
los de la Amazonia occidental mas fértil y mas
baja en los bosques aluviales (virzea, igapd), bos-
ques pantanosos y arenas blancas. Aunque la fer-
tilidad y las inundaciones pueden afectar a la ri-
queza de especies, la diversidad de arboles (y su
inversa, la dominancia) también esta relacio-
nada con el area total que constituye un sistema
particular en la Amazonia (ter Steege et al. 2000,
ter Steege et al. 2019a).

4.2.1.2 Bosques de arena blanca

Los bosques de arena blanca (conocidos por
nombres comunes como campinarana, caatinga
amazonica, varillar) se encuentran en bolsillos
de depdsitos altamente lixiviados de arena
blanca podzolizada (Adeney et al. 2016). Estos
bosques ocupan aproximadamente el 3-5% de la
Amazonia, con una mayor presencia en el area
superior del Rio Negro y las Guayanas (Adeney et
al. 2016). Por lo general, son pobres en especies,
especialmente en las Guayanas, una caracteris-
tica a menudo atribuida a su escasez de nutrien-
tes, pero mas probablemente como consecuen-
cia de su 4rea pequenay fragmentada (ter Steege
et al. 2000, 2019a). Debido a las marcadas dife-
rencias de suelo entre los bosques de arena
blanca y los de terra firme, los primeros se carac-
terizan por presentar elevados niveles de ende-
mismo (Adeney et al. 2016).

Los géneros de arboles que se encuentran tipica-
mente en los bosques de arena blanca incluyen
Eperua, Micrandra, Clathrotropis, Dicymbe, Hevea,
Aspidosperma, Protium, Licania, Pouteria y Swartzia
(ter Steege et al. 2013). Las areas empobrecidas (a
menudo debido a las quemas) tienden a tener
una vegetaciéon mas parecida a los matorrales
(localmente llamados campina, bana, matorral
muri), a menudo dominados por Humiria balsami-
fera y en las Guayanas por Dimorphandra conju-
gata (Lindeman y Molenaar 1959). Debido a su
aislamiento en pequenos parches, es posible que
los bosques de arena blanca nunca recuperen es-
pecies que se hayan perdido (Alvarez Alonso et al.
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2013). Los ecosistemas de arena blanca en la
Amazonia central siguen siendo inaccesibles y
poco estudiados (Adeney et al. 2016).

4.2.1.3. Sabanas y pastizales

La vegetacion de la sabana se caracteriza por la
presencia de hasta un 40% de cobertura arborea,
amenudo menor a 8 m de altura, con una capa de
especies graminoides. La sabana ocupa el 14% de
la cuenca amazoénica (incluyendo la del Tocan-
tins-Araguaia) y se distribuye en terra firme en el
suroriente de la Amazonia brasilena y en sitios
permanente o estacionalmente inundados, como
en la sabana del Beni en Bolivia, en parches de
sabana abierta bajo arena blancalavada alolargo
de la Amazonia, o en tierras degradadas sujetas a
incendios. Las sabanas de arena blanca se en-
cuentran principalmente en el area superior de
Rio Negro y las Guayanas (ver arriba). Las saba-
nas se extienden sobre sustratos arenoso-arcillo-
sos y eventualmente forman islas de bosque (al-
rededor de 0,3 a 1,5 km?) mezcladas con panta-
nos en depresiones y bosques de galeria dentro
de la cuenca, que forman parte del sistema de
drenaje de todo el paisaje. Las sabanas lefiosas de
terra firme o terrazas algo elevadas de la llanura
aluvial son formaciones con especies de Curatella
americana, Anacardium microcarpum, Hancornia
speciosa, Qualea grandiflora, Byrsonima crassifolia y
Tabebuia spp., asi como pastos como Trachypogon,
Paspalum, Cyperaceae y otros (Pires y Prance
1985).

Entre las especies animales caracteristicas de las
sabanas se encuentran el Venado Cola Blanca
(Odocoileus virginianus), el fianda mayor (Rhea
americana), el chillén sureno (Chauna torquata), el
armadillo rayado (Dasypus novemcinctus) y el lobo
de crin (Crysocyon brachyurus).

4.2.2. Cuerpos de agua dulce y humedales
Los ecosistemas de agua dulce en la cuenca de las
tierras bajas (a altitud bajo los 500 m) incluyen

rios, lagos y arroyos, ademas de areas con agua
estancada o corriente permanente, temporal o
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Figura 4.4 A. Los ecosistemas clave se encuentran en las selvas tropicales de las tierras bajas amazonicas, como los bosques de
planicies aluviales, la sabana amazodnica, la sabana de arena blanca y los bosques estacionalmente secos. B. Las diez especies de
arboles mas encontradas en ~2.000 parcelas en la Amazonia por tipo de bosque (IG: igapo, PZ: bosque de arena blanca, SW: bos-
que pantanoso, TF: bosque de terra firme, VA: bosque de varzea. Lineas superiores: total de especies encontradas en parcelas en
estos sistemas forestales y el porcentaje comparado con las 5.058 especies en las 2.000 parcelas (datos: ter Steege et al . 2015).
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estacional, o con suelos saturados, como panta-
nos, bosques inundados y ciénagas. Estos ecosis-
temas son parte fundamental del gran sistema
fluvial de la Amazonia y ocupan >800.000 km? 6
el 14% del area de drenaje (Melack y Hess 2010;
Hess et al. 2015). Los ecosistemas acuaticos de la
Amazonia estan conectados a traveés del pulso de
inundacion anual, que es la fluctuacion periddica
en el nivel del agua que conectalos rios de las tie-
rras bajas con sus llanuras aluviales y permite el
intercambio de agua, materiales organicos e
inorgdnicos y organismos (Junk y Wantzen 2003,
Junk et al. 2015; ver la seccién 4.3.2 a continua-
cion). Dependiendo de los criterios de clasifica-
cion (p. €j., escala, composicion floristica, geo-
morfologia, el patron de inundacion y la quimica
del agua), los ecosistemas acudticos y los hume-
dales de agua dulce pueden variar desde unos
pocos tipos generales hasta mas de 30 ecosiste-
mas distintivos (Comer et al. 2020).

4.2.2.1. Rios, lagos y arroyos del bosque

La cuenca hidrografica de la Amazonia esta for-
mada por el rio Amazonas y aproximadamente
269 afluentes de la subcuenca con areas de cap-
tacion entre 300 y 1.000 km? (Venticinque et al.
2016). Los sistemas tributarios mas grandes que
se unen al Amazonas son el Madeira, Negro, Ja-
purd, Tapajds, Purds y otros rios que se encuen-
tran entre los 20 mads grandes del planeta. Con
mas de 7.000.000 km?, la Amazonia es la red hi-
drografica mas extensa del mundo, bordeada por
bosques de ribera o pantanos; y sustenta la ma-
yor diversidad de peces de agua dulce del pla-
neta; una ictiofauna que equivale al 15% de todas
las especies de agua dulce actualmente descritas
(Junk et al. 2011, Tedesco et al. 2017). En las co-
munidades animales asociadas a los ecosistemas
acuaticos existen numerosas especies de pecesy
especies iconicas como la capibara (Hydrochoerus
hydrochaeris), la nutria neotropical (Lutra longi-
caudis), la nutria gigante (Pteronura brasiliensis),
los delfines del rio Amazonas (Inia spp.), las tor-
tugas de rio de manchas amarillas (Podocnemis
unifilis), la matamata (Chelus fimbriatus), la ana-
conda (Eunectes murinus), el caiman negro
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(Melanosuchus niger) y otras especies de cocodri-
los, entre otras.

La red fluvial amazonica estd compuesta por di-
ferentes tipos de aguas (Figura 4.5). Los rios ama-
zOnicos generalmente se clasifican en aguas
blancas, claras y negras, segun el color del agua,
que esta relacionado con la transparencia, la aci-
dez (pH) y la conductividad eléctrica (Sioli 1984,
Bogota-Gregoryet al. 2020; Tabla 4.1). Estas ca-
racteristicas del agua también se correlacionan
con las propiedades geoldgicas y geomorfologi-
cas de las cuencas de los rios y sus origenes
(McClain y Naiman 2008). Las propiedades de
captacion influyen directamente en la composi-
cién y cantidad de sedimentos suspendidos en el
aguay, a su vez, en la productividad de los rios y
lagos aluviales (Sioli 1984). Las comunidades de
peces en los rios y las llanuras aluviales asocia-
das también estan influenciadas por las caracte-
risticas del agua. La conductividad y la turbidez,
en particular, parecen ser los principales impul-
sores que dan forma a las comunidades de peces
amazonicos (Bogota-Gregory et al. 2020).

Los rios de aguas blancas (como el cauce princi-
pal de la Amazonia, luego Caqueta-Japura, Mara-
non, Ucayali y Madeira) se originan en los Andes
0, en el caso de los rios Jurta y Purus, en las ele-
vaciones moderadamente accidentadas y monta-
nosas por debajo de los 1.000 m en la regién de
Ucayali en Perd. Las montafias andinas proveen
la mayor parte de los sedimentos terrestres, la
materia orgdnica y los nutrientes minerales que
influyen en la hidrologia, la geomorfologia, la
bioquimica, la ecologia y la productividad de los
rios de aguas bravas y sus llanuras aluviales,
hasta el estuario del rio Amazonas, manglares
asociados y el océano (McClain y Naiman 2008;
Filizola y Guyot 2009; Encalada et al. 2019).

Las grandes cargas de sedimentos derivadas de
los Andes controlan la erosién y el ancho del ca-
nal aguas abajo, las elevaciones del lecho y la dis-
ponibilidad de habitats y vegetacion riberenos.
Estos, a su vez, influyen en la conectividad entre
los canales de los rios y las llanuras aluviales y,
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Figura 4.5 Red del rio Amazonas en los sistemas tributarios mas grandes y en toda la cuenca amazonica (fuente: Venticinque et al.
2016), indicando la distribucién de ambientes inundados (modificado de Hess et al. 2015). Las areas de humedales cubren ~14%
de la cuenca (sin considerar el drenaje Tocantins-Araguaia y las dreas costeras estuarinas) (5,83x10°km?) y el 16% de la cuenca de
tierras bajas (5,06x10°km?) (Hess et al. 2015).
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Tabla 4.1 Rangos de propiedades fisicoquimicas en aguas negras, aguas claras y aguas blancas para rios y lagos aluviales en toda la
cuenca amazonica (texto gris) (Fuente: Bogota-Gregory et al. 2020). Conductividad (EC, por sus siglas en inglés), carbono orgénico
disuelto (DOC, por sus siglas en inglés), oxigeno disuelto (DO, por sus siglas en inglés), Inorganico (Inorg.), Herbaceo (Herb.). 2Las

floraciones periddicas de fitoplancton (incluyendo las cianobacterias) inducen la sobresaturacion de OD (aprox. 8—15 mg L™ 1)y
tifien el agua de color verde claro.P La precipitacion de sedimentos suspendidos debido a la reduccidon del flujo en los lagos de llanu-
ras aluviales de aguas bravas aumenta sustancialmente la transparencia en relacion con los rios de aguas bravas originales. ¢ La
hipoxia de aguas altas resulta de la descomposicion de la hojarasca en los bosques inundados; este efecto es mayor en las grandes
llanuras aluviales de aguas bravas.d Los lagos poco profundos de aguas bravas alcanzan temperaturas extremadamente altas en

aguas bajas.

Quimica del agua

Agua blanca

Agua Clara

Agua Negra

pH

Color

Nutrientes

Cationes dominantes
Aniones dominantes
DOC

Transparencia

DO?

Temperatura

Carga de sedimentos
Inorg.
Tipo de sedimento

Fertilidad de sedi-
mentos
Macrodfitos Hierb.

Bosque de llanura
aluvial

Alto (6.5-7.5) (casi neutral)

Turbio, Café con Leche

Alto (EC 40-300 uS cm™)

Na*/K*

C0O3 % /NO3 /P04

Alto

Baja (0,1-0,6 [usualmente < 0,3] m)
Variable (LW <0,6, HW 0,5-3 m)P
Alto (2-8 mg L)

Variable (LW¢ 2-8, HW¢ 0-3 mg L)
Alta (29-32°C)

Variable (LW 29-34, HW 27-32 °C)d

Alto

Limo aluvial fino

Alta

Ausentes-Escasos

Varzea (productividad alta)

Intermedio (EC 5.5-8.0)
Claro o azul verdoso
Bajo (EC 5-40 uS cm™)
Variable

Variable

Bajo

Alta (1-3m)

Alto (2-8 mg LY)

Alta (29-32°C)

Bajo

Arena

Baja
Ausentes-Escasos

Igapo

Bajo (3.5-6.0) (acido)
Rojizo o parduzco
Bajo (EC 5-20 uS cm™)
Caz*/Mg?

S04 27/ CI-

Alto

Alta (0,6-4 m)

Alto (2-8 mg L)

Alta (29-32°C)

Bajo

Arena

Baja

Ausentes-Escasos

Igapd (productividad baja)

(productividad inter-

media)

por lo tanto, en los patrones espaciales de inun-
dacion y la productividad de las llanuras aluvia-
les (Constantine et al. 2014; Forsberg et al. 2017).
Los rios de aguas blancas son turbios, con una
transparencia del agua que oscila entre 20 y 60
cm, debido a que la alta carga de sedimentos con-
tiene particulas de arcilla suspendidas del suelo
drenado y material vegetal completamente de-
gradado. Los rios de aguas blancas tienen un pH
casineutro y la concentracion relativamente alta

Panel Cientifico por la Amazonia

de solidos disueltos se refleja en la conductividad
eléctrica, que varia entre 40 y 300 uS/cm
(McClain y Naiman 2008, Bogota-Gregory et al.
2020). Los rios de aguas blancas estan bordeados
por diversos bosques de llanura aluvial de vdrzea
y extensos humedales de praderas flotantes
(Wittmann et al. 2011, ver la seccion 4.2.2.2. a
continuacion).
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Los rios de aguas claras (como los rios Tapajos y
Xingu) tienen sus cuencas superiores en la re-
gion del cerrado del centro de Brasil y drenan el
antiguo Escudo Brasileno, que ha sido fuerte-
mente erosionado durante milenios (Sioli 1984).
El pH de los rios de aguas claras varia de acido a
neutro, dependiendo del suelo y el agua apenas
lleva solidos en suspensién y disueltos (Sioli
1984). La transparencia de sus aguas verdosas es
alta (100-300 cm), la conductividad eléctrica os-
cila entre 5-40uS cm y el pH varia entre 5,5-8 en
rios grandes (Bogota-Gregory et al. 2020).

Los rios de aguas negras tienen su origen en las
tierras bajas, son translucidos, altos en carbono
organico disuelto y bajos en nutrientes. Rios
como el Negro en Brasil y Vaupés y Apaporis en
Colombia drenan al escudo precambrico de Gua-
yana, caracterizado por grandes extensiones de
arenas blancas (podzoles). La transparencia del
agua oscila entre 60 y 400 cm, con baja cantidad
de materia en suspension, pero elevada cantidad
de 4cidos htiimicos (ricos en carbono organico di-
suelto (COD) procedente de la degradacién in-
completa de la materia vegetal forestal), asig-
nando al agua un color marrén rojizo. Los valores
de pH estdn en el rango de 3,5 a 6 y la conductivi-
dad eléctrica varia entre 5 y 20uS/cm (Bogota-
Gregory et al. 2020). Los rios de aguas claras y ne-
gras estan rodeados por otro tipo de bosque alu-
vial, el igapo (ver la seccién 4.2.2.2. a continua-
cién para obtener una descripcion detallada de
los humedales de las llanuras aluviales amazéni-
cas).

Sin embargo, muchos rios y arroyos no encajan
facilmente en estas tres categorias y se conside-
ran de “aguas mixtas”. La mayor variabilidad en
la bioquimica del agua resulta de la influencia de
afluentes de orden inferior con diferentes pro-
piedades biogeoquimicas del agua, que varian
estacionalmente segun los niveles de inundacion
y la conectividad.

Los lagos amazdnicos son el resultado de proce-

sos fluviales en depresiones o valles de inunda-
cién. Se distinguen cuatro categorias princi-
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pales: 1) lagunas en tierras antiguas no relacio-
nadas directamente con sistemas fluviales (p. €j.,
el Cerro de los Seis Lagos en el norte de la Ama-
zonia), 2) lagunas en valles fluviales y sedimen-
tos cuaternarios (no relacionados con accidentes
geograficos: p. €j., estados de Para y Rondonia), 3)
lagos generados por procesos fluviales (p. €j., la
Formacién Boa Vista en el norte de la Amazonia),
y 4) "lagos" de humedales (un mosaico de lagos
con una gran diversidad en origen, forma y fun-
cionamiento) (Latru-besse 2012 ). Dependiendo
de los procesos fluviales, se reconocen otros dos
grupos: 1) lagunas formadas por el desplaza-
miento lateral del cauce, en tramos de cauces
abandonados y meandros (lagunas o pantanos
segun el grado de sedimentacion) y lagunas que
unen las islas de bosque a la llanura aluvial; y 2)
lagos generados por accidentes geograficos,
como los construidos por procesos de acrecion
vertical en el canal principal y por inundaciones
en la llanura aluvial (p. ej., lagunas cuadradas
también influenciadas por la tecténica en el su-
roccidente de la Amazonia), o por deltas de llanu-
ras aluviales, con diques y valles bloqueados (p.
ej., lagos ria).

En rios serpenteantes, como los que se encuen-
tran en la cuenca amazonica, se forman depdsi-
tos de sedimentos ricos en arcilla dentro de las
llanuras aluviales. Estos depdsitos de arcilla ra-
lentizan el flujo de agua y, por lo tanto, ayudan a
disminuir las tasas de migracion del canal (aguas
arriba y abajo), lo que afecta a la erosionabilidad
del banco a gran escala (10-50 km) y la sinuosi-
dad en un 30% (Schwendel et al. 2015). El tamario
del grano de los depositos de sedimentos ricos en
arcilla es similar al de los depodsitos cercanos a la
salida de un lago serpenteante (1,5—-3,0um) y for-
man tapones de arcilla (Gautier et al. 2010). Los
meandros abandonados de los rios se conocen
como lagos de captura, que pueden o no recupe-
rar la sinuosidad del rio. Sin embargo, mientras
las aguas estancadas permanecen, las comuni-
dades de plantas acudticas sumergidas coloni-
zan rapidamente los lagos de la llanura aluvial,
incluyendo especies como Victoria amazonica,
Lemna spp., Nymphaea gardneriana y Eichhornia
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Spp., entre otras. Los lagos en meandro de los rios
de aguas negras suelen estar libres de comunida-
des de plantas acuaticas debido a los bajos nive-
les de nutrientes.

Pocas areas dentro de las tierras bajas de la Ama-
zonia estdn a mas de 100 m sobre el rio, donde el
agua sale a la superficie en forma de una densa
red de pequefios arroyos. La mayor parte de la
fauna de los arroyos depende de los aportes ener-
géticos del bosque circundante (p. €j., insectos y
material vegetal) y gran parte de la flora y la
fauna terrestres también dependen de los recur-
sos de los arroyos. Las intrincadas conexiones
entre los ecosistemas acuaticos y terrestres con-
tintlan a medida que los arroyos se fusionan para
formar rios mas grandes. En general, los peque-
fios arroyos se consideran parte del ecosistema
forestal de terra firme y albergan una importante
biodiversidad acuatica (Arbelaez et al. 2008). Sin
embargo, a medida que forman rios mas gran-
des, el dosel del bosque ya no es continuo; en
cambio, las llanuras aluviales alrededor de los
rios albergan a bosques extensos (ver la seccion
4.2.2.2. a continuacion) y se diferencian mas los
ecosistemas terrestres y acuaticos (ver la seccion
3.2. a continuacién).

