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A geologia marinha e a biologia marinha tém origens comuns.

O iconico herdi fundador desta conexdo foi Charles Darwin.

RESUMO. O escopo temporal das observacdes diretas nos ecossistemas marinhos ¢ inerente-
mente limitado. No entanto, as atuais mudangas antropogénicas globais exigem urgentemente
uma melhor compreensdo dos padrdes de longo prazo, uma melhor compreensao da relagao
entre o clima e a biodiversidade, e o conhecimento das consequéncias evolutivas de nossas agoes.
Os testemunhos de sedimentos podem contribuir para esta compreensio, ao vincular dados
sobre as respostas da biota marinha as mudancas ambientais e climaticas do passado (através de
reconstrugdes paleoambientais e paleoclimaticas). Devido a sedimentag¢do continua nos ambien-
tes marinhos profundos e a robustez das estimativas das idades das diferentes camadas de sedi-
mentos, os estudos de testemunhos de sedimentos tém o potencial de reconstruir a dindmica dos
climas e dos ecossistemas do passado em escalas de tempo que vao de séculos a milhdes de anos.
No presente estudo, revisamos a “paleobiologia da perfuragdo oceanica” e seus avangos recen-
tes - uma ciéncia sintética com potencial para iluminar a interagdo e a importancia relativa dos
fatores ecoldgicos e evolutivos durante periodos em que ocorreram mudangas globais. O clima,
especificamente a temperatura, parece ter exercido controle sobre os ecossistemas marinhos do
Cenozoico em escalas de tempo de milhdes de anos, de milénios, e de séculos, e parece conti-
nuar sendo importante na escala antropogénica. Embora este certamente nao seja o unico fator
que controla as dinamicas da biodiversidade, a importancia da temperatura ¢ grande em ecossis-

temas marinhos rasos e de mar profundo.

INTRODUGAO
Desde a viagem do HMS Beagle (1831-1836),
as expedi¢Oes ocednicas forneceram novos
insights sobre os processos geoldgicos e biolo-
gicos. A expedigdo do HMS Challenger (1872-
1876) foi uma das primeiras a coletar sistema-
ticamente numerosas amostras de sedimentos
e organismos marinhos de todo o mundo
(Figura 1), criando o cendrio para a oceano-
grafia contemporénea, a paleoceanografia e a
biologia marinha (Macdougall, 2019). A expe-
dicao sueca do Albatross (1947-1948) expan-
diu os insights da Challenger, extraindo os pri-
meiros testemunhos de sedimentos do oceano
profundo, que abrangeram centenas de milha-
res de anos de sedimentacio, e tornaram pos-
siveis estudos paleoceanograficos e micro-
paleontoldgicos pioneiros (Arrhenius, 1952;
Emiliani, 1955; Parker, 1958; Olausson, 1965;
Benson e Sylvester-Bradley, 1971; Benson,
1972; Berger, 2011). Os testemunhos de sedi-
mentos sdo colunas verticais de sedimen-
tos coletados através de técnicas desenvolvi-
das para perfurar o fundo do mar (Figura 1).
A expedigao Albatross fez uso de um proto-
tipo de testemunhador com pistdo, proje-
tado por Kullenberg, e capaz de recuperar
uma coluna com mais de 10 m de sedimento
(Revelle, 1987).

Desde a expedi¢do do navio oceanogra-
fico Albatross, inimeros testemunhos de sedi-

mento de mar profundo foram coletados em
expedi¢coes de perfuragdo, e estas amostras
foram depositadas em instituigdes oceano-
graficas (Berger, 2011). Estas colegbes pos-
sibilitaram andlises das mudancas clima-
ticas do passado em escala global, como a
reconstrucdo das condi¢cdes do oceano no
contexto global durante a dltima era gla-
cial pelo projeto CLIMAP (CLIMAP: Long
range Investigation, Mapping and Prediction;
o que seria em Portugués, em uma tradugido
livre, “Investigagdo, Mapeamento e Previsdo
de Larga Escala’, CLIMAP Project Members,
1976, 1984). O mesmo material também pos-
sibilitou investigagdes sobre dinamicas de
espécies e de comunidades ao longo de dife-
rentes escalas temporais. Por exemplo, o ge6-
logo Ruddiman (1969) usou registros de
foraminiferos planctonicos coletados em sedi-
mentos superficiais (ou seja, no fundo mari-
nho, as amostras da camada mais superficial
dos sedimentos, e que estd em contato com a
coluna d’agua) do Atlantico Norte, para inves-
tigar padrdes espaciais de espécies atuais em
larga escala espacial, uma contribuicdo pio-
neira para a ciéncia que agora é conhecida
como macroecologia (Brown e Maurer, 1989;
Brown, 1995; Yasuhara et al., 2017b). A ana-
lise de Ruddiman sobre a diversidade dos
foraminiferos planctonicos foi possivel por-
que muitas reconstrugdes paleoclimaticas,

- Berger, 2011

como CLIMAP, utilizam a distribui¢do atual
e a abundéncia relativa de espécies de micro-
fosseis como indicadores paleoambientais
(Caixa 1). Consequentemente, o0 CLIMAP e
outros projetos relacionados (por exemplo,
o projeto PRISM do Plioceno ou “Pesquisa,
Interpretagdio e Mapeamento Sindptico do
Plioceno”) geraram conjuntos de dados glo-
bais abrangentes de censos de comunidades
de microfésseis em vérios periodos da histo-
ria da Terra, incluindo os dias atuais, o Ultimo
Miaximo Glacial e o Plioceno (CLIMAP
Project Members, 1976, 1984; Dowsett et al.,
1994, 2013). A principio, estes dados ndo eram
estudados na perspectiva bioldgica, apesar
disto, mais tarde, estes se mostraram essen-
ciais no estudo dos padrdes de biodiversidade
do presente (Rutherford et al., 1999; Fenton
etal., 2016; Tittensor et al., 2010) e do passado
(Yasuhara et al,, 2012c, 2020) em escalas glo-
bais e regionais.

As perfuragdes cientificas no oceano
comegaram com o lancamento internacio-
nal do Deep Sea Drilling Project (DSDP, ou
Projeto de Perfuracio no Mar Profundo em
1968, seguido pelo Ocean Drilling Program
(ODP, ou Programa de Perfuragiao Oceanica)
em 1983, o Integrated Ocean Drilling Program
(IODP, ou Programa Integrado de Perfuracio
Oceénica) em 2003, e o International Ocean
Discovery Program (IODP, ou Programa
Internacional de Descoberta do Oceano) em
2013 (Becker et al., 2019). Estes projetos per-
mitiram aos cientistas recuperar sequén-
cias de sedimentos de até varios quilometros
de comprimento, abrangendo cerca de 170
milhoes de anos (Figura 1; Becker et al., 2019;
Clement e Malone, 2019). A perfuragdo cien-
tifica do oceano é considerada uma das cola-
boragoes cientificas internacionais de maior
sucesso ja realizada (Berger, 2011), e forneceu
dados marinhos inigualéveis em escala global,
que resultaram em inumeras publicagdes (>
11.000 artigos revisados por pares; Clement e
Malone, 2019; Koppers et al., 2019).

Nos ultimos 10 anos, a integragio de dados
paleoceanograficos e paleobioldgicos de sedi-
mentos de mar profundo proporcionou uma
melhor compreensao da coevolugao dos siste-

mas marinhos e sua biota. Revisamos no pre-
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FIGURA 1. (a) Visdo geral da coleta e processamento de testemunhos de sedimentos para pesquisas micropaleontoldgicas.
llustragdes de Simon J. Crowhurst and the Godwin Laboratory. (b) Amostras de sedimentos do fundo do oceano coletadas com uma
draga durante a expedicdo HMS Challenger em 21 de marco de 1876, no Atlantico Sul. Amostra nimero M.408 da colecao Ocean
Bottom Deposit (OBD) mantida pelo The Natural History Museum de Londres (para mais informacdes, consulte Rillo et al. 2019).
(c) Residuos da fracdo de tamanho areia de uma amostra de sedimento de mar profundo do Pleistoceno do Sitio 925 do ODP no
Oceano Atlantico equatorial, que consiste de numerosas carapacas de microfésseis. Barra de escala: 1 mm.