4.2.2.2. Humedales de agua dulce

Hay varias definiciones de humedales, pero Junk
et al. (2011, 2014), proponen una definicién am-
plia y simple que establece que “los humedales
son ecosistemas en la interfaz entre los ambien-
tes acudticos y terrestres, con biota adaptada
para la vida en el agua o en suelos saturados de
agua”. Esfuerzos recientes de mapeo a gran es-
cala han identificado numerosos humedales do-
minados por la vegetacion, en diferentes sub-
cuencas de la cuenca amazonica. Si considera-
mos pequenios humedales riberefios, sabanas y
pastizales anegados, el area estimada cubierta
por humedales se extiende a 2,3 millones de km?
0 el 30% de la cuenca (Junk et al. 2011). Los hu-
medales se dividen en dos grupos principales: 1)
aquellos con niveles de agua relativamente esta-
bles (p. €j., pantanos de palmeras de Mauritia
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flexuosa) y 2) aquellos con niveles oscilantes de
agua (p. €j., bosques aluviales, manglares). Algu-
nos de estos humedales estan dominados por
bosques y ampliamente distribuidos. En cambio,
otros son emblematicos porque representan re-
giones especificas dentro de la cuenca, como los
ecosistemas de sabana en los Llanos de Moxos,
ubicados en la cuenca del Madeira en Bolivia; las
sabanas bananeras de Brasil, que son pastizales
inundados estacionalmente, juncales y bosques
abiertos, entre muchos otros (Castello et al. 2012,
Figura 4.1). Enla cuenca alta del rio Negro, los re-
fugios pleistocénicos de sabanas amazonicas y
partes del Imeri son considerados centros de en-
demismo para especies arbéreas de llanura alu-
vial, como Mauritia carana, Ocotea esmeraldana y
Vitex calothyrsa (Junk et al. 2010). Todos estos hu-
medales son vitales para apoyar los medios de
vida de las comunidades locales.

Bosque aluvial L.os bosques aluviales estacionales
ocupan el segundo lugar en superficie después
de los bosques de terra firme (0,76 millones de
km?, 10%) y estan sujetos a predecibles y durade-
ros pulsos de inundacion anual (Junk et al. 2011;
ver también la seccion 4.3.2. a continuacion). Es-
tos bosques se inundan debido a su ubicacion to-
pografica baja y a sus suelos mal drenados. Las
inundaciones pueden durar hasta seis meses y
los niveles de agua pueden fluctuar hasta 10 m
entre la estacion seca y de lluvias (Schongart y
Junk 2007). El momento, la duracién y la magni-
tud son variables en toda la cuenca. Tal variacién
temporal y espacial es impulsada principal-
mente por los patrones de circulacion del aire y
la precipitacién de la cabecera modulada por la
Zona de Convergencia Intertropical (ZCI) y la to-
pografia (Siddiqui et al. 2021). Aunque estos bos-
ques se inundan anualmente, se distinguen dife-
rentes zonas floristicas, las cuales estan influen-
ciadas por el aporte de sedimentos y nutrientes
en las aguas de los rios, los regimenes de inunda-
cion y la dindmica hidrogeomorfica (Prance
1979, Wittmann 2010).
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Tabla 4.2 Produccion primaria neta (PPN, peso seco) para las poblaciones y comunidades de plantas herbaceas acuaticas més impor-
tantes de la vdrzea de la Amazonia central. La PPN fue medida con diferentes métodos y se supuso que tenia una pérdida mensual
entre el 10 y el 25% de la biomasa (Fuente: Piedade et al. 2010).

Poblaciéon/Comunidad PPN maxima (t.hal) Tiempo de produccion (meses)
Rodales monoespecificos de Echinochloa polystachya 100. 12,
(Kunth) Hitchock!
Rodales monoespecificos de Paspalum fasciculatumWilld.2 70. 7,7.
Poblaciones mixtas dominadas por Hymenachne amplexi- 48. 95
caulis (Ruudge) Nees? ’
Rodales monoespecificos de Paspalum repens P.J. Bergius? 33. 4.
Rodales monoespecificos de Oryza perennis Moench? 27. 4.
Poblaciones mixtas dominadas por Oryza perennis 175. 5

Moench?

Los bosques aluviales a lo largo de rios de aguas
blancas se conocen como vdrzea en Brasil (o re-
balse en Colombia) y representan el tipo de bos-
que aluvial mas extenso de América del Sur, cu-
briendo aproximadamente 0,46 millones de km?
dela cuenca amazoénica (Junk y Wittmann, 2017).
Los bosques de llanuras aluviales de rios de
aguas blancas de la Amazonia contienen alrede-
dor de 1.000 especies de arboles, que los con-
vierte en los bosques de llanuras aluviales mas
diversos del mundo (Ferreira y Prance 1998;
Wittmann et al. 2002, 2006). Un numero signifi-
cativo de especies arboreas esta casi completa-
mente restringido a la planicie aluvial (~40% de
las especies arbdreas de vdrzea mas comunes de
la Amazonia central), mientras que solo ~31% de
las especies arbdreas en vdrzea se comparten con
los bosques de terra firme (Wittmann et al. 2011).
Debido a la afluencia estacional de nutrientes
transportados por los rios de aguas blancas, los
bosques de llanura aluvial son eutroficos y alta-
mente productivos (Junk y Piedade 1993), pero la
diversidad de flora y fauna es menor que la de los
bosques de terrafirme (Patton et al. 2000; Haugaa-
sen y Peres 20054, b). Esto se debe a la presion
selectiva que imponen las inundaciones anuales
prolongadas. Debido a su alta productividad, la
varzea ha sido importante centro de colonizacion
humana que se han intensificado en los ultimos
treinta anos (Piedade et al. 2010). Los datos sobre
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la productividad de los ecosistemas acudticos
amazonicos son relativamente escasos, pero los
disponibles muestran que localmente son posi-
bles valores notablemente altos. Esto probable-
mente se debe a la combinacién del abundante
suministro de agua y nutrientes, la insolacion y
los macroéfitos adaptados para ocupar rapida-
mente la interfaz de agua-aire, cuando las condi-
ciones lo permitan (Tabla 4.2). Los bosques alu-
viales de Brasil, Peru y Ecuador se caracterizan
por la presencia de familias como Fabaceae, Mo-
raceae, Arecaceae, Lecythidaceae y Annonaceae
(Nebel et al. 2001) y el periodo de inundacion
puede variar de 1-2 meses a seis meses. En los
bosques de virzea de la Amazonia central, las es-
pecies arboreas caracteristicas incluyen la Ceiba
pentandra, Hura crepitans, Nectandra amazonum y
Cecropia spp. (Worbes 1997). Estas especies re-
presentan las especies forestales de secuencia
temprana, tienen baja densidad de madera y
conforman el proceso de sucesion que se rige por
la estacionalidad hidrologica. La densidad de ar-
boles (a 10 cm dap) en vdrzea varia a lo largo de
las etapas sucesionales y la posicién del gra-
diente de inundacidn (es decir, virzea alta y baja),
con un promedio de 400 a 500 individuos haly
los valores mads altos ocurren en las etapas se-
cundarias tempranas (800-1.000 individuos ha-
D (Wittmann et al. 2011).
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También hay bosques aluviales a lo largo de rios
de aguas negras (Junk et al. 2011), llamado igapo
en Brasil. Los bosques de igapd son inundados es-
tacionalmente por rios de aguas negras (o claras)
de hasta 9 m de profundidad y cubren alrededor
de 302.000 km? (Melack y Hess, 2010; Junk et al.
2011). Debido a la falta de nutrientes del suelo, la
abundancia de arboles y la biomasa en los bos-
ques de igapdé es mucho menor que en los bos-
ques de vdrzea y terra firme (Ferreira 1997, Junk
et al. 2015, Wittman y Junk 2017). Montero et al.
(2014) registraron 6.126 arboles con 243 espe-
cies, 136 géneros y 48 familias en 10 hectareas a
lo largo del Rio Negro medio. La mayoria de las
especies que se encuentran en igapd también
esta en otros ecosistemas, como bosques de terra
firme y vdrzea, sabana, pantanos o bosques de
arena blanca (Junk et al. 2015). Entre las hierbas
se han documentado 55 especies pertenecientes
a 20 familias (Lopes et al. 2008); la mayoria de las
especies presenta hdbito exclusivamente terres-
tre en el igapd y pertenece a dos familias princi-
pales: Cyperaceae (45% del total) y Poaceae
(7,3%) (Piedade et al. 2010).

En general, la comparacién entre bosques de te-
rra firme, vdrzea e igapo muestra diferencias en la
riqueza de arboles (Figura 4.4) y tendencias es-
tructurales en el nimero de individuos. En gene-
ral, el bosque de terra firme presenta mayor den-
sidad y riqueza de drboles grandes (diametro a la
altura del pecho > 10 cm), seguido de los bosques
de virzea e igapo.

Pantanos permanentemente inundados Las areas
permanentemente inundadas o anegadas (pan-
tanos) ocupan un drea pequena en comparacion
con otros ecosistemas en la Amazonia (80.000
km?, 1%). Las extensas formaciones de palmeras
de Mauritia flexuosa, Oenocarpus bataua y Euterpe
oleracea (Arecaceae) son muy caracteristicas de
los pantanos de la Amazonia. Su distribucion es
azonal pues se encuentran desde la llanura de
tierras bajas hasta el piedemonte andino, hasta
los 500 m de altitud, siempre asociados a aguas
negras muy estancadas (Moraes et al. 2020),
como en depresiones humedas permanentes
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dentro del paisaje de sabana (Mauritia flexuosa)
(Junk et al. 2010). También existen areas panta-
nosas permanentes con plantas enraizadas en
canales o depresiones dentro de la llanura alu-
vial, caracterizadas por especies herbaceas que
incluyen Cyperus giganteum, Thalia geniculata, Pon-
tederia spp., Eichornia spp., entre otras (Pires y
Prance 1985; Beck y Moraes 1997).

Sabana inundada lLas sabanas estacionalmente
inundadas de lallanura aluvial cubren un drea de
ca.200.000 km? (Pires y Prance 1985) y represen-
tan el 6% de las comunidades vegetales inunda-
das (Meirelles 2006). Se encuentran en el norte
(Roraima y Rupununi) y el sur (sabana del Beni)
dela Amazonia, alolargo de los cinturones de ce-
rrado en Brasil y las Guayanas, y tienen una
fuerte estacionalidad climatica (con varios me-
ses secos) (Junk et al. 2011).

Las inundaciones estan influenciadas principal-
mente por las lluvias y el desborde de los rios du-
rante 3-5 meses al afo, pero en cuestién de horas
la inundacion se filtra y el paisaje vuelve a su es-
tado natural sin agua permanente, excepto en los
lugares mas bajos y en depresiones vinculadas a
los rios. En las llanuras aluviales de los rios de
aguas blancas predominan las especies de Poa-
ceae (32% del total), seguidas de Cyperaceae
(20%) (Junk y Piedade 1993); su contribucion en
la produccién primaria neta (PPN) las convierte
en la comunidad mds importante de plantas
acuaticas (Piedade et al. 2010).

Las sabanas y pastizales inundados son ecosiste-
mas muy fragiles. Los procesos de sabanizacion
se estan generando por la reduccién de los bos-
ques aluviales, debido a diversas dindmicas,
como la deforestacion y los incendios provoca-
dos por severas sequias en regiones minima-
mente inundadas. Tales cambios en el ecosis-
tema favorecen a los pastizales y las comunida-
des acuaticas deterioradas, como se demostré en
el Pantanal, que se considera una sabana hiper-
estacional (Nunes da Cunha y Junk 2004).
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Manglares 1.os manglares ocupan areas relativa-
mente pequenas en un estrecho cinturén litoral
hacia el Océano Atlantico y en el estuario de la
Amazonia. Los manglares estan sujetos a inun-
daciones por agua salada o salobre y tienen solo
unas pocas especies de arboles, generalmente de
estructura uniforme, que no superan los 10 m de
altura. Las especies de manglares dominantes
(en orden de abundancia) son Rhizophora mangle
(los nombres comunes son mangue verdadeiro
en Brasil, mangle rojo en otros lugares), Avicennia
nitida y Laguncularia racemosa (Pires y Prance
1985, Junk et al 2010). Los manglares brasilefios
se encuentran principalmente a lo largo de las
costas de los estados de Amapad, Para y Maran-
hao; cubren un area aproximada de 14.000 km?
(ICMBio 2018). El area de manglares mas grande
se extiende hacia el sur desde Belém y mide al
menos 7.000 km? (FAO 2007; Menezes et al.
2008). Poco se sabe sobre los humedales a lo
largo de la costa norte de Belém. Para Guayana,
Huber et al. (1995) estimaron que existen alrede-
dor de 900 km? de manglares costeros. En areas
con una influencia de agua dulce muy fuerte
cerca de la costa atlantica, los bosques de vdrzea
pueden reemplazar a los manglares.

4.3. Funcionamiento del Ecosistema

4.3.1. Productividad primaria, nutrientes, di-
namica forestal y descomposicion

4.3.1.1. Ecosistemas terrestres

Enla Amazonia, los factores climaticos ejercen la
mayor influencia en la produccion bruta (GPP) en
los ecosistemas terrestres, pero una amplia
gama de otros factores relacionados con el suelo,
la perturbacion del bosque y la composicion de
especies también influyen para determinar
como se distribuye el carbono capturado y por
cuanto tiempo se almacena en la biomasa lefiosa
delos arbolesy en otros compartimentos del eco-
sistema. Asi, de abajo hacia arriba referidos al
balance de carbono y su variaciéon estacional con
mediciones intensivas en parcelas de la red GEM
(Global Ecosystems Monitoring) (Malhi et al
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2021) muestran una variacion en GPP entre sitios
desde alrededor 33-38 Mg C ha ano™ para bos-
ques mas humedos (en el occidente y el norte) a
valores mas bajos con 25-30 Mg C ha! ano™® en
bosques mas secos del Escudo Brasileno y la
Amazonia central (Malhi et al 2015). Sin embargo,
la eficiencia en el uso del carbono (CUE), definida
como la fraccidon de carbono fijo que se usa para
producir materia vegetal, es decir, PPN dividida
por GPP, parece ser menor (0,3—-0,4) en sitios mas
huimedos que en los mas estacionales (0,4-0,5).
En general, la disminucion del GPP en los sitios
mas secos se compensa con cambios en la CUE y
en la asignacion, por lo que en estos estudios a
menudo no hay una disminucién clara en el cre-
cimiento de arboles lefiosos hacia partes mas es-
tacionales de la Amazonia. Los cambios compen-
satorios en la CUE y la asignacién no relaciona-
dos con el clima pueden desacoplar efectiva-
mente la variacion espacial en GPP, PPN y el cre-
cimiento lefioso.

Mediciones menos intensivas pero mas extensas
del crecimiento lefioso y la mortalidad de los ar-
boles (Cuadro 4.1), combinadas con la composi-
cion de especies y mediciones del suelo, ayudan
a confirmar el papel de los factores no climaticos
en como se asigna el carbono en los ecosistemas
amazonicos. En los extensos inventarios foresta-
les de RAINFOR, la produccién de madera sobre
el suelo estd mds estrechamente relacionada con
factores edaficos, como las concentraciones de
fosforo, que con el clima (p. ej., Quesada et al.
2012). Otros factores no climaticos también jue-
gan un papel. Por lo tanto, las altas tasas de mor-
talidad de los arboles de algunos bosques amazo-
nicos resultan de la perturbacion del viento (p.
ej., Esquivel Muelbert et al. 2020), mientras que la
estructura fisica deficiente y la poca profundidad
de las raices de muchos suelos de la Amazonia
occidental (Quesada et al. 2012), aseguran que
mas bosques estan naturalmente en estadios de
sucesion temprana a intermedia. Estos tienden a
producir madera mas rapido y pueden tener una
mayor eficiencia en el uso del carbono (Rodig et
al. 2018). Ademas, la naturaleza de las especies
presentes también marca la diferencia; donde la
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diversidad filogenética de los arboles es mayor,
los bosques tienen mayores niveles de producti-
vidad lefiosa, incluso teniendo en cuenta el clima
covariable y los factores edaficos (de Souza et al.
2019). También hay evidencia respecto a que los
animales pueden aumentar el ciclo de nutrientes
y, posteriormente, la productividad del bosque
(p. €j., Sobral et al. 2017); es posible que la extin-
cioén precolombina de la megafauna amazdnica
haya tenido un impacto negativo en la producti-
vidad al ralentizar la transferencia de nutrientes
de las llanuras aluviales mas ricas a los bosques
de terra firme del interior, una funcién que ha-
brian realizado los grandes herbivoros del pa-
sado (Doughty et al. 2016).

¢Qué significa todo esto para la dindmica fores-
tal, la biomasa y el almacenamiento de carbono?
Los graficos de inventario muestran que las dife-
rencias en la biomasa sobre el suelo siguen mas
de cerca los factores edaficos subyacentes que
los climaticos. Las tasas de mortalidad varian
mucho a lo largo de la Amazonia, siendo mas al-
tas en las regiones occidental y sur, alrededor de
2,2 a 2,8% por afo, que en las regiones central
norte y oriente, donde es tipico 1,1 a 1,5% (Phi-
llips et al. 2004, Marimon et al. 2014, Esquivel et
al. 2020). Los bosques de rotacion rapida a me-
nudo corresponden a lugares donde los suelos
son relativamente ricos quimicamente, pero
ofrecen un soporte estructural fisico deficiente.
Asociado con estas altas tasas de mortalidad de
arboles a nivel del rodal, esta la prevalencia de
especies con estrategias de historia de vida de
'vive-rapido-muere-joven', que tienden a favore-
cer el crecimiento sobre la supervivencia con
una menor densidad de madera que almacena
menos carbono (Baker et al. 2004, ter Steege et al.
2006, Honorio Coronado et al. 2009, Patifio et al.
2009).

Sorprendentemente, la densidad de madera pon-
derada del area basal en los bosques de rotacion
lenta del nororiente de la Amazonia es hasta un
50% mayor que en los de rotacién rapida en el
sur y el occidente (Phillips et al. 2019). En resu-
men, tres décadas de observacion cuidadosa en
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parcelas permanentes muestran que la variacion
espacial en las reservas y la dindmica de carbono
de la biomasa amazoénica estan impulsadas mas
por las condiciones del suelo que por el clima y
mas por la variacion espacial en la mortalidad,
que en la productividad. Estos hallazgos van en
contra del paradigma dominante en los modelos
de vegetacion de ecosistemas que ha enfatizado
el papel del clima y los procesos de produccién de
carbono (GPP, PPN, crecimiento de arboles), en
lugar de su rotacién y pérdida (especialmente la
mortalidad), y que a menudo ignoran las restric-
ciones fisicas y la composicién floristica, factores
que determinan en gran medida la biomasa fo-
restal amazonica.

Los efectos clave de los suelos en la funcion del
ecosistema amazonico se extienden también a
los animales y sus importantes funciones, inclu-
yendo la herbivoria y la dispersién de semillas.
Los viajeros del occidente al oriente de la Amazo-
nia a menudo se sorprenden por el nivel notable-
mente bajo de actividad de insectos, lo que puede
hacer que el trabajo de campo sea mucho mas co-
modo. Esto probablemente refleja controles fun-
damentales de cationes y otros nutrientes en el
metabolismo de los consumidores de animales
(p. €j., Kaspari et al. 2009), asi como los producto-
res de plantas (p. €j., Lloyd et al. 2015). En los bos-
ques de arena blanca de la Amazonia, la interac-
cion de los suelos empobrecidos y la herbivoria
puede seleccionar la inversion en mecanismos
de defensa por parte de las plantas, mientras que
en las formaciones forestales con suelos arcillo-
sos se favorecen a las especies que comprometen
recursos para un crecimiento rapido (Fine et al.
2006). Los animales grandes también responden
a los controles del suelo de abajo hacia arriba;
por ejemplo, Stevenson et al. (2016) encontraron
que la abundancia y diversidad de primates neo-
tropicales estan controladas en gran medida por
la produccion de frutas y presentan una biomasa
y diversidad mucho mayor en la Amazonia occi-
dental que en los escudos de Guayana y Brasil. Es
probable que tales efectos se extiendan a muchos
otros grupos de animales, ya que sabemos desde
hace mas de un tercio de siglo que la produccién
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CUADRO 4.1 ¢Cuanto varia la longevidad de las especies amazonicas?