sente artigo estes esforgos com o fim de facilitar
a compreensdo da interagdo entre as mudan-
cas climdticas e a biosfera marinha em esca-
las de tempo longas e curtas. Nossa revisao é
estruturada temporalmente e foca na influén-
cia do clima sobre a biodiversidade em escalas
de tempo de milhées de anos, milénios, sécu-
los e escalas mais curtas. Terminamos com
uma discussao sobre como as mudangas espe-
radas para o Antropoceno podem ser melhor
estimadas através da compreensdo da dina-
mica da biodiversidade de mar profundo em
escalas de tempo curtas.
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DINAMICA BIOTICA EM ESCALAS
DE MILHOES DE ANOS

A quantificagao de como e por qual motivo
a biodiversidade variou ao longo da histo-
ria da Terra é uma questdo fundamental
para a macroecologia e para a macroevolu-
¢do. Amostras de perfuragdes ocednicas com
finalidade cientifica forneceram um conheci-
mento sem precedentes destas dindmicas em
escalas de tempo de milhées de anos, par-
ticularmente em resposta as mudangas de
larga escala no clima global e na tectonica
(Figura 2; Kucera e Schonfeld, 2007; Norris,

2000; Fraass et al., 2015; Lowery et al., 2020).
Em geral, a correlagdo entre as mudangas cli-
maticas do Cenozoico e os niveis de biodi-
versidade em varios clados marinhos sugere
que o clima controla a dindmica da diversi-
ficagdo em escalas de tempo longas (Caixa 2
e Figura 3). Temperaturas mais altas geral-
mente correspondem a niveis mais elevados
de biodiversidade (Caixa 2). No entanto, os
mecanismos precisos responsaveis por este
acoplamento continuam alvo de debate. Uma
possivel explicagdo é que temperaturas mais
altas poderiam aumentar a eficiéncia metabo-



lica e consequentemente a reproducéo, o que
potencialmente resultaria em um aumento
na taxa de especiagio e, portanto, na riqueza
de espécies (Allen et al,, 2002; Yasuhara e
Danovaro, 2016).

Além de regular os padrdes temporais da
biodiversidade, as mudancas climaticas do
Cenozoico afetaram os padroes espaciais
da biodiversidade marinha. Por exemplo, as
mudangas climaticas de larga escala parecem
ser responsaveis pela quebra de um dos para-
digmas mais importantes da ecologia, o gra-
diente latitudinal da biodiversidade (GLB)
de um padrio de diversidade unimodal com
pico nos trépicos (Hillebrand, 2004a, b; Saupe
et al., 2019) que, no oceano, muitas vezes tem
uma diminui¢do no equador, resultando em
um padrdo bimodal (Rutherford et al., 1999;
Worm et al,, 2005; Chaudhary et al., 2016,
2017; Worm e Tittensor, 2018; Rogers et al.,
2020; Yasuhara et al., 2020). Evidéncias, que
vém se acumulando ao longo do tempo, suge-
rem que o GLB era menos acentuado durante
os periodos quentes (por exemplo, Eoceno,
Plioceno) e mais acentuado durante os peri-

odos frios (por exemplo, o Ultimo Méximo
Glacial de 20.000 anos atras; Yasuhara et al.,
2012c; Fenton et al., 2016; Lam e Leckie, 2020;
Meseguer e Condamine, 2020), provavelmente
refletindo um grau de heterogeneidade clima-
tica (Saupe etal., 2019). O padrao do GLB com
alta diversidade nos trépicos e diversidade
mais baixa fora dos trépicos ocorre no Oceano
pelo menos desde o Eoceno tanto para o ben-
tos de mar profundo (~37 milhédes de anos
atras [Ma]; Thomas e Gooday, 1996) como
para o plancton (~48-34 Ma; Fenton et al.,
2016; Figura 3). Notavelmente, a origem do
GLB observado hoje no mar profundo é ante-
rior & transi¢ao Eoceno-Oligoceno (Thomas
e Gooday, 1996), sugerindo que este se ori-
ginou com a abertura da Passagem de Drake
ha ~41 Ma (Scher e Martin, 2006; Figura 2),
ao invés das mudangas climaticas na transicao
Eoceno-Oligoceno (Figura 3). De fato, a aber-
tura e o fechamento de importantes passagens
marinhas (Figura 2) alteraram a distribuicdo
de organismos marinhos em ambientes rasos
e profundos durante todo o Cenozdico, tanto
longitudinalmente (por exemplo, as passa-

gens marinhas do mar de Tétis e da América
Central), como latitudinalmente (por exem-
plo, as passagens marinhas do Artico, O’'Dea
et al, 2007; Renema et al.,, 2008; Yasuhara
etal., 2019b).

Embora diversas evidéncias sugiram que o
clima seja um fator primario que influenciou
as mudancas da biodiversidade no Cenozdico,
certamente ele ndo é o unico determinante
da dinamica da biodiversidade (por exemplo,
Ezard etal., 2011; Condamine et al., 2019; Lam
e Leckie, 2020). Interagdes ecoldgicas, além do
clima, por exemplo, influenciam a macroevo-
lugdo de foraminiferos planctonicos (Ezard
etal., 2011). Mais estudos sobre caracteristicas
bidticas permitirdo analises sobre a importin-
cia relativa de fatores abidticos (por exemplo,
o clima) versus fatores bidticos na formacdo
de ecossistemas e suas mudangas ao longo do
tempo (Schmidt et al., 2004), bem como andli-
ses da relagdo entre a biodiversidade e a diné-
mica do ecossistema (Henehan et al., 2016;
Yasuhara et al., 2016; Alvarez et al., 2019).

Microfésseis sdo restos microscépicos de organismos ou de suas partes
preservados no registro fossil. Os microfésseis mais amplamente estuda-
dos sdo estruturas biomineralizadas com alto potencial de fossilizacdo
produzidas por uma grande variedade de organismos, incluindo orga-
nismos planctonicos fotossintéticos, como cocolitéforideos e diatomé-
ceas, varios eucariotos unicelulares mixo e heterotréficos (classicamente
chamados de protistas), como foraminiferos plancténicos e benténicos,
radioldrios planctonicos, e pequenos metazodrios como os ostracodes
bentbnicos (pequenos crustdceos bivalves; Yasuhara et al., 2017b). Os
dinoflagelados (plancton auto, mixo e heterotréfico) também produzem
microfésseis abundantes na forma de cistos de resistencia de parede
organica resistente (e ocasionalmente biomineralizados) (de Vernal,
2013). Muitos microfdsseis representam partes de organismos maiores,
como escamas e dentes de peixes (Field et al., 2009; Sibert et al., 2017)
e denticulos de tubardes (Dillon et al., 2017), conhecidos como ictiolitos.
Embora o pdlen e os esporos tenham origem terrestre, estes também
costumam ser preservados em sedimentos marinhos e em sedimentos
de ambientes de dgua doce (Sédnchez Gofii et al., 2018).