La edad de los arboles ha sido generalmente inferida con base a las tasas de crecimiento del didametro del
tronco (anillos de crecimiento) (Figura B4.1A), la mortalidad (Condit et al. 1995, Shongart et al. 2015) o la
datacion por radiocarbono (**C) (Chambers 1989, Vieira et al . 2005). Los valores maximos de longevidad
basados en estudios demograficos fueron inferidos en 93 especies de arboles de dosel en la selva tropical
de la Amazonia central, considerando la influencia del ciclo de vida, como la densidad de la madera, la
forma de crecimiento, la tasa de mortalidad, la tasa de reclutamiento, el diametro del tronco, el aumento
del crecimiento y la densidad poblacional. La longevidad maxima va de 48 anos para el arbol pionero
Pourouma bicolor (Cecropiaceae) a 981 anos para el arbol de dosel Pouteria manaosensis (Sapotaceae), con un
promedio general de 336 + 196 anos (Laurance et al. 2004). Estas estimaciones de la edad maxima de los
arboles coincidieron con los analisis de las tasas de mortalidad promedio; la longevidad del arbol se co-
rrelaciono de manera positiva con la densidad de la madera, el diametro maximo del tallo y la densidad
poblacional, mientras que se relaciono negativamente con las tasas de mortalidad anual, el reclutamiento
y el crecimiento; las especies pioneras tuvieron una longevidad mucho mas corta que los arboles climax
(Laurance et al. 2004).

Los datos sobre la edad de los arboles brindan informacion importante para la conservacion y el manejo
forestal sostenible. Los arboles maduros emergentes en la Amazonia central, por ejemplo, representan un
componente clave del presupuesto de carbono del bosque, ya que alrededor del 50% de la biomasa aérea

Figura B4.1 (A) Disco de tallo y anillos del arbol de Bertholletia excelsaBonpl. (Lecythidaceae) de un arbol de plantacion en Manaus.
Los anillos de los arboles se definen por un patrén alterno de fibra (tejido oscuro) y parénquima (tejido claro) (Shongart et al. 2015,
©Wiley). (B) Bertholletia excelsa alcanza arboles de 50 metros de altura en bosques de terra firme y 400 afios de edad (© WWF-Brasil
/ Clovis Miranda).
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se retiene en menos del 10% de los arboles mas grandes (Chambers et al. 1989). El tiempo requerido para
que un arbol alcance cierto didmetro varia con tasas de crecimiento radiales, con la actividad cambial
influenciada por las condiciones abiodticas del sitio y la precipitacion que limita el agua en la estacién seca
(Worbes 1999). Bertholletia excelsa (Lecythidaceae), un arbol de 50 m de altura, puede tener 400 afios y un
diametro de 150 cm (Figura B4.1). Como el crecimiento es mayor en condiciones de luz favorables (p. €j.,
bajo claros del dosel), un arbol de 10 cm de diametro puede tener una edad que varia de 13 a 50 anos
(Shongart et al. 2015). El arbol tolerante a las inundaciones Calophyllum brasiliense (Calophyllaceae) puede
alcanzar una edad maxima de 490 afios en una llanura aluvial de aguas negras. En condiciones de anega-
miento permanente, la longevidad se reduce a 72 y 134 anos. Como consecuencia, para alcanzar el limite
de corte de 50 cm de diametro basado en las normas de manejo forestal en la Amazonia brasilena, C. bra-
siliense pasaria 70 anos en las llanuras aluviales de rios con aguas blancas, pero 400 anos en las llanuras
aluviales de aguas negras (Rosa et al. 2017), lo que sugiere que se necesita tala orientada al crecimiento,

especifica del habitat para garantizar la conservacién de las especies (Schongart 2008).

Larelacion entre las tasas de crecimiento radial y la precipitacion en la llanura aluvial amazonica permite
estimar el efecto de la variabilidad climatica inducida por el fendmeno de El Nifio con la dindmica de los
bosques. Los eventos de baja precipitacion influenciados por El Nino (ver el Capitulo 22) estan relaciona-
dos con mayores periodos de crecimiento en las especies longevas de madera dura (143 a 289 arios) Pi-
ranhea trifoliataBaill. (Picrodendraceae). A diferencia de los bosques de terra firme, la influencia de la se-
quia en las tasas de crecimiento de los arboles de las llanuras aluviales puede aumentar la absorcién de
carbono, compensando parcialmente el carbono emitido por los bosques de terra firme durante los perio-
dos de El Nino (Shongart et al. 2004). Los esfuerzos para determinar la edad y la tasa de crecimiento de los
arboles tropicales en condiciones aluviales y no aluviales, y la influencia del clima y las condiciones del
suelo en los patrones de crecimiento, son esenciales para orientar el uso racional y la conservacion a largo
plazo (Vetter y Botosso 1989, Shongart et al. 2008).

(Hubau et al. 2020). En la Amazonia también sa-
bemos por las parcelas a largo plazo de RAINFOR

de flores y frutos en el neotropico esta estrecha-
mente relacionada con el estado nutricional del

suelo (Gentry y Emmons 1987).

Finalmente, notamos que el clima afecta a las ta-
sas de produccion de madera y claramente tiene
consecuencias para el almacenamiento de car-
bono forestal y la biodiversidad. Tanto a nivel
mundial como en la Amazonia, la produccion le-
nosa se suprime en los climas forestales tropica-
les estacionales mas extremos con temperaturas
maximas altasy frente a déficits hidricos estacio-
nales elevados (Sullivan et al. 2020). Esto significa
que algunos bosques amazdnicos ya se encuen-
tran en los limites climaticos capaces de susten-
tar ecosistemas forestales productivos. Como
consecuencia, en algunos de los bosques tropica-
les que mds se han calentado y secado, el sumi-
dero de carbono a largo plazo de un bosque ma-
duro parece haberse debilitado recientemente
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que la composicion del bosque esta siendo afec-
tada por sequias recientes, con un aumento de la
mortalidad de géneros relacionados con la hu-
medad en lugares donde se ha intensificado mas
la estacion seca (Esquivel Muelbert et al. 2019).
Sin embargo, no todos los bosques amazoénicos
parecen estar tan afectados, con grandes areas
con niveles freaticos poco profundos en la Ama-
zonia central y occidental potencialmente inmu-
nizados contra la sequia a través de los suminis-
tros locales de agua, en algunos casos incluso
frente al aumento en el crecimiento y las reser-
vas de carbono durante la sequia reciente (Sousa
et al. 2020). Las areas clave de incertidumbre
cientifica incluyen la medida en como el cambio
climatico reciente realmente ha causado la des-
aceleracién en el sumidero de carbono de la bio-
masa amazonica intacta (Brienen et al. 2015); y si
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pronto podria revertirse con los bosques amazo-
nicos intactos restantes, convirtiéndose en una
fuente neta de carbono bajo un mayor calenta-
miento, como algunos han predicho (p. €j., Hu-
bau et al. 2020, Sullivan et al. 2020). Alternativa-
mente, los bosques pueden resultar mas resis-
tentes al cambio climatico de lo esperado, espe-
cialmente si las capas fredticas poco profundas,
los climas mas humedos y la rica biodiversidad
de muchos bosques amazonicos, especialmente
en el occidente, ayudan a evitar que grandes re-
giones de la Amazonia se conviertan en una
fuente neta de carbono. Serd critico, por su-
puesto, para el destino del sumidero forestal in-
tacto si los bosques sobreviven. Un analisis re-
ciente muestra que en partes de la Amazonia
oriental, la pérdida de carbono por la deforesta-
cién y la degradacion ya supera al sumidero en
las tierras forestales restantes (Gatti et al. 2021).

Para completar nuestra imagen de la dindmica
forestal, necesitamos comprender la descompo-
sicion de la materia orgdnica muerta como un
proceso biogeoquimico fundamental, tanto a tra-
vés de su papel en el ciclo del carbono (C) forestal
y, quizas mas importante, mediante su papel en
el reciclaje de nutrientes al suelo y a las comuni-
dades de plantas. Cualquier cambio en los proce-
sos de descomposicion tendra un profundo im-
pacto en la tasa y el patron del ciclo de nutrientes
y, porlo tanto, en la dinamica de la comunidad de
plantas y animales del bosque. En los gradientes
de elevacion en la interfase Andes-Amazonas en
Peru, la temperatura es la variable que mejor ex-
plica las variaciones en las tasas de descomposi-
cion de la hojarasca (Salinas et al. 2011). Pinto et
al. (2018) indican que, como efecto del cambio
global, se anticipan aumentos en la temperatura
y duracion de la estacion seca para el sur de la
cuenca amazonicay el Pantanal (Gatti, et al. 2014;
Junk 2013), por lo que es probable que induzcan
cambios en las tasas y patrones de descomposi-
cion. Ademas, las caracteristicas fisioldgicas,
morfoldgicasy bioquimicas de las especies de ar-
boles amazonicos (sus rasgos funcionales) jue-
gan un papel importante en su descomposicion.
El tipo de especie tiene una gran influencia en la
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tasa de descomposicion (k) (Hattenschwiler et al.
2011), muy probablemente a través de su in-
fluencia en la densidad de la madera y la calidad
y morfologia de la hoja. Por ejemplo, la influencia
de la anatomia foliar se manifiesta principal-
mente a través del grosor del parénquima espon-
joso, que influye fuertemente en la capacidad de
retencion de humedad, lo que a su vez explica en
gran medida el contenido de humedad obser-
vado en las hojas.

4.3.1.2. Ecosistemas de agua dulce

Al igual que con los ecosistemas terrestres, las
funciones de los acuaticos comprenden activida-
des bioquimicas de productividad (plantas y al-
gas), descomposicion de materia organica
muerta y procesos relacionados con el flujo de
energia y reciclaje de nutrientes (Morris 2010).
Estas funciones afectan y son afectadas por las
interacciones entre los organismos vivos y, en
consecuencia, sustentan la biodiversidad y el
bienestar humano. Sin embargo, a diferencia de
los ecosistemas terrestres, el flujo de agua hace
que los ecosistemas acuaticos sean muy dinami-
cos tanto en el espacio como en el tiempo. Esto se
debe a las condiciones fisicas cambiantes y los
componentes bidticos a lo largo de los cauces de
los arroyos y rios, desde la cabecera hasta la con-
fluencia aguas abajo con otros rios o el mar, asi
como la influencia de la precipitacion en el cau-
dal de los arroyos.

El flujo de energia y el reciclaje de nutrientes son
excelentes ejemplos de la naturaleza dinamica
de los ecosistemas acuaticos y la Amazonia no es
una excepcion. Las cabeceras de los arroyos y los
bosques reciben sombra de la vegetacion, lo que
inhibe el crecimiento de algas, un productor de
energia clave en los ecosistemas acuaticos. En
cambio, la vegetacion riberefa subsidia las redes
alimentarias acudticas que estan dominadas por
invertebrados trituradores y bacterias descom-
ponedoras que ayudan a reciclar los nutrientes
(Vannote et al. 1980). Los nutrientes viajan aguas
abajo en forma de espiral y, a medida que el an-
cho del cauce del rio se expande, el crecimiento
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de las algas ya no esta limitado por la sombra
(Vannote et al. 1980). La falta de nutrientes di-
sueltos limita la produccién de algas en rios po-
bres en nutrientes, como los de aguas claras y ne-
gras de la Amazonia, mientras que la acidez y la
baja penetracion de la luz en aguas oscuras limi-
tan aun mas la productividad en los rios de aguas
negras. En rios turbios de aguas blancas, la pene-
tracion de la luz también es un factor limitante
para el crecimiento de algas (Moreira-Turcq et al.
2003; Dustan 2009). Al conectar los rios con los
habitats de las llanuras aluviales, el pulso de inun-
dacion brinda un mecanismo para compensar la
productividad limitada de algas in situ mediante
la reposicion de nutrientes durante la inunda-
cién anual (Junk y Wantzen 2003, ver la seccién
4.3.2 a continuacion).

Algunos humedales contribuyen al almacena-
miento de carbono a escala global debido a la
acumulacion extensa y profunda de depositos
subterrdneos de turba. La turba es un tipo de
suelo con una capa superior compuesta por al
menos un 50% de material organico descom-
puesto o semidescompuesto (es decir, un 29% de
contenido de carbono), que se extiende por lo
menos a 30 cm de profundidad (Gumbricht et al.
2017). Varios factores son esenciales para deter-
minar la ubicacién de los ecosistemas de turbe-
ras, incluyendo alta precipitacién, frecuentes
inundaciones, baja frecuencia de sequias e in-
cendios, y una topografia baja que crea condicio-
nes anoéxicas y de anegamiento para la acumula-
cion de turba (Draper et al. 2014). Los ecosiste-
mas de turberas también estan influenciados por
diferentes tipos de aguas, con un gradiente de
contenido de nutrientes. Pueden ser pantanos
ombrotroficos pobres en nutrientes si estan do-
minados por agua atmosférica o pueden ser ricos
en nutrientes al estar influenciados por los rios
(Lidhteenoja y Page 2011). Por ejemplo, en la
cuenca del antepais Pastaza-Maranén ubicada
en la Amazonia occidental en Pert, un area de
35.600 + 2.133 km? contiene 3,14 (0,44-8,15) Pg
C enlos pantanos de palmeras. Al mismo tiempo,
los bosques polares de turberas representan el
ecosistema mas denso en carbono (1391 + 710
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Mg C ha™) en la Amazonia (Draper et al. 2014).
Nuestro conocimiento aqui es incompleto y la
turba puede extenderse hasta 9 m de profundi-
dad (Householder et al. 2012). El trabajo de
campo intensivo reciente revelé un 61% mas de
area de bosque polar de turberas en el norte de
Pert de lo que se pensaba inicialmente (Coro-
nado et al. 2021, Honorio et al. 2021). Debido a que
los ecosistemas de turberas funcionan como su-
mideros de carbono, juegan un papel crucial en
el mantenimiento del equilibrio natural del ciclo
del carbono, modulando el calentamiento global.
Modelos recientes estiman que el 38% de los hu-
medales amazonicos forma depdsitos de turba;
sin embargo, la falta de datos climaticos necesa-
rios para construir modelos hidrolégicos difi-
culta la cuantificacién de la verdadera extension
de los ecosistemas de turberas dentro de la
cuenca amazonica y, por lo tanto, la importancia
de la regién en los balances globales de gases de
efecto invernadero (Gumbricht et al. 2017).

4.3.2. El pulso de inundacion y la zona de tran-
sicion acuatica-terrestre

La variacion en el flujo y la profundidad del agua
estd impulsada por los patrones de precipitacion
regionales y locales que, junto con las variacio-
nes en el orden, la latitud y la elevacién de las co-
rrientes a lo largo de la enorme cuenca amazo-
nica, crean caracteristicos regimenes de flujo
(Goulding et al. 2003, Siddiqui et al. 2021). En una
clasificacién reciente, Siddiqui et al. (2021) iden-
tificaron 6-7 regimenes de flujo basados en una
combinacion de caracteristicas hidroldgicas que
incluyen el momento de la temporada de lluvias,
la magnitud del cambio en el caudal y el nimero
de veces que el caudal cambia de aumento a
caida en un afio. El momento del flujo maximo,
por ejemplo, cambia espacialmente a lo largo de
la cuenca amazodnica, con inundaciones maxi-
mas que ocurren en febrero-marzo en los afluen-
tes del sur y de junio a julio en los del norte. La
magnitud del cambio en el flujo de la corriente
aumenta en las areas de menor altitud, mientras
que, al mismo tiempo, la frecuencia se reduce a
un solo episodio de inundacién mayor. Las
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lluvias en las cabeceras de los rios andinos pro-
vocan un pulso de inundaciéon que viaja aguas
abajoy conduce a un ciclo hidrolégico anual pre-
decible con distintos periodos de nivel del agua
(ascendente, creciente, descendente y seco) e
inundaciones de larga duracion (4-15 m en pro-
fundidad y semanas a meses de duracion) en lla-
nuras aluviales de rios de tierras bajas (< 500 m).
Este pulso de inundaciéon impulsa multiples pro-
cesos fisicos, bioldgicos y ecologicos en la cuenca
amazonica, desde el transporte de sedimentos
hasta la migracion de peces. Ademas, el pulso de
inundacion transforma drasticamente el paisaje
de los rios de las tierras bajas al crear una zona
de transicidon acuatica-terrestre (ATTZ) que per-
mite el movimiento de nutrientes y organismos
entre los canales de los rios y los habitats de las
llanuras aluviales (Junk y Wantzen 2003).

Las interacciones entre los componentes terres-
tres y acudaticos se encuentran entre los procesos
mas importantes de los ecosistemas amazdénicos.
Los humedales de planicies aluviales controla-
dos por el pulso de inundacion estacional de los
rios de aguas blancas son probablemente los
ejemplos mejor documentados de laimportancia
de la ATTZ en la cuenca amazonica (Junk 1984).
Estas llanuras aluviales amazonicas, que se en-
cuentran entre los sistemas naturales mas pro-
ductivos de la Tierra, se originan a partir de la
acumulacion de grandes cargas de sedimentos
provenientes de los Andes, alimentadas por los
nutrientes asociados (Junk 1984; Melack y Fors-
berg 2001; McClain y Naiman 2008). Las comple-
jas comunidades de macrofitos y bosques de las
llanuras aluviales se han adaptado a estos flujos
de sedimentos estacionales y a los intercambios
laterales durante todo el afio entre el cauce prin-
cipal de los rios y sus llanuras aluviales.

La produccion primaria terrestre, la materia or-
ganica y los nutrientes capturados cuando las
aguas de inundacion invaden las llanuras aluvia-
les son descompuestas o consumidas por orga-
nismos, convirtiéndose en la base de la cadena
alimenticia acuatica (Junk 1984; Melack y Fors-
berg 2001). Parte de esta productividad regresa

Panel Cientifico por la Amazonia

al cauce principal del rio a través de los numero-
Sos organismos que se mueven entre las llanuras
aluviales y el rio, incluyendo un gran ntimero de
peces durante las migraciones anuales masivas
(Goulding 1980, 1993). Las llanuras aluviales jue-
gan un papel crucial como areas de alimentacién
y crianza para muchos peces (Lima y Araujo-
Lima 2004; Castello et al. 2015, 2019). Por ejem-
plo, la mayoria de los peces comercialmente im-
portantes que sustentan grandes pesquerias en
la cuenca amazonica corresponde a detrivoros,
herbivoros y omnivoros que realizan migracio-
nes laterales anuales hacia los héabitats de llanu-
ras aluviales de aguas blancas que contribuyen
en gran medida a su productividad (Junk et al.
1984; Bayley y Petrere 1989; Bayley 1995; Goul-
ding et al. 1996, 2019; Isaac et al. 2016). En los la-
gos de llanuras aluviales conectados a rios de
aguas blancas, la falta de corriente permite el
asentamiento de sedimentos y una mayor trans-
parencia del agua, lo que facilita el crecimiento
del fitoplancton y alimenta una red alimenticia
basada en el zooplancton. Por lo tanto, los lagos
de llanura aluvial juegan un papel clave como
criaderos y lugares de alimentacidén para peces
juveniles de valor comercial (Oliveira 2006). El
consenso actual entre los investigadores es que
una mezcla de carbono generada en habitats de
llanuras aluviales estacionalmente disponibles
por algas, vegetacion forestal y plantas acuaticas
juega un papel fundamental en el subsidio de re-
des alimentarias acuaticas y pesquerias comer-
ciales en toda la Amazonia (Benedito-Cecilio et al.
2000; Santos et al. 2017; Correa y Winemiller
2018).

Las migraciones anuales masivas de peces trans-
fieren una pequenia porcion de energia y nutrien-
tes derivados de los Andes desde las llanuras alu-
viales de aguas blancas a los afluentes de aguas
claras o negras pobres en nutrientes (ver detalles
a continuacion). Otra ilustracién perfecta de las
interacciones ecoldgicas intimas entre los siste-
mas acuaticos y terrestres es la antigua coevolu-
cién y coadaptacion mutuamente beneficiosas
entre arboles y peces en las llanuras aluviales
amazonicas. La mayoria de las especies de
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arboles produce frutos durante la temporada de
aguas altas, cuando los peces invaden el bosque
inundado (Ferreira et al. 2010; Hawes y Peres
2016). Cientos de especies de peces han desarro-
llado habitos frugivoros y pueden haber sido los
primeros vertebrados dispersores de semillas en
la Amazonia (Goulding 1980; Correa y Winemi-
ller 2014; Correa et al. 2015a). Comen frutos que
caen al agua de los arboles y dispersan sus semi-
llas a larga distancia, mejorando su germinacién
y contribuyendo asi al mantenimiento del bos-
que inundado en la llanura aluvial (Goulding
1980; Kubitzki y Ziburski 1994; Waldhoff et al.
1996; Correa et al. 2015a, b). Ademas de frutos,
los peces también consumen grandes cantidades
de invertebrados que realizan migraciones verti-
cales hacia el dosel del bosque durante la tempo-
rada de la inundacion. El consumo de insectos
comedores de hojas e invertebrados carnivoros
que, a su vez, depredan a los insectos comedores
de hojas crea un vinculo de alimentacién indi-
recto entre los peces y los drboles. Ya sea directa
o indirectamente, los bosques aluviales brindan
un subsidio terrestre critico para los peces ribe-
refos, particularmente en rios de aguas claras o
negras pobres en nutrientes (Correa y Winemi-
ller 2018).

El pulso de inundacién influye en maultiples as-
pectos de las estrategias reproductivas de los pe-
ces, incluyendo la fecundidad (numero de hue-
vos), la edad de la primera reproduccion, el nu-
mero de episodios reproductivos por afioy el cui-
dado parental (Tedesco et al. 2008). Como resul-
tado, los cambios en los niveles del agua afectan
a las especies de peces de distinta manera y el
rendimiento de la pesca puede retrasarse de 2 a
3 anos. El pulso de inundacion también afecta a
los patrones de movimiento de los animales te-
rrestres entre la llanura aluvial y los bosques ad-
yacentes de terra firme. Durante el periodo de
inundacion, los abundantes frutos atraen a mo-
nos frugivoros hacia los bosques aluviales, mien-
tras que los martin pescadores siguen el movi-
miento de los peces hacia el interior de los bos-
ques inundados. Durante el periodo seco, la ger-
minacién de las plantulas impulsa el movimiento
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de animales terrestres hacia los bosques aluvia-
les, mientras que los colibries aprovechan la sin-
cronicidad en la produccion de flores (Haugaa-
sen y Peres 2007, Beja et al. 2009). Ademas, las
inundaciones aumentan la heterogeneidad del
habitat en los bosques de llanura aluvial, lo que
influye en la formaciéon de comunidades unicas
de aves, murciélagos y anfibios que no se en-
cuentran en los bosques adyacentes de terra
firme (Beja et al. 2009; Pereira et al. 2009; Ramalho
etal 2018).

4.4. Conclusiones

La region biogeografica de la Amazonia cubre ~7
millones de km?, de los cuales 5.79 millones de
km? son bosques tropicales de tierras bajas. He-
mos demostrado que, ademas del clima, el suelo
tiene una poderosa influencia en la riqueza y
composicion de especies y en la funcion del bos-
que. Basandose principalmente en la edad geolo-
gica del material original y los nutrientes del
suelo, la Amazonia se puede dividir en términos
generales en seis regiones (Figura 4.3).

Lariqueza total de especies de la Amazonia toda-
via esta siendo activamente debatida. Una esti-
macién bien fundamentada de drboles (didmetro
>10 cm) es de 16.000, de los cuales ~10.000 han
sido recolectados. Las estimaciones de la flora to-
tal oscilan entre 15.000 y 55.000. Como en otras
areas tropicales, las Fabaceae es la mdas abun-
dante y rica en especies de todos los grupos de
plantas lefiosas. América del Sur y la Amazonia
también son reconocidas por su gran abundan-
cia y riqueza de especies de palmeras.

La regién amazonica posee el sistema de hume-
dales tropicales mas grande de la Tierra, hos-
peda al 15% de todas las especies de peces cono-
cidas (ver el Capitulo 3; Jézéquel et al. 2020).

Sus rios se clasifican como de aguas blancas (rios
que transportan sedimentos de los Andes); aguas
claras (drenando las dos areas del escudo); y
aguas negras (drenando las areas de arena
blanca). La clasificacion de aguas determina el
tipo de bosque a lo largo de los rios, con bosques
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de igapd que crecen en llanuras aluviales de
aguas negras y claras pobres en sedimentos, y
bosques de llanuras aluviales de vdrzea en aguas
blancas, ricas en sedimentos. Las caracteristicas
fisicoquimicas de los diferentes tipos de aguas,
en particular la conductividad eléctrica y la tur-
bidez son factores importantes que moldean las
comunidades de peces en los rios y las llanuras
aluviales asociadas. El pulso de inundacion pro-
voca periodos marcados de inundaciones y se-
quias, que impulsan procesos fisicos, bioldgicos
y ecologicos desde el transporte de sedimentos
hasta la migracion de peces y junto con los gra-
dientes altitudinales en la llanura aluvial son fac-
tores que favorecen el mantenimiento de diver-
sas comunidades vegetales. Los humedales de
aguas blancas son probablemente los ejemplos
mejor documentados de la importancia de la
zona de transicion acuatica-terrestre y se en-
cuentran entre los sistemas mas productivos del
planeta.

La variacion en la productividad primaria bruta
entre sitios forestales varia de 33 a 38 Mg C ha
ano! para bosques mas humedos (en el occi-
dente y el norte) a valores mas bajos de 25 a 30
Mg C ha' afio! en bosques mas secos del Escudo
Brasileio y la Amazonia central. Esto también es
impulsado en parte por las caracteristicas del
suelo. Sin embargo, el clima también afecta la
tasa de produccion de madera y el clima de refe-
rencia predominante tiene consecuencias para
el almacenamiento de carbono forestal y la bio-
diversidad. Tanto a nivel mundial como en la
Amazonia, la produccién de madera se suprime
en los climas de bosques tropicales estacionales
mas extremos con temperaturas maximas altasy
déficits hidricos estacionales. Esto significa que
algunos bosques amazoénicos ya se encuentran
enloslimites climaticos capaces de sostener eco-
sistemas de bosques tropicales productivos. Un
aumento en el calentamiento o sequias en la
Amazonia aumenta el riesgo de llevar a las espe-
cies de drboles mas alla de los umbrales fisiologi-
cos criticos.
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4.5. Recomendaciones

e Documentar las redes ecolodgicas y sus impli-
caciones para el mantenimiento de estos eco-
sistemas a largo plazo para comprenderlas re-
laciones ecologicas y evolutivas asombrosas
entre las especies y los ecosistemas.

e Las iniciativas de conservacion deben prote-
ger no solo los bosques, sino también todas las
especies animales y plantas que se encuen-
tran dentro de ellos para garantizar el funcio-
namiento ecolégico. Es necesario proteger
grandes areas individuales de bosques, saba-
nas y ecosistemas acuaticos para establecer
iniciativas de conservacion a gran escala y a
nivel del paisaje, mantener areas centrales y
brindar seguridad para la supervivencia de es-
pecies de amplia distribucién, especies migra-
torias e innumerables especies menos abun-
dantes, especies con distribuciones irregula-
resy toda la gama de rasgos funcionales.

e Mantener la conectividad de los ecosistemasy
paisajes desde los Andes hasta la regiéon ama-
zoOnica, asi como la interaccién entre ambien-
tes terrestres y acuaticos. Esto es vital para
asegurar que la diversidad y los procesos ama-
zoOnicos puedan sostenerse.

e Garantizar que las grandes areas y conectadas
que atraviesan los gradientes climadticos estén
protegidas. Conectar los bosques amazonicos
y andinos es especialmente esencial para ga-
rantizar que las funciones de los bosques se
mantengan en un clima cambiante y que las
especies amazoénicas tengan alguna posibili-
dad de seguir de cerca el cambio climatico en
el espacio.
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El Sistema Fisico Hidroclimatico de la Amazonia
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Mensajes Clave

e Dada su ubicacién tropical rodeada por los Andes, su enorme extension espacial (7,3 millones de km?,
incluyendo el Tocantins) y su cubierta forestal, la cuenca del rio Amazonas es uno de los elementos mas
criticos del sistema climadtico de la Tierra. Es el centro convectivo terrestre mas grande e intenso,
ejerciendo una fuerte influencia en la dindmica atmosférica y los patrones de circulacién tanto dentro
como fuera del tropico. Produce precipitaciones que resultan en las descargas fluviales mas grandes de
la Tierra con 220.000 m?/s, lo que corresponde al 16-22% de la descarga fluvial total del mundo.

e Lacuenca Amazodnica estd caracterizada principalmente por tierras bajas con un clima cdlido y lluvioso.
La parte alta de la cuenca comprende la vertiente oriental de la Cordillera de los Andes, caracterizada
por una gran variedad de climas de montaiia (bosque nuboso, pdramos, yungas, punas, etc.).

e EI Nino-Oscilacion del Sur (ENOS) es la principal causa de la variabilidad interanual de las
precipitaciones. E1 ENOS estd tipicamente (pero no exclusivamente) acompanado de sequias en la region
amazonica, que producen bajos niveles de agua en los rios, un alto riesgo de incendios forestales e
impactos en los ecosistemas naturales de los rios. Ademds de ENOS, la variabilidad de la TSM del
Atlantico y el Pacifico influye en el clima de la Amazonia en escalas de tiempo interanuales e
interdecadales, incluyendo los eventos extremos.

e En los ultimos 15 afios, la Amazonia ha sido testigo de varios eventos climaticos extremos: sequias en
2005, 2010 y 2015-16 e inundaciones en 2009, 2013, 2014, 2017 y 2021. Algunos de estos han sido
clasificados como eventos "Unicos en un siglo". Los registros histéricos muestran sequias anteriores en
1926,1964,1980, 1983 y 1998 e inundaciones en 1953, 1988 y 1989.

Resumen

El sistema hidroclimadtico fisico de la Amazonia opera en varias escalas espaciales y temporales. Los
procesos a gran escala, incluyendo el forzamiento solar, controlan los principales patrones estacionales de
circulacion atmosférica, lluvia, descarga de rios e inundaciones. Por ejemplo, los patrones persistentes de la
temperatura de la superficie del mar, como los asociados con El Nifio/Oscilacion del Sur, estan asociados
con los principales modos de variabilidad climatica interanual e interdecadal. Los procesos de mesoescala,
como los relacionados con la topografia o las interacciones tierra-atmadsfera, provocan otras circulaciones
localizadas. Si bien la fuente principal de agua en la cuenca es la evaporacién de los océanos, esta agua se
recicla a través de la evaporacion y la precipitacion antes de ser exportada de regreso al océano a través del
flujo del rio Amazonas o exportada en forma de vapor de agua desde la cuenca. La abundante lluvia en la
cuenca Amazonica (con un promedio de 2.190 mm por ano) es, por lo tanto, una consecuencia del intenso
calentamiento radiativo, la convergencia de bajo nivel del vapor de agua ocednica y la reinyeccién
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permanente de vapor de agua a la atmdsfera por parte de la selva tropical en si, con la ayuda de la
ascendencia mecdanica del aire por los Andes. Los procesos de la superficie terrestre dividen la precipitacién
en evapotranspiracion (~1.220 mm por ano), escorrentia superficial y drenaje profundo a las aguas
subterraneas. El sistema del rio Amazonas drena los componentes de aguas superficiales y subterraneas de
esta abundante lluvia, formando la cuenca hidrografica mas grande del mundo y alimentando el rio mas
extenso del planeta, con una descarga media de 220.000 m?/s. El Amazonas tiene una descarga cinco veces
mayor que el Congo, el segundo rio mds grande del mundo. Su flujo es altamente estacional, y los
desequilibrios entre la adicién de agua a los rios por la lluvia y la tasa de exportacién de agua rio abajo
provocan inundaciones estacionales en una gran area de llanura aluvial, con implicaciones ecoldgicas y
biogeoquimicas beneficiosas. Los eventos extremos de inundaciones y sequias estan asociados con una
intensa variabilidad interanual de las precipitaciones, que, a su vez, influyen en los incendios forestales y

los ciclos biogeoquimicos.

Palabras clave: Balance hidrico del Amazonas, eventos extremos

5.1 Introduccion

La Amazonia es uno de los tres centros permanentes
de conveccion en la zona intertropical (junto con
Africa Central y el Sudeste Asiatico), es decir, uno de
los principales centros de aire ascendente que
transporta energia desde la tierra hacia la
atmésfera. También es el mas poderoso de estos tres
centros convectivos terrestres, ejerciendo fuertes
influencias en la circulacién atmosférica tanto
dentro como fuera del trépico. Como uno de los
principales impulsores de las circulaciones de
Hadley-Walker, la Amazonia es una fuente de
energia fundamental para la atmésfera, ya que
elimina el calor latente de la superficie mediante la
evaporacion y la transpiracién del agua (un proceso
denominado evapotranspiracion) y libera ese calor
a la atmosfera cuando el agua se condensa y forma
nubes o precipitacién. La fuerza del centro
convectivo de la Amazonia se debe principalmente
a sus caracteristicas geograficas, incluyendo su
gran tamano, su posicion sobre el ecuador y la
presencia de la Cordillera de los Andes, cuyo flanco
este se encuentra expuesta alos vientos humedos de
la Amazonia. Como se explica a lo largo de este
capitulo, la selva tropical también contribuye a
fortalecer este centro convectivo. El bajo albedo de
la selva tropical aumenta la radiacién neta
absorbida, y el flujo constante de vapor de agua a la
atmésfera desde la selva tropical, a través de la
evapotranspiracion, agrega energia parar Ila
generacion de conveccion. Al mismo tiempo,
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suaviza la variabilidad estacional e interanual de la
conveccidn y las precipitaciones en la region.

La abundante conveccion y lluvia de la region, junto
con el gran tamano de la cuenca, producen el rio
mas grande del mundo, flanqueado por una
compleja red de canales y llanuras aluviales que
transportan sedimentos, carbono y otros nutrientes.
La intensa estacionalidad y la variabilidad
interanual del ciclo del agua también son factores
dominantes para las comunidades riberenas locales
que pueden tener sus pueblos inundados o
completamente aislados segun el estado de este
sistema fluvial, dictado por los modos de
variabilidad climatica  interanual de las
precipitaciones (Marengo y Espinoza 2016).

La Tabla 1 presenta una sintesis de varias
estimaciones del balance hidrico a largo plazo de la
cuenca del rio Amazonas. Las estimaciones a largo
plazo de la precipitacion (P) muestran poca
variabilidad entre los estudios, con un valor medio
de ~2.190 mm/ano+7%.

La escorrentia media a largo plazo (R) se estima en

1.100 mm/ano+15%, lo que arroja un coeficiente de
escorrentia media (C=R/P) de 0,51+0,08.
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Tabla 5.1. Balance hidrico a largo plazo de la cuenca del rio Amazonas segun varios estudios. Los estudios marcados con asterisco (*)
incluyen la cuenca del rio Tocantins. La precipitacidn (P), la evapotranspiracion (ET), la escorrentia (R) y el desequilibrio (P - ET — R)
se expresan en mm/ano. El coeficiente de escorrentia (C = R/P) y la fraccién evaporativa (EF=ET/P) son variables adimensionales.

C EF Desequilibrio
Estudios Periodo P R ET

(R/P) | (ET/P) | P-ER
Costa y Foley (1999)* 1976-1996 2160. |1106. |1679. |0,51. |0,78. | -625.
Zeng (1999) 1985-1993 2044. |1095. |1879. |0,554. |0,92. |-930.
Salazar (2004) 1961-1990 2189. |940. | 1248. |043. |057. |1.
Marengo (2004)* 1970-1999 2117. |1059. |1570. |0,5. 0,74. | -512.
Getirana et al. (2014). 1989-2008 2208. |1188. |1033. |054. |047. |-13.
Carmona (2015) 1982-2008 2266. |1163. |1189. |051. |0,52. |-86.
gzg:;:&lg"l':;llo y 1984-2007 2225. | 965. |1248. |043. |o056. |12

Las estimaciones de evapotranspiracion (ET) tienen
incertidumbres mucho mads altas en comparacion,
con valores medios de ~1.250 mm/ano+50%. Es
probable que este desequilibrio se deba a que la
mayoria de las estimaciones altas de ET (>1500
mmy/ano) se derivan de datos de reanalisis, que (por
disefio) no conservan la masa a largo plazo. Si se
excluyen estos valores altos, el valor medio de ET
estd mas cerca de 1.220 mm/ano*15%, con una
fraccion evaporativa media (EF = ET/P) de
0,54+0,07. A largo plazo, la precipitacion total se
debe dividir en escorrentia o evaporacion. La Tabla
1 muestra unas estimaciones de este equilibrio en la
literatura, con muchas estimaciones dividiendo la
precipitacion de manera uniforme entre ET y
escorrentia.

En este capitulo se revisan las principales
caracteristicas y los principales mecanismos a gran
y mesoescala que provocan el clima medio
amazonico, su variabilidad interanual e
interdecadal y los eventos extremos de sequia e
inundaciones (Secciones 5.2 y 5.3). Los efectos de
los eventos extremos en la dindmica de la
vegetacion se discuten en la Seccion 5.3. A
continuacién, el capitulo describe la particion de la
precipitacion en evapotranspiracion (Seccion 5.4),
escorrentia, estacionalidad del caudal ydindmica de
llanuras aluviales (Seccion 5.5). Finalmente, el
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papel de las llanuras aluviales en los ciclos
biogeoquimicos es discutido en la Seccién 5.6.

La descripcion de este capitulo del sistema
hidroclimatico fisico de la Amazonia también sirve
como introducciéon a las  interacciones
biosferaatmosfera discutidas en los Capitulos 6y 7,
y al cambio climdtico discutido en el Capitulo 22. El
Capitulo 6 analiza la influencia del sistema
hidroclimatico fisico en los ciclos biogeoquimicos,
mientras que el Capitulo 7 presenta el papel de la
selva tropical en el intercambio de agua y energia de
este sistema biosfera-atmosfera acoplado. El
Capitulo 22 presenta la variabilidad a largo plazo y
los cambios en la temperatura y la hidro-
meteorologia en la Amazonia.

Clima

5.2 Principales Caracteristicas del

Amazonico

5.2.1 Distribucion espacial de las variables
climaticas

5.2.1.1 Temperatura del aire
Debido a la radiacion solar incidente alta, y
relativamente constante, la temperatura del aire en

la Amazonia es practicamente isotérmica, con una
pequena variacion a lo largo del afio, excepto en la
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parte sur (Rond6nia, Mato Grosso, Amazonia
boliviana y el sur de la Amazonia Peruana). Los
promedios anuales muestran temperaturas muy
altas en la region ecuatorial central, superando los
27-29°C. La amplitud térmica estacional es de 1-
2°C, y los valores medios oscilan entre los 24°C y los
26°C. La ciudad de Belém (PA) tiene una
temperatura maxima media mensual de 26,5°C en
noviembre y una minima de 25,4°C en marzo,
mientras que Manaus (AM) tiene sus temperaturas
extremas en septiembre (27,9°C) y abril (25,8°C). En
el invierno austral, las masas de aire frio que
producen heladas en el Sur y Sudeste de Brasil
también pueden enfriar el sur y el occidente de la
Amazonia, con descensos significativos de la
temperatura del aire (Ricarte y Herdies 2014, Viana
y Herdies 2018). Cerca de los Andes, la temperatura

maxima media mensual en Santa Cruz de la Sierra,
Bolivia, alcanza los 26,1°C en septiembre y los 20°C
en junio. A pesar de las pequenas fluctuaciones
estacionales, las grandes oscilaciones de
temperatura (alta amplitud) son tipicas del ciclo
diurno en esta region, en asociacion con la
ocurrencia de la precipitacién local.