Os microfésseis sdo abundantes nos testemunhos de sedimentos de
mar profundo e, em muitos casos, constituem uma grande proporcdo
do sedimento em si (Figura 1; por exemplo, ver Marsaglia et al., 2015).
Assim sendo, centenas de milhares a milhdes de individuos planctonicos
podem ser encontrados em um grama de sedimento de mar profundo.
Devido a excelente preservacdo e alta abundancia em testemunhos de
sedimentos, os microfdsseis sdo ferramentas essenciais para a estimativa
das idades destes sedimentos ou rochas sedimentares, e também para a
reconstru¢do de ambientes do passado. A primeira e a Ultima ocorréncia
de espécies-chave e grupos de espécies-chave sao usadas para deter-

CAIXA 1. MICROFOSSEIS

minar as idades dos sedimentos em testemunhos (Berggren et al., 1995;
Motoyama, 1996), enquanto elementos-traco e a composic¢do isotdpica
dos microfésseis sdo usados para reconstruir a histéria paleoceanogra-
fica a partir de testemunhos de sedimentos em relagao a, por exemplo,
temperatura, salinidade e volume de gelo pélos (Figura 2; por exemplo,
Zachos et al., 2001; Lisiecki e Raymo, 2005; Norris et al., 2013). Da mesma
forma, as altas abundéancia e diversidade de grupos de microfésseis pre-
servados em pequenas quantidades de sedimento (Figura 1) permitem a
avaliagdo quantitativa da composicdo e da dindmica de comunidades do
passado em uma gama de escalas espaciais e temporais, conforme revi-
sado no presente artigo.

Embora os microfésseis sejam objetos ideais para anélises macroe-
colégicas e macroevolutivas, seu estudo é limitado pela compreensdo
restrita das histérias de vida e das ecologias da maioria das espécies,
pela constante evolucdo dos conceitos de espécie, pela falta de propos-
tas filogenéticas para a maioria dos clados, e pelo baixo potencial de
preservacdo dos outros organismos (que ndo microfésseis) na comuni-
dade (ou seja, a maioria do ecossistema ndo chega a ser preservada no
registro féssil). Apesar destas limitagdes, quase todos os grupos tréficos
ou funcionais das comunidades marinhas estdo representados por pelo
menos um grupo de microfésseis (ou seja, organismos pequenos com
alto potencial de fossilizagdo), fornecendo uma base sdlida para a sintese
macroecoldgica e macroevolutiva. Exce¢des importantes sdo os proca-
riotos e os virus, que nao ficam preservados no registro fossil. A obtencao
de informagdes sobre a histéria destes grupos requer abordagens alter-
nativas, como o uso de biomarcadores organicos no caso de alguns cla-
dos procariotos ou de DNA antigo (ancient DNA, em Inglés) (Armbrecht,
2020, nesta edic¢ao).
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« Otimo Climéatico do Plioceno Médio (MPTO, 4,5-3 Ma; Cronin, 2009)
« MPT: Transigao do Pleistoceno Médio (MT, 1,2-0,7 Ma; Elderfield et al., 2012)
- Evento Mid-Brunhes (MBE) (Evento Mid-Brunhes, 0,43 Ma; Holden et al., 2011)

Principais eventos bidticos incluem:

« Extingao de foraminiferos de mar profundo no Paleoceno / Eoceno (P/E foram Ext.)
(Thomas, 2007)

« Turnover de foraminiferos de mar profundo no Eoceno / Oligoceno (E/O foram

turnover) (Thomas, 2007)

Extingao de corais caribenhos no Oligoceno / Mioceno (O/M Caribbean coral Ext.)

(Johnson et al., 2009)

Turnover de foraminiferos do mar profundo do Mioceno Médio (Mid-Mio foram

turnover) (~15 Ma; Thomas, 2007)

Hotspot do Oeste do Tethys (Mesozdico a ~30 Ma; Renema et al., 2008)

Hotspot do Arquipélago Indo-Australiano (IAA) (23-0 Ma; Renema et al., 2008;

Yasuhara et al., 2017a)

Hotspot Ardbico (23-16 Ma; Renema et al., 2008),

Principais eventos climéticos incluem: Extingao Pos-Istmo do Caribe (2-1 Ma; O’Dea et al., 2007)