5.2.1.2 Circulacion atmosférica

La circulacion atmosférica media en la Amazonia
estd forzada por el ciclo anual de radiacion solar. Las
principales caracteristicas de la circulacién
atmosférica estdn descritas aqui, mientras que el
forzamiento solar se describe en la Seccién 5.3.2.

Figura 5.1 Esquema de las principales caracteristicas climatolégicas de América del Sur. Las lineas azul y roja representan junio-
julio-agosto (JJA) y diciembre-enero-febrero (DEF), respectivamente. Se muestra el ciclo anual de lluvia (barras) para las estaciones
ubicadas en varias secciones de la regién amazonica (en mm), indicado por puntos. Caracteristicas de circulacién de bajo nivel: CL,
Bajo Chaco; AB, Alto Boliviano; ZCIT, Zona de Convergencia Intertropical; MCS, sistema convectivo de mesoescala; ZCAS, Zona de
Convergencia del Atldntico Sur; SALLJ, jet sudamericano de bajo nivel. Fuentes de datos de lluvias: INMET y ANA (Brasil), SENAMHI
(Peru), SENAMHI (Bolivia) e INAMHI (Ecuador). La figura esta adaptada de la Figura 1 de Cai et al. (2020). La climatologia es para el

periodo 1961-2010..
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Cerca del delta del Amazonas, la precipitacién
maxima se observa durante el verano-otono austral,
y las condiciones secas prevalecen durante el
invierno (Figura 5.1). Esto se debe al calentamiento
alterno de los dos hemisferios y al ciclo anual
asociado con la migracion estacional meridional de
la Zona de Convergencia Intertropical (ZCIT) (Vera
et al. 2006a). Los vientos alisios, provenientes del
Atlantico norte y sur tropical, convergen a lo largo
de la ZCIT y estan asociados con anticiclones
subtropicales en el Atlantico norte y sur.

Lalluvia monzénica que tiene lugar sobre la cuenca
Amazénica durante el verano austral provee
humedad para establecer una Zona de
Convergencia del Atlantico Sur activa (ZCAS; Figura
5.1). La ZCAS se caracteriza por una banda
convectiva que se extiende de noroeste a sureste
desde la cuenca Amazodnica hasta el Océano
Atldntico Sur subtropical. Es identificable por
nubosidad persistente y alcanza su etapa madura en
el verano austral (Ambrizzi y Ferraz 2015). El borde
norte dela ZCAS se fusiona con la ZCIT atlantica (Cai
et al. 2020). El calentamiento diabdtico en la cuenca
Amazonica contribuye a la formacién la Alta de
Bolivia (AB) en la atmésfera superior (Lenters y Cook
1997). A escala regional, el transporte de humedad
dentro y fuera de la cuenca Amazonica es critico
para el régimen de lluvias, particularmente durante
la estacion humeda. La humedad del Amazonas se
exporta fuera de la regién, transportada a través del
Jet Sudamericano de Bajo Nivel (SALLJ) al oriente de
los Andes, interactuando con la Baja del Chaco (CL)
y contribuyendo a la precipitacién sobre la Cuenca
de La Plata al intensificar los sistemas convectivos
de mesoescala (Marengo et al. 2004; Drumond et al.
2008, 2014; Arraut et al. 2012; Vera et al. 2006b;
Liebmann y Mechoso 2011; Jones y Carvalho 2018;
Gimeno et al. 2016, 2020; Jones 2019; Cai et al.
2020).

5.2.1.3 Precipitaciones
Debido a que se extiende en ambos hemisferios, la
Amazonia se caracteriza por varios regimenes de

precipitaciones debido al calentamiento alterno de
cada hemisferio. Durante un ano 'normal’, las llu-
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vias en la region muestran fases opuestas entre el
tropico norte y sur, con una estacion lluviosa en
invierno austral en el norte y verano austral en el
sur. En el sur de la Amazonia, las precipitaciones
alcanzan su punto maximo durante el verano
austral; en la Amazonia central y cerca del delta del
Amazonas, alcanza su punto maximo en otofno
austral; y al norte del ecuador, alcanza su punto
maximo en el invierno austral (Figura 5.1). Laregién
ecuatorial del nororiente experimenta una
estacionalidad de lluvias bajas, con condiciones
huimedas durante todo el afio. Para obtener mas
detalles sobre los regimenes de lluvia en la cuenca
Amazdnica, ver Figueroa y Nobre (1990), Raoy Hada
(1990), Rao et al. (2016), Espinoza et al. (2009a,
2015), Debortoli et al. (2015), Marengo y Espinoza
(2016), y Cai et al. (2020).

El inicio y fin de la temporada de lluvias en la
Amazonia varia gradualmente de sur a norte. El fin
de la temporada de lluvias es mas regular que su
inicio. La temporada de lluvias en el sur de la
Amazonia termina en abril, mientras que en el norte
termina en septiembre. Las anomalias de la TSM en
el Pacifico o el Atlantico tropical juegan un papel
dindmico en el control del inicio y fin de Ia
temporada de lluvias (Liebmann y Marengo 2001,
Liebmann et al. 2007; Arias et al. 2015).

5.2.2 El papel de ENOS y otros mecanismos a gran
escala

5.2.2.1 ENOS

El Nino-Oscilacion del Sur (ENOS) es la principal
causa de la variabilidad interanual global en los
balances de agua y energia. Los extremos de ENOS
representan una reversion de los patrones tipicos de
TSM en el Pacifico Tropical — El Nifio (EN)/La Nifia
(LN), cuando hay calentamiento/enfriamiento en el
Pacifico tropical oriental o centro-oriental. EN esta
tipicamente (pero no exclusivamente) acompanado
de sequia en la region amazonica. En general, las
recientes sequias severas en la Amazonia han
resultado en bajos niveles de agua en los rios, un alto
riesgo de incendios forestales e impactos en los
ecosistemas naturales de los rios (Cai et al. 2020).
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La sequia y los cambios en la circulacién
atmosférica durante EN han sido resumidos por
Builes-Jaramillo et al. (2018a) y Jiménez-Munoz et
al. (2019). Las anomalias observadas en la
distribucién vertical del viento zonal y meridional
son consistentes con las anomalias de la TSM.
Durante los afos de sequia y EN, aparecen
anomalias de subsidencia sobre d4reas con
diferencias negativas de precipitacién sobre la
Amazonia, con conveccién Yy precipitaciones
intensas sobre TSM calida en la region del Pacifico
Ecuatorial oriental. Las anomalias de convergencia
en los niveles superiores de la atmosfera,
observadas durante los afios de sequia en la regién
ecuatorial de América del Sur (al oriente de los
Andes), son consistentes con las anomalias de
subsidencia en los niveles bajos. Esto sugiere
anomalias en las ramas superior e inferior de la
circulacion de Hadley sobre Sudamérica tropical al
oriente de los Andes, y de la circulacion de Walker
sobre el Atlantico ecuatorial. La rama ascendente de
la circulacion de Walker sobre el Pacifico central
oriental es el principal impulsor de la rama de
subsidencia sobre la cuenca Amazonica al oriente
de los Andes, que se extiende hasta el Atlantico
tropical.

Existen diferentes “tipos” de EN dependiendo de la
ubicacién de las maximas anomalias calidas sobre
el Pacifico tropical, el Pacifico Oriental (EP) o el
Pacifico Central (CP) (Takahashi et al. 2011). Debido
a que las circulaciones de Hadley y Walker se ven
afectadas de manera diferente durante los episodios
de EL Nifno de EP y CP (Zhelez-nova y Gushchina
2017), conducen a diferentes anomalias de
precipitacion en América del Sur (Tedeschiy Collins
2017; Sulca et al. 2018). Los mecanismos fisicos
detras de los diferentes patrones de déficit de lluvia
durante los episodios El Nifio del CP y EP y eventos
célidos del Indice del Atlantico Norte (IAN) Tropical
estan descritos en Jiménez-Muiioz et al. (2019). Los
anos de eventos El Nino del EP se detectaron en
1983 y 1998, mientras que los anos El Nifio del CP
ocurrieron en 2010 y 2016 (Sulca et al. 2018; Gu 'y
Adler 2019; Gloor et al. 2013, 2018).

5.2.2.2 ODP, OMA, OMJ
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Ademas del ENOS, existen otros dos modos de
variabilidad interanual e interdecadal con
teleconexiones que influyen en el clima de la
Amazonia, la Oscilacion Decadal del Pacifico (ODP)
y la Oscilacion Multidecadal del Atlantico (OMA).
Representan cambios en la organizacion de las
interacciones océano-atmosfera que varian a
escalas decenales y afectan la superficie del mar,
induciendo cambios posteriores en la circulacion y
la precipitacion en la Amazonia. Para obtener una
definicién detallada de estos modos de variabilidad,
consulte el Glosario.

De acuerdo con la fase positiva de ENOS (EN), las
fases positivas de ODP y OMA coincidieron con la
intensificacion de anomalias negativas de lluvia en
la Amazonia hacia fines de 2015, durante el evento
de EN 2015-16 (Aragao et al. 2018). Este hallazgo es
consistente con trabajos previos (Kayano vy
Capistrano 2014) que muestran que la Oscilacién
Multidecadal del Atlantico (OMA) y el ENOS influyen
en las precipitaciones sudamericanas al final del
afo, antes del pico de EN.

Las fases positivas de la ODP estan asociadas con un
aumento de la precipitacién en las partes central y
norte de la cuenca y una disminucién en las
regiones del sur (Gloor et al. 2013). Andreoli y
Kayano (2005) muestran que los efectos de EN sobre
las precipitaciones en América del Sur difieren de
los de las fases de la ODP en la Amazonia. Por
ejemplo, muestran anomalias negativas de
precipitacion para el régimen calido de ODP,
consistentes con el movimiento descendente y la
circulacion ciclonica sobre el norte de Sudaméricay
el sector atlantico adyacente. Por otra parte, los
patrones de circulacion relativamente mas débiles
en estos sectores resultan en anomalias de
precipitacion de menor magnitud en la Amazonia
para la fase fria de la ODP.

La variabilidad intraestacional es particularmente
importante durante el invierno austral (Mayta et al.
2018). Previamente, Souza y Ambrizzi (2006)
encontraron que la Oscilacion de Madden-Julian
(OMJ) es el principal mecanismo atmosférico que
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influye en la variabilidad de las precipitaciones en
escalas de tiempo intraestacionales sobre el oriente
de la Amazonia y durante la temporada de lluvias en
el noreste de Brasil. Sin embargo, durante la sequia
de 2005, la oscilacion intraestacional fue mas débil
de lo normal, favoreciendo las condiciones de
sequia en la regién. El Atlantico Norte Tropical jugo
un papel importante en esta sequia (Builes-
Jaramillo et al. 2018b).

5.2.3. Sequias extremas e inundaciones

Enlos ultimos 15 afios, la cuenca Amazoénica ha sido
testigo de extremos climaticos, algunos de ellos
caracterizados como 'eventos del siglo'; sequias en
2005, 2010 y 2015-16; e inundaciones en 2009,
2012, 2014 y 2021. Los registros histéricos
muestran sequias anteriores en 1926, 1964, 1980,
1983 y 1998; e inundaciones en 1953, 1988, 1989y
1999. Estos eventos se han relacionado con modos
de variabilidad climatica natural (EN, anomalias
cdlidas IAN) con fuertes impactos en los sistemas
naturales y humanos. Algunas de las principales
ciudades de la Amazonia se inundaron durante los
anos de inundaciones o quedaron aisladas por los
niveles extremadamente bajos de los rios durante
las sequias. El numero de incendios aumento
durante los afos de sequia, liberando carbono,
humo y hollin a la atmosfera y afectando a la
poblacién local (Marengo y Espinoza 2016; Gatti et
al. 2014; Aragio et al. 2018; Jiménez-Munoz et al.
2016, 2019). El afio 1999 y otros anos humedos
(1988-89, 2007-2008 y 2011-2012) fueron anios LN
(ver Capitulo 22). Cabe mencionar que las sequias y
las inundaciones no son sincrénicas y no afectan de
la misma manera a toda la cuenca, como se observa
en las Figuras 5.2 y 5.3.

En general, las sequias afectan a la Amazonia
centro-norte, pero el patrén espacial difiere de un
evento de EN a otro e incluso de un caso de sequia a
otro (Figura 5.2). Las sequias en la Amazonia han
sido relacionadas con eventos de EN, como en 1912,
1926, 1983, 1997-1998 y 2015-16 (p. €j., Aceituno
1988; Williams et al. 2005; Coelho et al. 2013;
Marengo et al. 2018; Jiménez-Mufioz et al. 2018,
2019). Sin embargo, las severas sequias de 1964 y
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2005 fueron excepciones, lo que indica la influencia
activa de la TAN en esos extremos (Marengo et al.
2008; Zeng et al. 2008; Builes-Jaramillo et al.
2018b). La sequia extrema de 2010 estuvo
relacionada con la ocurrencia sucesiva de un
fendmeno de El Nifo en el verano austral y una IAN
muy calida en la primavera y el verano boreal
(Espinoza et al. 2011; Marengo et al. 2011; Lewis et
al. 2011; Gatti et al. 2014; Andreoli et al. 2012). Las
Figuras 5.2 y 5.3 muestran las anomalias de las
precipitaciones estacionales en América del Sur
paralos afos secos y humedos, respectivamente. En
cada caso, sea EN o no, la distribucién geografica de
las sequias puede diferir, afectando
diferencialmente al suroriente, centro o norte de la
Amazonia, y por ende impactando la hidrologia de la
region.

5.2.4 Hidrometeorologia y variabilidad andina-
amazonica

Esta seccion se enfoca en la Amazonia occidental,
incluyendo la parte andina de la cuenca Amazdnica.
La region abarca la cuenca superior del Madeira en
Bolivia, Peru y Brasil; la Cuenca Amazonas-
Solimdes en Peru y Ecuador; y la Cuenca Japura-
Caqueta en Colombia y Brasil. Esta region presenta
una amplia variedad de climas de montana,
incluyendo condiciones humedas en los bosques
nubosos, paramos y yungas, y condiciones secas en
las punas del altiplano.

5.2.4.1 Patrones estacionales

Los ciclos estacionales de lluvia en la parte alta de
las cuencas andino-amazonicas de Colombia y
Ecuador siguen un régimen unimodal con una
estacion humeda durante el verano boreal (Laraque
et al. 2007; Arias et al. 2020). En estas cuencas, la
descarga de los rios alcanza su punto maximo
alrededor de mayo-julio (p. €j., los rios Napo y
Caquetd en la Figura 5.7), un patrén asociado con la
intensificaciéon de la adveccion de humedad hacia el
occidente desde la cuenca ecuatorial del Amazonas
y el levantamiento orografico forzado por la
topografia andina durante el verano boreal
(Rollenbeck y Bendix 2011; Campozano et al. 2016).
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Las cuencas andino-amazonicas del Ecuador
exhiben un ciclo anual bimodal de precipitacion,
con picos de descarga observados alrededor de
marzo-abril y octubre-noviembre en la parte alta de
las cuencas del Napo, Pastaza y Santiago
(Campozano et al. 2018) (p. e€j., la estacion
Reventador en la Figura 5.1). En consecuencia, las
tierras bajas de estas cuencas intraandinas siguen
un ciclo anual bimodal de descarga con picos
alrededor de junio-julio y octubre-noviembre
(Laraque et al. 2007). En estas regiones, la menor
precipitacion durante el verano boreal estd asociada
con la subsidencia de aire en la atmosfera que
inhibe la actividad convectiva (Campozano et al.
2016; Segura et al. 2019).

En las cuencas andino-amazonicas tropicales del
sur (principalmente al sur de los 8°S), la estacién
seca ocurre en junio-agosto y la estacion lluviosa en
diciembre-marzo, vinculada a la fase madura del
Sistema Monzonico Sudamericano (SMS) y al
movimiento meridional dela ZCIT. Las descargas de
los rios sobre estas cuencas muestran ciclos
unimodales que alcanzan su punto maximo
alrededor de enero y marzo (por ejemplo, los rios
Beni, Ucayali y Huallaga en la Figura 5.7; y las
estaciones de Santa Cruz y San Gaban en la Figura
5.1) (Espinoza et al. 2011; Lavado-Casimiro et al.
2012; Molina-Carpio et al. 2017). La estacionalidad
de las precipitaciones es particularmente fuerte en
las cuencas andino-amazdnicas (generalmente por
encima de los 3.000 m), donde se observa alrededor
del 75% de la precipitacién anual total entre
noviembre y marzo (~100 mm/mes), impulsada por
el transporte de la humedad ascendente desde la
Amazonia hacia las montanas (Garreaud et al.
2009). Los vientos del oriente en la troposfera
superior (200-300 hPa) también favorecen los flujos
de humedad desde el Amazonas hacia los Andes en
diferentes escalas de tiempo (Garreaud et al. 2009;
Segura et al. 2020).

La mayoria de los afluentes andinos del Amazonas
desembocan en dos rios principales, el rio Madeira
superior (principalmente de la Amazonia boliviana
y del sur de Pert) y el rio Amazonas-Solimodes
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(principalmente de la Amazonia peruana Yy
ecuatoriana) (Figura 5.7). En la estacion de Porto
Velho, la cuenca del rio Madeira abarca 975.500
km2, de los cuales el 23% se encuentra ubicado
sobre la Cordillera de los Andes. La descarga media
anual en Porto Velho se estima en 18.300 m3/s, con
valores maximos de alrededor de 36.000 m3/s de
marzo a abril y minimos de alrededor de 5.000 m3/s
de septiembre a octubre (Molina-Carpio et al. 2017)
(Figura 5.7). En la estacién de Tabatinga, la cuenca
del rio Amazonas-Solimoes se extiende por 890.300
km?2, de los cuales ~40% se encuentra en los Andes.
La descarga media anual en Tabatinga se estima en
38.000 m3/s, con valores maximos de alrededor de
51.000 m3/s de abril a mayo y minimos de alrededor
de 20.000 m3/s en septiembre (Lavado-Casimiro et
al. 2012) (Figura 5.7).

5.2.4.2 Variabilidad interanual y extremos

En la region andino-amazodnica, un déficit (exceso)
de lluvia durante el verano austral estd
frecuentemente asociado a eventos de El Nino (La
Nina) (Poveda et al. 2006; Espinoza et al. 2011). Sin
embargo, se presentan patrones diferentes en las
partes superior e inferior de las cuencas andino-
amazonicas (Arango-Rueda y Poveda 2019).
Estudios recientes también han reportado
diferentes anomalias de precipitacion para los tipos
de El Ninio del Pacifico Central y del Pacifico Oriental
(Lavado-Casimiro y Espinoza 2014; Sulca et al.
2018; Navarro-Monterroza 2019). En general, El
Nifio del Pacifico Central (La Nina) estd asociado a
déficits (excesos) de precipitaciones en la parte alta
de la cuenca (regién andina de Colombia, Ecuadory
Pert). Estas anomalias son mds débiles durante los
eventos El Nifio (La Nifa) en el Pacifico oriental. Por
el contrario, en la parte superior de la cuenca del
Madeira, las anomalias en las precipitaciones son
mas intensas durante El Nino del Pacifico oriental.
En escalas de tiempo estacionales, las anomalias de
lluvia sobre la cuenca andino-amazdnica varian de
+0,5 a +2,0 mm/dia y pueden persistir durante
periodos de varios meses (Sulca et al., 2018;
Jiménez-Munoz et al.,, 2021). Durante el otono,
invierno y primavera austral, las anomalias
pluviométricas sobre la regiéon andino-amazdnica
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se relacionan principalmente con la variabilidad de
la TSM en el IAN, que es la principal fuente de
humedad atmos-
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Figura 5.2 Patrones espaciales de anomalias de precipitacion durante las temporadas DJF, MAM, JJAy SON para anos de sequia en
la Amazonia. Estos son para diferentes calentamientos EN y IAN fuertes. Las anomalias de precipitacion se obtuvieron del conjunto
de datos CHIRPSv2.0 utilizando el periodo de referencia 1981-2010. Un contorno negro marca la cuenca Amazonica. Adaptado de
Jiménez-Munoz et al. (2021; ©RMetS).
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Figura 5.3 Igual que en la Figura 5.2 pero para episodios humedos (2019; ©RMetS).

férica para esta region (Arias et al. 2015; Hoyos et al.
2017; Poveda et al. 2020). Las anomalias del IAN
calido estdn asociadas con un aumento de la
precipitacion en Colombia y Venezuela, relacionado
con un mayor transporte de vapor de agua
atmosférico desde el Atlantico tropical y el Mar
Caribe hacia el norte de América del Sur (p. €j., Arias
et al. 2020). En las regiones andino-amazonicas de
Ecuador, Peru y Bolivia, las condiciones calidas en
el IAN estan relacionadas con déficits de lluvia,
asociados con una reduccién en la adveccion de
humedad desde el Océano Atlantico y una mayor
subsidencia atmosférica sobre el centro y sur de la
Amazonia (Silva et al. 2008, Espinoza et al. 2019a;
Jiménez-Munoz et al. 2021).

Panel Cientifico por la Amazonia

Como resultado de las anomalias de las
precipitaciones, los eventos hidrologicos extremos
en las cuencas andino-amazodnicas se han asociado
con eventos de El Nifio/La Nina o con anomalias de
la TSM en el IAN. El muy inusual periodo de verano
austral humedo de 2014, que se origind en las
laderas orientales de los Andes peruanos ¥y
bolivianos, se asocié con anomalias cdlidas en el
Océano Pacifico-Iindico y sobre el Océano Atlantico
Sur subtropical (Espinoza et al. 2014). Las
condiciones humedas en la Amazonia boliviana
durante el verano austral de 2014 se superpusieron
a las inundaciones de las principales subcuencas,
produciendo grandes inundaciones en la region ese
mismo ano (Ovando et al. 2016). Esto también
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estuvo relacio-nado con los sistemas de bloqueo
atmosférico a largo plazo durante enero y febrero de
2014 sobre el suroriente de Brasil, lo que finalmente
provoco la sequia sobre Sao Paulo durante el verano
austral de 2014. En la parte alta de los rios
interandinos de la cuenca Amazonica, las
inundaciones son frecuentemente provocadas por
intensas tormentas y/o por el rapido derretimiento
delos glaciares durante la primavera-verano austral
(Huggel et al. 2015).

5.3 La Conveccion Amazodnica y las Circulaciones
de Mesoescala

5.3.1 Naturaleza de la conveccion amazonica

La conveccién atmosférica profunda es tipica en el
trépico en asociacion con la rama ascendente de las
celdas de Hadley-Walker. ElI movimiento
ascendente se extiende desde cerca de la superficie
hasta por encima del nivel de 500 hPa, alcanzando
el nivel de conveccién libre (NCL) donde comienza
la conveccion flotante. A gran escala (>1000 km), los
cambios estacionales en el contraste térmico entre
la zona tropical de América del Sur y el Océano
Atldntico modulan la circulacion del viento, que
suministra la energia disponible y la inestabilidad
humeda sobre la cuenca Amazonica (Vera et al.
2006a). Estas caracteristicas proporcionan la
energia potencial convectiva disponible (EPCD), la
gran inestabilidad humeda y el movimiento
ascendente esenciales para producir una
conveccién atmosférica profunda (Garstang et al.
1994; Cohen et al. 1995; Zhou y Lau 1998). A escala
regional (100-1000 km) y a escala local (<100 km),
la conveccion del Amazonas también esta
relacionada con la temperatura de bulbo himedo de
la superficie terrestre, generalmente por encima de
22°C (Eltahir y Pal 1996), que esta estrechamente
determinada por la humedad de la superficie y los
flujos de calor sensible y latente de la superficie
terrestre local (Fu et al. 1999).

La conveccion atmosférica profunda contribuye con
alrededor del 80% de la precipitaciéon anual total en
la cuenca Amazdnica, mientras que solo el 20% de
la precipitacion anual estd asociada con los sistemas
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locales (Greco et al. 1990). Los cambios estacionales
en la conveccion estan relacionados con cambios de
humedad y temperatura en la capa limite planetaria
(CLP) (Fu et al. 1999; Liebmann y Marengo 2001).
Sin embargo, en el nororiente del Amazonas, la
conveccion profunda es particularmente intensa
durante todo el afio porque la superficie terrestre
mds cdlida provee un perfil atmosférico muy
inestable. Ademas, la forma céncava de los Andes
induce una convergencia de bajo nivel sobre la
cuenca amazonica noroccidental, lo que se
relaciona con la alta precipitacion anual (>3.000
mm) en esta region (Figueroa y Nobre 1990;
Espinoza et al. 2009b). Debido a que la conveccién
profunda sobre la Amazonia esta relacionada con
una fuerte liberacién de calor latente, la cuenca
Amazdnica es una importante fuente de energia. A
través de las ondas ecuatoriales de Kelvin y Rossby
y sus interacciones con la orografia, la Amazonia
modula las principales estructuras regionales de la
circulacién atmosférica en América del Sur (Silva
Dias et al. 1983; Figueroa et al. 1995; Junquas et al.
2015).

5.3.2 Forzamiento solar

Siguiendo la migracion estacional del maximo de
radiacién solar, la principal zona de calentamiento
migra desde el extremo norte de América del Sur
(incluyendo el norte de la cuenca Amazonica) en el
invierno austral hacia el centro y el sur del
Amazonas en el verano austral (Horel et al. 1989).
En con-secuencia, la actividad convectiva y el
aumento de la lluvia muestran un desplazamiento
estacional después de la migraciéon de la zona de
calentamiento (ver la Seccion 5.2.1). La Figura 5.4
muestra la evolucion espacial y temporal de la
radiacién de onda larga saliente (ROLS) en América
del Sur tropical, estrechamente relacionada con el
forzamiento solar y el desarrollo de la conveccion
profunda.

El calentamiento alterno de los dos hemisferios
modula el desplazamiento estacional de la ZCIT,
incluyendo su parte amazoénica (Figura 5.1) y la
rama ascendente de las celdas de Hadley-Walker,
que esta asociada con la precipitacién maxima so-
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bre la cuenca ecuatorial del Amazonas. Sobre esta
region, la radiacion solar alcanza su punto maximo
en los equinoccios (Figura 5.4), y la cuenca
Amazdnica nororiental muestra la precipitacion
maxima en el otofio austral, con picos en abril y
mayo. Sin embargo, en algunas regiones de la
Amazonia ecuatorial occidental, la estacion humeda
ocurre durante el otofio y la primavera australes (ver
la Seccion 5.2.1). En la primavera austral, el
calentamiento de la superficie por la radiacién solar
es mas alto en la Amazonia central y sur (al sur de
5°S), donde aparece la conveccion profunda. A fines
de noviembre, la conveccidon profunda ocurre en la
mayor parte de la cuenca Amazdnica,
principalmente desde los 5°S hasta los 20°S, pero
aun esta ausente en el oriente de la cuenca
Amazodnica y el noreste de Brasil (Horel et al. 1989;
ZhouyLau1998).

En el apogeo del verano austral, siguiendo la
migracion del sol hacia el sur, el calentamiento y la
actividad convectiva se mueve hacia las tierras altas
subtropicales. Las precipitaciones alcanzan su
punto maximo sobre los Andes centrales y el sur de
la cuenca Amazonica durante esta temporada. El

contraste térmico entre continentes determina la
configuracion del SMS (Marengo et al. 2012). La fase
madura del SMS (tipicamente desde finales de
noviembre hasta finales de febrero) exhibe cuatro
caracteristicas dominantes (Seccion 5.2.1 y Figura
5.1): (i) un anticiclén ubicado sobre Bolivia entre
200 y 300 hPa (la Alta de Bolivia -AB); (ii) la
ocurrencia de altas temperaturas superficiales
sobre el Océano Atlantico antes de que comience la
temporada de lluvias en el sur de la Amazonia; (iii)
una banda de maxima nubosidad con orientacion
noroeste-sureste sobre el suroriente del continente,
la ZCAS; y (iv) la intensificacion del SALLJ al oriente
delos Andes (verla revision en Espinoza et al. 2020).

5.3.3 Circulacion de la brisa de bosque y la brisa
de rio

Las brisas de bosque y de rio son circulaciones de
mesoescala (10-100 km) cercanas a grandes rios.
Son el resultado de diferencias en los flujos de calor
sensible y latente entre la tierra caliente y el agua
fria durante el dia, lo que produce un contraste de
presién horizontal. Este mecanismo po-tencia la
nubosidad sobre el terreno durante el dia, mientras

Figura 5.4 (A) Valores medios anuales de radiacion de onda larga saliente (ROLS, en Wm-2) entre 1974 y 2019 en la zona tropical de
América del Sur. (B) Diagrama de latitud y tiempo de la climatologia del ROLS mensual (1974-2019), promediado a lo largo de una
franja longitudinal de 10° centrada en la linea negra sobre América del Sur tropical que se muestra en (a). Adaptado de Horel et al.
(1989). Datos ROLS interpolados suministrados por NOAA/OAR/ESRL PSL (https://psl.noaa.gov; Liebman y Smith 1996).
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quelos cielos despejados predominan sobre el agua.
Lo contrario ocurre durante la noche. En la cuenca
Amazdnica, las zonas de convergencia aumentan
las precipitaciones sobre los bosques alejados de los
grandes rios y la actividad convectiva se reduce
cerca de los rios (p. €j., Paiva et al. 2011; Figura 5.5).

Varios estudios han descrito las brisas de los rios en
la Amazonia central, utilizando enfoques tanto de
observacién como de modelado (p. €j., Ribeiro y Adis
1984; Garstang y Fitzjarrald 1999; Cutrim et al.
2000). Cerca de la confluencia Amazonas-Tapajos
(Figura 5.5), los pluviometros cerca de los grandes
rios muestran menos precipitaciones conv ectivas
en la tarde. Aun asi, este déficit es mas que
compensado por lluvias nocturnas adicionales
(Fitzjarrald et al. 2008). Cerca de Manaus, dos-

Santos et al. (2014) muestran que las brisas de los
rios y su impacto en el transporte de humedad son
mas evidentes durante la estacion seca. Los autores
muestran que los vientos alejados de los rios son
frecuentes por la manana y por la tarde,
transportando aire himedo de los rios ala ciudad de
Manaus. En cambio, los vientos que soplan hacia los
rios se observan principalmente durante la noche.

Las brisas de los rios afectan el transporte de
humedad (Silva Dias et al. 2004) y los patrones de
lluvia locales. Paiva et al. (2011) mostro una
marcada reduccion de las precipitaciones sobre el
rio Solimdes-Amazonas y a lo largo de la mayoria de
los afluentes del Amazonas. Dado que las
estaciones

Figure 5.5 Precipitacion estimada por TRMM 3B42 entre (A) 15 a 06 UTC; y (B) 06 y 15 UTC. Adaptado de Paiva et al. (2011). (c)
Imagen del sensor VIIRS (por sus siglas in inglés para Visible/Infrared Imager Radiometer Suite) en color verdadero correspondiente
al 14 de julio de 2020 a las 16:48 UTC sobre la confluencia de los rios Tapajés y Amazonas (recuadro negro punteado enay b). Porel

NOAA/OAR/ESRL PSL (https://psl.noaa.gov; Liebman y Smith 1996).
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meteorolégicas a menudo se ubican cerca de
grandes rios (donde se encuentran la mayoria de las
ciudades amazonicas), las estimaciones de lluvia
amazonica derivadas de pluvidometros pueden estar
sesgadas por la brisa del rio (Silva Dias et al. 2004;
Paiva etal. 2011).

5.3.4 Brisa marina y circulaciones costeras

El sistema de brisa marina se produce en lugares
costeros debido a la propagacion del aire fresco del
mar hacia las zonas del interior. Este sistema se
inicia cuando la superficie terrestre se calienta mas
rapido que la superficie del mar (generalmente en
condiciones de cielo relativamente despejado). El
contraste térmico crea una fuerza de gradiente de
presién dirigida desde el mar hacia la tierra, lo que
hace que una capa poco profunda de aire marino se
desplace hacia el interior (Miller et al. 2003).

Sobre la cuenca amazonica mas oriental, la
presencia de numerosas bahias, rios, lagos y el
Océano Atlantico crean el ambiente ideal para la
formacién de circulaciones locales, que modulan el
tiempo y el clima regional (Souza Filho 2005,
Planchon et al. 2006; Germano y Oyama 2020). Los
principales patrones de circulacién de las brisas
costeras y de la bahia sobre esta region han sido
descritas en otros lugares, con base en estudios de
observacién y modelado (por ejemplo, Silva Dias et
al. 2004; Germano et al. 2017; Wanzeler 2018). En
Belém (en la cuenca Amazonica oriental), la brisa de
la bahia comienza en la mafana y temprano en la
tarde. Se caracteriza por cambios significativos en la
direccién del viento de sur a norte (Matos y Cohen
2016) y esta asociada a la presencia de nubosidad
estacionaria. Los picos de lluvia durante la
temporada de abril a mayo coinciden con Ia
actividad maxima de la brisa marina, que interactua
con los vientos alisios del Océano Atlantico para
producir sistemas de tormentas conocidas como
lineas de turbonada (Kousky 1980; Silva Dias 1987;
Cohen et al. 1995).

Las lineas de turbonada son tormentas

multicelulares que se propagan tierra adentro en la
cuenca Amazonica por mds de 1000 km a
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velocidades de 50 a 60 km h-1 (Garstang et al. 1994;
Greco et al. 1994). En la mesoescala, las lineas de
turbonada se caracterizan por la adveccion de la
humedad producida por la brisa marina, un fuerte y
profundo jet del oriente en niveles bajos y una
fuente de calor en la Amazonia central y occidental
(Cohen et al. 1995). Los jets fuertes tienden a
propagar las lineas de turbonada a velocidades mas
altas, con una vida util mas larga y un mayor
desarrollo de nubes, formando tormentas eléctricas
con fuertes corrientes ascendentes y descendentes,
asi como relampagos. Las corrientes descendentes
y los rayos, a su vez, provocan perturbaciones que
afectan la dinamica del ecosistema, como se
describe en la Seccién 3.6.

5.3.5 Circulaciones orograficas inducidas y
distribucion espacial de la lluvia en la region
andino-amazodnica

La hidrometeorologia andino-amazonica se
caracteriza por interacciones entre la circulacion
atmosférica regional, el contraste de temperatura
entre las tierras bajas y las tierras altas yla compleja
topografia andina (p. ej., Houze 2012; Roe 2005;
Barry 2008). Ademas, la circulacion atmosférica
regional sobre América del Sur esta directamente
influenciada por la orografia andina,
particularmente en los niveles bajos (Figueroa et al.
1995). En la regién andino-amazdnica, el SALLJ y el
Jet de los Llanos (o Corriente de los Andes
Orientales, CAO) estan fuertemente controlados por
la presencia de la Cordillera de los Andes, que actua
como barrera al occidente, y la cuenca amazdnica al
oriente (ej., Marengo et al, 2004; Jiménez-Sanchez
et al. 2019). Estos LLJ son elementos clave de la
circulaciéon atmosférica sudamericana porque
transportan grandes cantidades de humedad a lo
largo de grandes distancias meridionales en el
oriente delos Andes. De hecho, el flujo del oriente de
la CAO llega al piedemonte del oriente de los Andes
como el tramo mas al norte del SALLJ (Espinoza et
al. 2020; Poveda et al. 2020).

A escala local, la orografia andina puede influir en la

circulaciéon atmosférica a través de procesos
mecanicos y térmicos. El ciclo diurno de insolacion
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genera vientos impulsados térmicamente, como los
vientos anabaticos (calidos cuesta arriba) y
catabaticos (frios cuesta abajo) debido al
calentamiento radiativo de la superficie durante el
dia y al enfriamiento radiativo durante la tarde y la
noche, respectivamente (p. ej., Wallace y Hobbs
2006; Junquas et al. 2018). Ademas, los vientos
catabaticos del altiplano andino podrian
desencadenar sistemas convectivos de mesoescala
(SCM) sobre la region de transicion andino-
amazonica (Trachte et al. 2010a,b; Kumar et al.
2020). Sobre esta regién, los MCS grandes y
medianos generalmente estdn relacionados con
episodios  humedos, potenciados por el
levantamiento orografico de la adveccion de
humedad del SALLJ (p. €j., Giovannettone y Barros
2009; Romatschke y Houze 2013). En consecuencia,
el ciclo diurno de la precipitacion orografica esta
asociado a caracteristicas complejas relacionadas
con las circulaciones atmosféricas locales (Poveda
etal., 2005; Junquas et al., 2018). Por ejemplo, en las
laderas orientales de los Andes tropicales, las tasas
de precipitacion mas altas se observan durante la
noche debido al transporte de humedad y al viento
cuesta abajo (Figuras 5.5a y b). Los estudios
observacionales y de modelado han demostrado que
los valles interandinos también generan una
canalizacién mecdnica del flujo de humedad, lo que
podria contribuir ala humedad y las precipitaciones
sobre los Andes tropicales, donde los glaciares, la
agricultura y la seguridad alimentaria dependen de
las precipitaciones. Esto incluye regiones como La
Paz, Cuzco ylos valles del Mantaro (Egger et al. 2005;
Junquas et al. 2018; Saavedra et al. 2020). La
actividad convectiva forzada por los Andes también
genera reversiones repentinas del nivel del rio en el
Amazonas occidental (p. €j., cerca de Iquitos, Pert),
donde la agricultura riberefia esta estrechamente
relacionada con el ciclo hidroldgico anual (Figueroa
etal., 2020).

Las interacciones entre la circulacion atmosférica a
gran escala y las circulaciones orograficas descritas
anteriormente contribuyen a la alta variabilidad
espacial de la precipitacion sobre la regiéon andino-
amazonica. Los estudios han descrito una relacién
compleja entre la altitud y la lluvia, que produce un
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fuerte gradiente espacial de lluvia asociado con la
exposicion a barlovento o sotavento de la estacion
de lluvia al viento humedo dominante (Bookhagen y
Strecker 2008; Espinoza et al. 2009b, Rollenbeck y
Bendix 2011). Las tasas de precipitacién mas altas
en la cuenca Amazonica (6000-7000 mmy/ano) se
observan generalmente alrededor de los 400—-2000
m en la cuenca Amazoénica de Colombia, Ecuador,
Peru y Bolivia (Poveda et al. 2014; Espinoza et al.
2015; Chavez y Takahashi 2017) (por ejemplo, la
estacion de San Gaban en la Figura 5.1). Como
resultado de estas caracteristicas pluviométricas,
las cuencas andinas muestran la mayor escorrentia
por unidad de superficie de la cuenca del rio
Amazonas (Moquet et al. 2011; Builes-Jaramillo y
Poveda 2018), ylos rios andinos drenan sedimentos,
contaminantes y nutrientes rio abajo hacia las
tierras bajas de la Amazonia (McClain y Naiman
2008; Vauchel et al. 2017). A su vez, las tierras bajas
amazonicas exportan vapor de agua y nutrientes a
los Andes a través de los vientos alisios cargados de
humedad, lo cual es parte de una fuerte interaccion
entre el sistema hidroclimatico Amazonia-Andes
(eg Staal et al., 2018; Weng et al., 2018, Espinoza et
al., 2020).