« PETM: Maximo Térmico do Paleoceno-Eoceno (55,5 Ma; Cronin, 2009) Extin¢éo de Foraminiferos do Mar Profundo na Transicao do Pleistoceno Médio

« EECO: Otimo Climatico do Eoceno (52-50 Ma; Cronin, 2009) (1,2-0,7 Ma; Hayward et al., 2007),

« Transi¢do Eoceno-Oligoceno (EOT, ~34 Ma) Evento Mid-Brunhes do Arctico (0,43 Ma; Cronin et al., 2017)

« AMOC: Inicio da Circulagcao Termohalina Meridional do Atlantico (~34 Ma; Turnover de ostracodes de mar profundo do Mar do Japéo (JS) (0,43 Ma;
Hutchinson et al., 2019) Huang et al., 2018)

« Evento Mi-1 (23 Ma; Cronin, 2009)

« MMCO: Otimo Climético do Mioceno Médio (18-14 Ma; Cronin, 2009)

« Intensificacdo da Moncao do Leste Asiatico (15-10 Ma; Tada et al., 2016)

Mantos de gelo:
« As duragdes dos mantos de gelo do Hemisfério Norte (NH) e da Antértica sao de
Zachos et al. (2001).

FIGURA 2. Mudancas globais e principais eventos do Cenozéico. (a) Resumo do Cenozdico e (b) Plio-Pleistoceno. Os registros globais dos isétopos
de oxigénio em aguas profundas sdo de Zachos et al. (2001) para (A), e da stalk LRO4 de Lisiecki e Raymo (2005) para (b). Os principais eventos tecto-
nicos (verde), climaticos (azul claro), biéticos (vermelho) e do manto de gelo (roxo) sdo ilustrados nesta figura. (c) Mapas paleogeogréficos de Leprieur
et al. (2016). Azul claro: oceano tropical profundo. Amarelo: recifes tropicais rasos. Branco e cinza claro: oceano profundo e dguas rasas fora da fron-
teira tropical, respectivamente.
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DINAMICA BIOTICA EM ESCALAS
DE MILHARES DE ANOS

Além de fornecer informagdes sobre a dini-
mica da biodiversidade e do clima em escalas
de milhoes de anos, amostras de testemunhos
de sedimento também fornecem informacoes
na escala de milénios. Variagoes na 6rbita da
Terra ao redor do Sol resultaram em mudan-
¢as no clima ao longo da histéria da Terra em
escalas de tempo de 10.000 a 100.000 anos, o
que estd bem documentado nos registros de
microfdsseis bentonicos de 680 (Figura 2B;
Raymo et al., 2004; Lisiecki e Raymo, 2005).
As condig¢oes superficiais e profundas do oce-
anos mudam de acordo com a for¢ante orbital
do clima global, da mesma forma que mudam
as correntes ocednicas e as bio-provincias (em
outras palavras, as regides ou provincias bio-
geograficas) (Cronin, 2009). Estas mudangas
no Oceano sdo acompanhadas por mudangas
na composi¢do das comunidades de organis-
mos marinhos, e os microfdsseis destes orga-
nismos entdo indicam as mudancas climati-
cas nas escalas orbitais (Cronin et al., 1996,
1999; Cronin e Raymo, 1997). A for¢ante orbi-
tal impactou de forma repetida a estrutura das
comunidades, com assembléias de microfés-
seis demonstrando que comunidades seme-
lhantes ocorrem repetidamente em condi¢coes
ambientais semelhantes (Cronin et al., 1996;