5.3.6 El papel de los fenomenos meteorologicos
extremos en la dinamica de los ecosistemas

Al menos dos tipos de fendmenos meteorologicos
extremos afectan la dindmica de los ecosistemas y
el ciclo natural del carbono. Primero, las tormentas
severas asociadas con lineas de turbonada pueden
propagar fuertes corrientes descendentes (Fujita
1990, 1981, Garstang et al. 1998) que causan purgas
de bosques (Nelson 1994, Garstang et al. 1998,
Negron-Juarez et al. 2010, Espirito-Santo et al.
2010), afectando la estructura forestal y la
composicién de especies (Marra et al. 2014, Rifai et
al. 2016, Magnabosco Marra et al. 2018, Chambers
et al. 2009). En segundo lugar, los rayos son un
mecanismo de perturbacion frecuente que puede
propagar el fuego y matar arboles directamente
(Gora et al. 2020, Yanoviak et al. 2020, McDowell et
al. 2018, Foster, Knight y Franklin 1998). La
frecuencia de los rayos esta positivamente asociada
con la densi-

5.18



Capitulo 5: El Sistema Fisico Hidroclimatico de la Amazonia

Figura 5.6 La purga de bosques (area total de aprox. 91 ha) en 2011 en la Amazonia central, Brasil. Las purgas pueden ser identificadas
en las imagenes satelitales por caracteristicas geométricas y espectrales, como la forma desactivada y la alta reflectancia infrarroja de
onda corta, lo que indica vegetacion no fotosintética (VNF) como resultado del dafno y la mortalidad generalizados de los arboles (A). La
severidad de la mortalidad de arboles asociada se puede estimar utilizando el AVNF normalizado (afio de la purga — ano anterior)
combinado con la mortalidad de arboles medida en el campo (B). Borde del bosque purgado/de crecimiento antiguo menos de seis
meses después de la perturbacién, con &arboles derribados, sobrevivientes y rebrotados (C). Por NOAA/OAR/ESRL PSL

(https://psl.noaa.gov/; Liebman y Smith 1996).

dad de arboles grandes y las existencias de biomasa
en los bosques tropicales (Gora et al. 2020). En la
Amazonia, esto es importante en las zonas de
transicion sur y oriente entre bosques y sabanas,
pero también en el estado de Roraima (Gora et al.
2020).

5.3.6.1 Tormentas severas, purgas e impactos en la
dindmica del ecosistema forestal

El viento es una de las principales causas de
perturbacion en los bosques de todo el mundo, con
impactos que van desde la pérdida menor de hojas
hasta la mortalidad generalizada de los arboles
(Mitchell 2013). En la Amazonia, las tormentas
convectivas pueden generar fuertes vientos
descendentes y precipitaciones extremas (por
ejemplo, 26-41 m s-1 y 30 mm h-1,
respectivamente) (Garstang et al. 1998; Fujita et al.
1990; Negron-Judrez et al. 2010) que pueden talar
parches de bosque que varian en tamario desde <2
ha (Negron-Juarez et al. 2011) a >3,000 ha (Nelson
et al. 1994). Las grandes purgas pueden estar
asociadas con lineas de turbonada (Negron-Juarez
et al. 2010; Araujo et al. 2017). Las purgas de
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bosques pueden ser detectadas con imagenes de
teledeteccion por-que crean un gran contraste en
los patrones geomeétricos y de reflectancia entre las
imagenes adquiridas antes y después del evento
(Figura 5.6A).

Las descargas ocurren a lo largo de la cuenca
Amazonica, con la frecuencia mds alta en la region
nororiente (Nelson et al. 1994; Negron-Judrez et al.
2018; Espirito-Santo et al. 2010). En la Amazonia
central cerca de Manaus, las purgas ocurren
principalmente durante la transicion de la estacién
seca a la lluviosa (Negrén-Juarez et al. 2017). La
distribucion del tamario de las purgas sigue una ley
de potencia (Negron-Judrez et al. 2018; Chambers et
al. 2009), lo que resulta en un mosaico de parches de
bosque en diferentes etapas sucesionales
(Chambers et al. 2013). Debido a su mayor
frecuencia, los parches de tamano relativamente
pequeno dominan el paisaje.

El dafio y la mortalidad de los arboles ocurren
cuando las cargas de viento y lluvia exceden la
estabilidad mecanica de los arboles, lo que provoca
que se rompan y se desarraiguen (Ribeiro et al.
2016; Peterson et al. 2019). En la Amazonia, los
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vientos y la lluvia interactian con diferentes tipos
de bosques que pueden albergar mas de 280 espe-
cies de arboles en una sola hectarea (de-Oliveira et
al. 1999). En estos bosques heterogéneos, la
mortalidad por tormentas puede ser controlada por
factores bioticos y abidticos (p. ej., dentro de las
especies y a través de la topografia), con areas
severamente danadas que experimentan hasta un
90% de mortalidad de arboles (Magnabosco Marra et
al. 2014; Rifai et al. 2016) (Figura 5.6B). El bosque
puede perder su estructura tipica de dosel cerrado y
acumular grandes cantidades de desechos de
madera en el suelo del bosque (Figura 5.6C). Este
gradiente de tamanos de brechas y disponibilidad
de recursos/nichos tiene consecuencias relevantes
para los patrones regionales de dindmica forestal,
biodiversidad y ciclos biogeoquimicos.

La mortalidad de los arboles puede ser selectiva y
depende de los rasgos de la especie y las
caracteristicas individuales (Ribeiro et al. 2016;
Magnabosco et al. 2014; Rifai et al. 2016). La rotura
y el desarraigo de grandes arboles individuales
pueden derribar a los vecinos, alterando 1la
distribuciéon de la cantidad y el tamano de los
arboles y reduciendo la hiomasa del rodal. Las tasas
de mortalidad entre los arboles sobrevivientes son
mas altas en los primeros afios posteriores al
evento, lo que ralentiza la recuperacion de la
biomasa. El rebrote y el crecimiento de los arboles
sobrevivientes contribuyen poco a la recuperacion
de biomasa, lo que puede llevar décadas
(Magnabosco Marra et al. 2018). Las trayectorias de
recuperacion difieren con la gravedad de la
mortalidad. Sin embargo, incluso las severidades
bajas desencadenan una sucesion secundaria, con
un recambio sustancial de especies y dindmicas
distintas de las observadas en pequenos claros de
caida de arboles y tala de bosques humanos
(Chambers et al. 2009b; Magnabosco Marra et al.
2014, 2018). El carbono organico del suelo también
puede aumentar en funcién de la severidad de la
purga debido a la materia organica en
descomposicion disponible de los desechos de
madera (dos-Santos et al. 2016).
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Las purgas también pueden promover la diversidad
de arboles al ofrecer nichos a una cohorte diversa de
especies que difieren ampliamente en sus
requisitos y estrategias de reclutamiento (Magna-
bosco et al. 2014; Chambers et al. 2009). No
obstante, la composicion funcional alterada indica
que las purgas pueden afectar la resiliencia de las
existencias de biomasa al favorecer alas especies de
madera blanda con una vida util mas corta, que
también son mdas vulnerables a futuras
perturbaciones (Magnabosco Marra et al. 2018;
Trumbore et al. 2015). Los impactos de las purgas
pueden ser mds pronunciados en bosques
secundarios y fragmentados con composiciéon y
estructura alterada, y una proporcion relativamente
mayor de bordes expuestos (Silvério et al. 2019;
Schwartz et al. 2017). Ese aspecto es critico ya que
estos representan grandes areas de los bosques
remanentes en regiones altamente deforestadas de
la Amazonia (Brando et al. 2014; Hansen et al. 2013).

La investigacion se ha enfocado en detectar purgas
y cuantificar sus impactos locales y regionales en la
composicién de especies y la estructura y dinamica
del bosque. Sin embargo, los efectos de las purgas en
el funcionamiento de los bosques a escala de paisaje
aun no se conocen bien. Evaluar la frecuencia de
retorno de perturbaciones y las tasas de
recuperacion de la biomasa y la composicién
funcional en diferentes regiones es fundamental
para comprender las variaciones en el balance de
carbono a escalas espaciales mas amplias. Las
proyecciones de cambio climatico indican que la
frecuencia e intensidad de las tormentas
convectivas podria aumentar en la Amazonia
(Negron-Juarez et al. 2017; McDowell et al. 2018;
IPCC Cambio Climatico 2014). Por lo tanto, es
fundamental determinar los posibles umbrales de
severidad de la perturbacion bajo estos regimenes
cambiantes de perturbacion, ya que esto afectard la
futura vulnerabilidad y resiliencia de la selva
amazoénica (Trumbore et al. 2015; Turner et al.
2010). Los efectos de las purgas de bosques en otros
taxones siguen sin ser evaluados en la Amazonia.
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5.3.6.2 Rayos, incendios naturales e impactos en la
estructura de la vegetacion y la distribucion del bioma

Los rayos son un fendémeno impresionante y comun
en la Amazonia debido a los sistemas
meteorolégicos que ocurren alli, como las lineas de
tur-bonada y la ZCAS. Los incendios naturales
pueden ocurrir cuando las tormentas eléctricas se
desarrollan en condiciones donde la vegetacion esta
seca, especialmente cuando los rayos de nube a
tierra van acompafnados de poca precipitacion
(convencionalmente <2,5 mm) (Viiegas 2012;
Nauslar et al. 2013). Este fendmeno, conocido como
“reldmpago seco” o “tormenta seca”, también
ocurre cuando la lluvia se evapora antes de llegar al
suelo, si una tormenta avanza rapidamente o si se
producen rayos de nube a tierra fuera de la region
donde se produce la precipitacién (Dowdy y Molinos
2012).

Se ha informado que las causas naturales son
importantes para la igniciéon en el Cerrado,
principalmente debido a los rayos de nube a tierra
durante la transicion entre las estaciones seca y
lluviosa (Ramos-Neto y Pivello 2000). Todavia no
hay informacién concluyente sobre la proporcion de
causas humanas versus naturales, pero se cree que
los incendios naturales representan alrededor del 1-
2% del total de incendios (Alvarado et al. 2018).

La transicidon entre el Amazonas y el Cerrado en
Brasil tiene la mayor area de contacto entre bosque
y sabana en el trépico, y estos biomas difieren
fundamentalmente en  sus  caracteristicas
estructurales y composicién de especies (Torello-
Raventos et al. 2013). En esta transicion, la
estacionalidad de las lluvias y los disturbios por
incendios tienen un efecto ecoldgico importante en
la estructura y composicion de la vegetacion debido
a las influencias en los procesos ecologicos y
biogeoquimicos de la vegetacion que afectan
directamente la Produccion Primaria Neta y la
respiracion que, con el tiempo, conducen a cambios
en la composicion y estructura de la vegetacién
(Alves et al. 1997). Los incendios cambian la
fenologia y fisiologia de las plantas, modifican la
competencia entre los arboles y reducen el dosel de
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las plantas, como pastos, arbustos y lianas.
Dependiendo de su frecuencia e intensidad, el fuego
puede aumentar la mortalidad de los arboles y
transformar un bosque intacto en uno alterado e
inflamable (House et al. 2003; Hirota et al. 2010;
Hoffmann et al. 2012). Las especies de arboles
asociadas con la vegetacion de bosques o sabanas
difieren en numerosas caracteristicas fi-siologicas,
como la supervivencia al fuego (Hoffmann et al.
2009; Ratnam et al. 2011) y sus caracteristicas de
madera y foliar (Gotsch et al. 2010).

Couto-Santos et al. (2014) demostraron los efectos de
la variabilidad climadtica y la ocurrencia de incendios
en los limites entre bosque y sabana en Roraima, en
la parte norte de la Amazonia brasilefia. En anos
lluviosos, el bosque avanzd sobre las sabanas,
mientras que en anos con menos precipitaciones el
bosque retrocedio y la sabana se expandio debido a
la mayor frecuencia de sequias e incendios.

5.4 Evapotranspiracion

Cuando el agua lluvia llega a la superficie terrestre de
la selva tropical, la mayor parte se infiltra en el suelo,
aumentando su humedad. Alrededor del 50% de la
lluvia regresa a la atmosfera como
evapotranspiraciéon (ET: transpiracion de las plantas
mas evaporacion del agua de las superficies de agua
libre y del suelo desnudo; ver la Tabla 1). El resto
abastece la reserva de agua subterranea, que en
ultima instancia contribuye a la formacion de los
arroyos y rios de la cuenca Amazonica. Esta seccion
analiza los patrones estacionales de la ET y sus
mecanismos de control. El papel de la ET como
fuente de agua para la atmosfera y, en consecuencia,
para los procesos de formacion de lluvia, se analiza
en el Capitulo 7.

Uno de los primeros intentos de caracterizar la ET
amazoénica se realizo durante el Experimento
Micrometeorologo de la Regién Amazoénica (EMRA),
un experimento britdnico-brasileno. A partir de
1983, esta campafna realizé varias mediciones
micrometeorologicas en la Reserva Ducke, a unos 30
km al noreste de Manaus. Utilizando los datos de
EMRA y la ecuacion de Penman-Monteith,
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Shuttleworth (1988) mostré una pequefa
estacionalidad en la ET, con picos en marzo y
septiembre que coincidieron con los extremos de la
radiacién neta (Rn). El estudio también encontré que
las tasas reales de ET eran casi iguales a las tasas
potenciales de ET durante todo el afio, lo que sugiere
una gran disponibilidad de agua incluso durante los
periodos secos.

A fines de la década de 1990, durante el Proyecto
Biosfera-Atmosfera a Gran Escala (BAGE), se
establecid una red de mediciones intensivas de
covarianza de eddy (CE) en las tierras bajas de la
Amazonia para cuantificar la energia superficial, el
agua y los flujos de carbono bajo diferentes
coberturas terrestres (Keller et al. 2004). El analisis
de datos de las torres de flujo de la CE revel6 una
estacionalidad de ET diferente segun el sitio de
estudio. La mayoria de los sitios mostraron un
patrén estacional similar al observado en Manaus
durante EMRA, es decir, ET en fase con Rn,
manteniendo un flujo constante o mostrando un
ligero aumento durante el periodo seco en
comparacién con la estacidon lluviosa (Costa et al.,
2004, Hutyra et al.,, 2005, Juarez et al. 2007; da
Rocha et al. 2004; Sommer et al. 2003; Souza-Filho
et al. 2005; Vourlitis et al. 2002). Unos pocos
estudios, en su mayoria ubicados en el suroeste de
la Amazonia (Aguiar et al. 2006) o en la transicién
entre los bosques amazénicos y las sabanas del
cerrado (Borma et al. 2009), observaron mayor ET
en la estaciéon lluviosa en comparacion con la
estacién seca.

Sintesis de observaciones de torres de flujo en la
Amazonia (Costa et al. 2010; Hasler y Avissar 2007,
Juarez et al. 2007), comparaciones de la Amazonia
con otros biomas (da Rocha et al. 2009), y un anéalisis
pantropical (Fisher et al. 2009) ayudaron a dilucidar
la variabilidad estacional y espacial de la ET
amazoénica. Hasler y Avissar (2007) encontraron
una fuerte estacionalidad en la ET para las
estaciones cercanas al ecuador (2°S-3°S), con un
aumento de la ET durante los periodos secos (junio-
septiembre) y una disminucion durante los periodos
humedos (diciembre-marzo), ambos
correlacionada y en fase con Rn. En las estaciones
ubicadas mas al sur (9°S-11°S), ET y Rn no
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presentaron una estacionalidad clara. Estos
estudios encontraron las mejores correlaciones
entre ET y Rn en estos sitios durante los periodos
humedos, pero ninguna correlaciéon durante los
periodos secos. Los autores atribuyeron esta
respuesta al estrés hidrico durante los periodos
secos, especialmente en los sitios mas

secos del sur.

Negron-Juarez et al. (2007) analizaron diez sitios
BAGE y concluyeron que todos ellos tenian una
mayor ET durante el periodo seco que durante el
periodo lluvioso. Fischer et al. (2009) analizaron 21
sitios pantropicales y observaron un aumento en la
ET en el periodo seco en comparacién con el periodo
lluvioso, con Rn explicando el 87% de la varianza
mensual de la ET. Da Rocha et al. (2009) analizaron
datos dela ET de torres de flujo de CE en siete sitios,
cuatro de ellos ubicados en el norte de la cuenca
Amazonica y tres en el Cerrado (bosque
semideciduo, planicie aluvial de bosque de
transicion y cerrado). Observaron que los siete sitios
analizados podian ser divididos en dos grupos
funcionales en términos de estacionalidad de ET.
Los sitios mas al sur, generalmente mas secos y con
una estacion seca mas prolongada, mostraron una
ET disminuida en el periodo poco lluvioso en
comparacién con el periodo lluvioso. Se observaron
valores minimos de ET de 2,5 mm/dia en los
bosques de transicion y un minimo de 1 mm/dia en
los sitios del cerrado. Los sitios del norte y mas
humedos, con una estaciéon seca menor a cuatro
meses, mostraron el patrén opuesto, con un
aumento de la ET en la estacién seca y valores
maximos de alrededor de 4 mm/dia. ET, Rn y el
déficit de presion de vapor (DPV) se correlacionaron
positivamente en estos sitios, lo que sugiere que las
condiciones atmosféricas ejercen un control sobre
la ET. Sin embargo, es importante considerar que
los sitios mas estacionales estudiados por da Rocha
et al. (2009) tuvieron un predominio de vegetacion
decidua y semidecidua. En estos sitios, la caida de
las hojas en el periodo seco pudo haber ejercido
controles importantes sobre la ET, junto con las
condiciones climdticas.
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Costaetal. (2010) analizaron tres sitios ecuatoriales
humedos de selva tropical perennifolia (2°S-3°S) y
dos sitios de selva tropical seca estacional
(alrededor de 11°S). Observaron que, en general, la
ET de la estacién seca es mayor que la ET de la
estacién lluviosa. Siguiendo estudios previos,
encontraron que la Rn era el principal factor de
control de la ET en sitios mas hiumedos, seguido por
el DPV y la resistencia aerodindmica. Identificaron
diferentes factores de control de la ET en sitios
humedos y secos estacionalmente. Mientras que la
estacionalidad de la ET en los bosques ecuatoriales
humedos estaba controlada solo por factores
ambientales (es decir, controles abioticos), en los
bosques estacionalmente secos la ET estaba
controlada por parametros bioticos (p. ej,,
conductancia estomatica, gs), con una conductancia
superficial que variaba en un factor de dos entre
temporadas.

Los estudios observacionales generalmente
coinciden en el patron estacional de la ET en la selva
amazonica, donde la ET depende en gran medida de
la radiacién neta (Rn) para los bosques
estacionalmente humedos. Sin embargo, a
principios de la década de los 2000, la mayoria de
los modelos todavia simulaban que la ET estaba en
fase con la precipitacion (Bonan 1998; Werth y
Avissar 2004; Dickinson et al. 2006), lo que sugiere
quela disponibilidad de agua limitala ET. Alrededor
de 2010, el Proyecto de intercomparacién de
modelos de datos BAGE (BAGE-DMIP) comparo los
resultados de 21 modelos de ecosistemas terrestres
y de superficie terrestre con el conjunto de datos de
observacién integral de la red BAGE de torres de
flujo para evaluar qué tan bien podria reproducir la
nueva generacion de modelos las funciones de la
selva amazoénica y del Cerrado (de Gongcalves et al.
2013). Como parte de este proyecto, Christoffersen
et al. (2014) concluyeron que los modelos han
mejorado en su capacidad para simular la magnitud
ylaestacionalidad dela ET en los bosques tropicales
ecuatoriales, habiendo eliminado la mayor parte de
la limitacién hidrica de la estacién seca. Su
desempeno diverge en los bosques de transicion,
donde los déficits hidricos estacionales son
mayores, pero en su mayoria capturan las

Panel Cientifico por la Amazonia

depresiones estacionales observadas en la ET en el
Cerrado. Muchos modelos dependian unicamente
de raices profundas o agua subterrdnea para mitigar
los déficits de agua durante la estacion seca.
Algunos modelos pudieron igualar la estacionalidad
de la ET observada, aunque no simularon
estacionalidad en la conductancia estomatica (gs).
Algunas de estas deficiencias se pueden mejorar
ajustando los pardmetros, pero en la mayoria de los
modelos es-tos hallazgos resaltan la necesidad de
un desarro-llo continuo del proceso (Christoffersen
et al. 2014).

En resumen, la ET esta controlada por el equilibrio
entre la demanda de agua impuesta por la atmosfera
(condiciones superficiales) y el suministro de agua
en el suelo (condiciones subterraneas). Ambos se
consideran controles abiéticos (Costa et al., 2010) o
mecanismos ecohidroldgicos (Christoffersen et al.
2014). Al abrir y cerrar las estomas, las plantas
pueden ejercer importantes controles adicionales
sobre los flujos de evapotranspiracion a través de la
conductancia del dosel estomatico (Costa et al.
2010; Christoffersen et al. 2014), lo que resulta en
un equilibrio entre la fotosintesis y la transpiracion
(Beer et al. 2009; Lloyd et al. 2009). Estos
mecanismos de control bioticos (Costaet al., 2010) o
ecofisioldgicos (Christoffersen et al. 2014) sobre la
ET y su importancia en el contexto del clima
regional se discutirdn en detalle en el Capitulo 7
(Seccion 7.2.2).

5.5 Principales caracteristicas de los Sistemas
Hidroldgicos Superficiales en la Amazonia

La cuenca del rio Amazonas (incluyendo el rio
Tocantins como afluente y otras cuencas costeras)
drena alrededor de 7,3 millones de km2 y descarga
alrededor del 16-22 % de todos los aportes fluviales
globales a los océanos (Richey et al. 1989; ver
también el Cuadro 5.1). Este vasto sistema
hidrologico esta formado por los Andes, los escudos
de Guayana y Brasil, y la llanura amazonica
(Sorribas et al. 2016). Como consecuencia del ciclo
estacional de lluvias (Seccién 5.2.2), el cauce
principal del rio Amazonas y sus afluentes exhiben
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niveles altos y bajos del rio unos meses después de
las estaciones humedas y secas precedentes.

En general, los rios de la cuenca amazonica del sur
(p. e€j., Solimdes, Madeira, Xingu, Tapajos,
Tocantins-Araguaia) alcanzan su punto maximo de
abril a mayo, mientras que los rios del norte de la
Amazonia (p. ej., Japura-Caqueta, Rio Negro)
alcanzan su punto mdaximo de mayo a junio
(Espinoza et al. 2009a, b, Marengo y Espinoza et al.
2016). En esca-las de tiempo anuales, Ia
contribucion hidrologica de los rios del sur y del
norte es aproxi madamente equivalente debido a
una precipitacion total mucho mayor en las cuencas
del norte mas pequenias en comparaciéon con las
cuencas del sur mas grandes.

5.5.1 Estacionalidad de la descarga

Como se senalé anteriormente, la descarga del
cauce principal del rio Amazonas y sus afluentes
integra fluctuaciones hidrologicas que ocurren
aguas arriba. Esta dindmica hidrolégica muestra
unos meses fuertes (Ver Seccion 5.2.2), con
variaciones significativas en el momento y la
magnitud de la descarga a través de las cuencas
tributarias del Amazonas (Sorribas et al. 2016). Los
tramos sur y occidente del rio Amazonas suelen
inundarse primero, alcanzando su punto maximo
entre marzo y mayo. En la Amazonia central, los
niveles de los rios estan controlados por las
contribuciones de los afluentes del norte y del sur,
que generalmente alcanzan su punto maximo en
junio (Figura 5.7).

Las mediciones de descarga a largo plazo
registradas cerca de la ciudad central amazénica de
Obidos, por ejemplo, indican una descarga maxima
cercana a ~250 000 m3s-1 durante el periodo de
marea alta en junio, y una descarga minima de ~100
000 m3s-1 durante el periodo de aguas bajas en
noviembre (Goulding et al. 2003).

Debido a que las cabeceras del norte del Amazonas
estan cerca del ecuador, sus niveles de agua caen
entre octubre y febrero, incluso cuando el rio
Amazonas crece debido a las contribuciones de los
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grandes afluentes del sur. Las pequefias cuencas
hidrograficas costeras del norte del Amazonas (p.
€j., el Araguari) también estdn influenciadas por las
mareas ocednicas en sus tramos inferiores. En
contraste, la mayoria de los afluentes del sur del rio
Amazonas alcanzan sus niveles méas altos en marzo
o abril (en puntos >300 km aguas arriba de sus
desembocaduras) y sus niveles mas bajos entre
agosto y octubre (Goulding et al. 2003). Por ejemplo,
la descarga en Itaituba en el rio Tapajos alcanza un
maximo de ~23.000 m3s-1 en marzo y alcanza su
minimo (~5.000 m3s-1) en octubre (Figura 5.7).
Hacia el occidente, el rio Purds en Aruma-Jusante
muestra una variabilidad aun mas pronunciada, con
una descarga maxima de 11.000 m3s-1 en abril y
una descarga minima de ~1.000 m3s-1 en

septiembre (Coe et al. 2008). Las secciones
inferiores de estos afluentes del sur estan
fuertemente influenciadas por un efecto de

remanso del propio rio Amazonas, que sube y baja
en respuesta a los cambios en el cauce principal
(Sorribas et al. 2016).

5.5.2 Estacionalidad de la dinamica de las llanuras
aluviales

Las fluctuaciones en las precipitaciones y la
descarga de los rios provocan cambios estacionales
pronunciados en el nivel del agua de los grandes rios
de la Amazonia, lo que hace que se desborden en las
llanuras aluviales adyacentes. A escala local, las
inundaciones también pueden resultar
directamente de las lluvias en areas con suelos mal
drenados o niveles de agua subterranea elevados,
como en el caso de los Llanos de Mojos en Bolivia. La
subida y bajada periodica de los niveles del agua, a
menudo denominada pulso de inundacién
estacional, conecta los rios y sus llanuras aluviales
durante parte del afio (los rios crecen entre
noviembre y junio, y retroceden entre junio y
noviembre), lo que da como resultado una
estructura de habitat heterogénea, rapido reciclaje
de nutrientes y materia organica, y altas tasas de
produccion biolégica (Junk et al. 2012). El rio
Amazonas y sus grandes afluentes se caracterizan
por un patrén de inundaciéon monomodal con una
amplitud promedio de 10 m cerca de Manaus, que
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variade 2 a 18 m segun la ubicacion y el ano (Melack
y Coe 2013). Las mayores fluctuaciones anuales del
nivel de los rios ocurren en el suroeste de la
Amazonia, especialmente en los rios Madeira, Purus
y Jurud, mientras que los cambios mas pequeinos
ocurren en el oriente. Los arroyos pequeiios (de
orden bajo) en las tierras bajas de la Amazonia
exhiben una hidraulica compleja, con efectos de
remanso que dan como resul tado un regimen
hidrolégico polimodal menos pre-
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CUADRO 5.1 ¢Qué tan grande es el rio Amazonas?

“Nacido en los altos Andes cubiertos de nieve, el Amazonas fluye cuatro mil kildmetros hasta que se enfrenta al
Atlantico en el ecuador. El Amazonas no es solo el rio mas largo del mundo; transporta mas agua que cualquier otro
rio, mds de diez veces la del Mississippi, por ejemplo (Figura B.5.1.1). Una quinta parte de toda el agua que fluye de la
faz de la tierra pasa por la boca del Amazonas. Tal es la fuerza del Amazonas cuando choca con el Atlantico, que
empuja una gran columna de agua dulce por cientos de kildémetros hacia el mar. Hace cinco siglos, un explorador
espanol que viajaba por la costa de Brasil notd que en cierto punto el mar tenia un sabor fresco, a pesar de que su
barco estaba fuera de la vista de la tierra. Pinzon apodé a ese lugar el mar dulce, que historiadores y geégrafos toman
como la desembocadura del rio, llamado asi por las mujeres guerreras de la mitologia griega. La Corriente Ecuatorial
del Sur empuja esta columna turbia, que alcanza unos 400 kilémetros de largo y entre 100 y 200 kilometros de ancho,
en direccion nororiente hacia la costa de Amapa y las vecinas Guayanas. Debido a que es mas ligera, el agua dulce
supera a los océanos salados y diluye y enturbia la superficie hasta en un millén de millas cuadradas”. (Citado de
Smith 2002).

Figura B.5.1.1 La descarga de los 10 rios mas grandes del mundo.

La mayoria de la gente sabe que el rio Amazonas es el rio mas grande del mundo. Lo que la mayoria de la gente no se
da cuenta es qué tan grande es realmente. Esta figura Figura B.5.1.1 compara los 10 rios méas grandes del mundo por
descarga, mostrando la notable diferencia entre el Amazonas y todos los demas rios. El Amazonas descarga alrededor
de cinco veces mas agua al océano que el segundo rio mas grande del mundo, el Congo. La magnitud de la diferencia
es tan sorprendente que el afluente mas grande del Amazonas, el Madeira, que descarga alrededor de 50.000 m3/s al
cauce principal, ocuparia el segundo lugar entre los rios mdas grandes del mundo si se considerara de manera
independiente.

Una gran descarga es una consecuencia directa tanto de una gran area de drenaje como de una alta precipitacion. El

Amazonas ocupa el primer lugar en ambas variables, con la mayor area de drenaje y la mayor precipitacion pluvial
del mundo.
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Figura 5.7 Ciclo anual de descarga fluvial para estaciones ubicadas en los principales afluentes del Amazonas (en m3s-1). La ubicacion
de las principales estaciones hidroldgicas de la cuenca del Amazonas se muestra con puntos rojos. Los nombres de las estaciones (y
rios) estdn indicados en cada subpanel. La elevacion se indica a través de colores desde <100 (azul) hasta >4000 (blanco) m.s.n.m.
Fuentes de datos sobre el nivel/descarga de los rios: INMET y ANA (Brasil), SENAMHI (Pert), SENAMHI (Bolivia), INAMHI (Ecuador),
SNO-HYBAM. El modelo digital de elevacion fue proporcionado por Shuttle Radar Topography Mission (SRTM) CGIAR CSIremuestreado
a 250 m. Fuente de datos hidrolégicos: Laraque et al (2007), Espinoza et al (2009b, 2011, 2019) y Molina-Carpio et al (2017) basados en
SNO-HYBAM.
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decible (Piedade et al. 2001).

La vegetacion caracteristica en estas regiones
inundadas estd fuertemente influenciada por la
dinamica hidrolégica, que incluye la extensién
maxima de la inundacion, la amplitud de la
inundacion y la duracion de las fases de marea alta
y baja del pulso de la inundacion. En promedio, los
rios de las tierras bajas de la Amazonia se inundan
durante 6 a 7 meses al ano, con inundaciones en los
afluentes del sur de enero a mayo y los afluentes del
norte de junio a agosto. Por el contrario, el sur de la
Amazonia experimenta una estacion seca
pronunciada de agosto a diciembre, que
generalmente coincide con el periodo de aguas
bajas. En el norte, las inundaciones pueden durar
hasta septiembre (Goulding et al. 2003). Los
humedales inundados estacionalmente cubren un
area extensa (17%) de las tierras bajas del
Amazonas, estimada en 8,4 x 105 km2 de la regién
<500 m sobre el nivel del mar (Hess et al. 2015).
Alrededor del 44% del area de humedales se
encuentra en las cuencas hidrograficas del rio
Madeira y el rio Negro, los dos afluentes mas
grandes del Amazonas (Figura 5.2). La subcuenca
Maranon tiene la mayor proporciéon del area total
como humedal (20%), seguida por Madeira (19%) e
Ica-Putumayo (17%). Las subcuencas Tapajos (5%)
y Xingu (8%) tienen la menor proporciéon de
humedales (Hess et al. 2015).

los Ciclos

5.6 El Papel de los Rios en

Biogeoquimicos

Los rios y los sistemas acuaticos relacionados son
ecosistemas clave en la regién amazodnica. La
geologia subyacente y la estructura del paisaje de la
regién determinan las conexiones tierra-agua a
través de rutas de flujo hidrolégico que influyen en
el fluyjo y la quimica del rio. En los sistemas
perturbados, la dindmica hidrolégica esta
fuertemente influenciada por el tipo y la intensidad
del uso de la tierra, lo que puede alterar las tasas de
escorrentia, la infiltracion de agua en los suelos y la
quimica del agua. Castello y Macedo (2015),
considerando sistemas fluviales de diferentes or-
denes, enfatizaron que los atributos del suelo
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(quimicos, fisicos y bioldgicos) y el uso de la tierra
son los principales impulsores de la biogeoquimica
y el metabolismo de los rios. En cuencas pequenas,
la deforestacion puede aumentar los aportes de
nutrientes, fésforo y carbono a los ambientes
acuaticos, cambiando drasticamente sus funciones
naturales. Por ejemplo, los estudios en pequenas
cuencas identificaron un crecimiento extensivo de
una especie herbdacea acudtica, lo que lleva a una
alta concentracion de materia organica disuelta y,
en consecuencia, a tasas mas altas de
descomposicion y respiracién (Deegan et al. 2011).

La cascada de los sistemas fluviales pequenios a los
mas grandes depende de la extensién de Ila
deforestacion, el tipo de suelo y la topografia. Los
rios son importantes proveedores de materia
organica disuelta y nutrientes para el océano. Las
caracteristicas quimicas de esta materia organica
son clave para definir su papel en el metabolismo de
los océanos costeros. La pluma del rio Amazonas
tiene una influencia global. Datos recientes
muestran que el 50-76% de la materia organica
disuelta transportada por el Amazonas al océano es
estable (Medeiros et al. 2015), lo que contribuye al
almacenamiento a largo plazo de carbono terrigeno
y potencialmente se suma a la reserva de carbono
del océano profundo.

La biogeoquimica del carbono en los sistemas
acuaticos implica la produccion, las
transformaciones y las conexiones con los sistemas
terrestres en entornos que van desde pequenos rios
hasta grandes llanuras aluviales. Los rios pequefios,
que estan bien conectados con la cuenca
circundante, estan fuertemente influenciados por la
vegetacion y la biota riberefas. En el caso de los
grandes rios y sus llanuras aluviales, por otro lado,
los procesos de carbono, nitréogeno y otros
nutrientes se modulan intensamente dentro del
sistema acuético (ver también la Seccion 6.2.2).

Los cambios en el caudal de los rios y la frecuencia
de inundaciones y sequias estan relacionados con
patrones climaticos cambiantes (Seccién 5.2), al
igual que los ciclos biogeoquimicos acuaticos.
Martinelli et al. (2010) mostraron una disminucién
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en la concentracion de especies de nitrégeno
(nitrégeno orgdnico e inorgdnico disuelto) en los
sistemas acudticos de la Amazonia con el aumento
del caudal de los rios, pero también notaron los
efectos del cambio en el uso del suelo y el aumento
de la densidad de poblacion (>10 personas/km2) en
la region. Un impulsor importante del flujo de
nutrientes a los sistemas acudaticos es el material
original y la quimica del suelo. En suelos tropicales
erosionados y fuertemente lixiviados, la cubierta
vegetal es un componente clave en los ciclos de
nitrégeno y carbono (Capitulo 6). La lixiviacién de
nitrégeno a los sistemas acudticos desde “terra
firme” puede variar de 3 a 6 kg N-NO3/ha/anio con
exportaciones de corriente de alrededor de 4 kg-
N/ha/ano (Wilcke et al. 2013). En contraste, en areas
inundadas donde el N se exporta como NO3 disuelto
y NH4, las exportaciones de N pueden alcanzar
hasta 12 kg-N/ha/afio. Lesack y Melack (1996)
analizaron el impacto de la deforestacion en la
exportacién de nitrogeno al sistema acuatico,
encontrando una exportaciéon de 2,7 kg N-
NO3/ha/ano para los bosques de tierras altas a lo
largo de la llanura aluvial. Después de la
deforestacién parcial en la misma d&rea, las
mediciones identificaron un aumento del 40% en la
exportacién de nitréogeno en el agua de los arroyos,
alcanzando los 3,6 kg N-NO3/ha/afio (Williams y
Melack 1997).

Por el contrario, la exportacion de fosforo disuelto
suele ser baja. Los datos revisados por Buscardo et
al. (2016) indican una exportacién de fésforo
disuelto en arroyos que oscila entre 0,01 kg/ha/ano
en un bosque de terra firme (Leopoldo et al. 1987) y
0,006 kg P/ha/ano en un bosque de tierras altas que
bordea un lago inundable (Lesack y Melack 1996).
Las exportaciones fueron un orden de magnitud
mads altas en un bosque montano bajo en Ecuador,
alcanzando 0,6 kg/ha/afio (Wilcke et al. 2008).

5.7 Conclusiones
El régimen de precipitaciones, caudales fluviales e
inundaciones de la Amazonia exhibe una variabili-

dad considerable a escala estacional, interanual e
interdecadal, y los eventos extremos de

Panel Cientifico por la Amazonia

inundaciones y sequias se han vuelto mas comunes
en las ultimas dos décadas. La variabilidad
estacional estd controlada principalmente por el
forzamiento solar. Los eventos ENOS son una de las
principales causas de la variacion interanual de las
precipitaciones, el caudal y la extension de las
llanuras aluviales en la cuenca Amazoénica. El Nifio
del Pacifico Central (La Nifia) estd relacionado con
déficits (excesos) de lluvia en la parte superior de la
cuenca (region andina de Colombia, Ecuador y
Pert), pero estas anomalias son mds débiles
durante eventos de El Nifio del Pacifico Oriental (La
Nina). Durante los eventos de El Nifio en el Pacifico
oriental, las anomalias de lluvia son mas fuertes en
la cuenca del Madeira. Los modos interanuales de
variabilidad estdn modulados por modos
interdecadales de los océanos cercanos, como la
Oscilacion Decadal del Pacifico y la Oscilacion
Multidecadal del Atlantico. Ademads, las lluvias
extremas y los eventos de inundacién no estan
necesariamente asociados con los eventos ENOS.

Las interacciones entre la circulacion atmosférica a
gran escala ylas circulaciones orograficas inducidas
dan como resultado una alta variabilidad espacial de
la precipitacién sobre la region andino-amazoénica,
que puede alcanzar los 7.000 mm/ano, los niveles de
precipitacion mas altos vistos en cualquier parte de
la cuenca Amazonica. Como resultado de estas
interacciones, las cuencas andinas también
muestran la mayor escorrentia por unidad de area,
y los rios andinos transportan sedimentos,
contaminantes y nutrientes aguas abajo hacia las
tierras bajas del Amazonas.

5.8 Recomendaciones

e Los nprincipales procesos del sistema
hidroclimatico amazonico (conveccion,
circulaciones de  mesoescala, procesos

superficiales terrestres) estan asociados a la
presencia de la selva tropical. Preservar y
restaurar la selva amazonica es esencial para
mantener estos procesos, que son importantes a
nivel local, para los Andes, para América del Sur
y globalmente.
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e Todavia se desconoce qué factores impulsan las
recientes aceleraciones en la variabilidad
climatica interanual, particularmente dadas las
interacciones entre la deforestacion, los
cambios en las concentraciones atmosféricas de
gases de efecto invernadero y los modos
naturales de variabilidad climéatica. Se necesita
mas investigacién para atribuir las causas de
esta aceleraciéon y reducir las incertidumbres,
ayudando a predecir impactos y definir
estrategias de conservacion.
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