Beaufort et al., 1997; Yasuhara e Cronin, 2008;
Huang et al., 2018). Esta associagdo estreita
sugere que o clima seja um fator chave para
a biodiversidade marinha, com assembléias
semelhantes provavelmente refletindo um
processo em que as espécies individualmente
ocorrem sob suas condi¢coes 6timas. Estudos
de séries temporais em escala de tempo orbi-
tal, por exemplo, mostram consistentemente
que a temperatura, e ndo a produtividade, é
o melhor preditor da biodiversidade de mar
profundo (Hunt et al., 2005; Yasuhara et al.,
2009, 2012b). A temperatura provavelmente
controla a biodiversidade nas escalas de tempo
ecoldgicas porque acredita-se que menos
espécies tolerem fisiologicamente as condi-
¢Oes em lugares mais frios do que em lugares
mais quentes (Currie et al., 2004; Yasuhara e
Danovaro, 2016). [Comentario dos traduto-
res: por outro lado, a grande diversidade atual
no mar profundo demonstra que temperatu-
ras baixas ndo sio um problema para os seres
que habitam estes ecossistemas].

Mudangas no modo dominante da ciclici-
dade orbital podem, por outro lado, pertur-
bar permanentemente os ecossistemas mari-
nhos (Hayward et al., 2007; DeNinno et al.,
2015; Cronin et al., 2017; Huang et al., 2018,
2019), como durante a transi¢do de ciclos de
41.000 para 100.000 anos na Transi¢do do

Pleistoceno Médio e no Evento Mid-Brunhes.
Por exemplo, foraminiferos bentonicos de
mar profundo mostram um evento de extin-
¢do global proeminente durante o Transigdo
do Pleistoceno Médio (Hayward et al., 2007).
Da mesma forma, alguns taxons de ostraco-
des com preferéncias por temperaturas mais
quentes eram abundantes tanto no Artico
quanto no Atlantico Norte antes do Evento
Mid-Brunhes (DeNinno et al., 2015; Cronin
et al,, 2017). No entanto, apds o Evento Mid-
Brunhes, os tdxons adaptados a temperatu-
ras mais altas se extinguiram regionalmente
no Artico, e suas distribuigoes sao agora res-
tritas as regides mais ao sul (DeNinno et al.,
2015; Cronin et al., 2017). No Mar do Japio,
espécies japonesas endémicas de dgua fria
substituiram as espécies circumpolares apos
o Evento Mid-Brunhes, e muitas espécies cir-
cumpolares foram extintas regionalmente
(Ozawa e Kamiya, 2005; Cronin e Ikeya, 1987;
Huang et al., 2018, 2019). Em suma, quando a
ciclicidade orbital é consistente, os microfds-
seis parecem mostrar estruturas de comunida-
des de acordo com as condi¢des prevalecentes,
indicando que a estrutura das comunidades
pode ser deterministica. Intensidades mais
altas da forgante orbital, entretanto, podem
levar & extingdo. Como e por qué tais mudan-
cas levam a disturbios bi6ticos generalizados

CAIXA 2. PADROES DA BIODIVERSIDADE DE MICROFOSSEIS AO LONGO DO CENOZOICO

Os padrdes da biodiversidade Cenozdica de foraminiferos plancténicos
(Ezard et al., 2011; Fraass et al., 2015) é surpreendentemente semelhante
aos padrdes de outros grupos marinhos, como tubardes (Condamine et al.,
2019) e nanofdsseis calcdrios (Lowery et al., 2020; Rabosky e Sorhannus,
2009), e também aos padrdes regionais de plantas terrestres neotropicais
(Jaramillo et al., 2006; Figura 3). Semelhangas nestes padrdes incluem:
(1) pico de biodiversidade no Eoceno (56-34 Ma), (2) um grande evento
de extingdo no limite Eoceno-Oligoceno, (3) uma fase de diversificagdo no
Mioceno (para foraminiferos planctonicos e tubardes), e (4) uma alta diver-
sidade do Plioceno (para foraminiferos planctonicos e tubarées) (Figura 3).
Os dinoflagelados também mostram um pico semelhante na diversidade
no Eoceno (Katz et al., 2005; Stover et al., 1996).

Em contraste com alguns microfésseis calcérios como foraminiferos
planctonicos e nanofdsseis calcarios, alguns grupos de microfésseis sili-
cosos como diatoméaceas e radioldrios mostram padrdes de biodiversi-
dade distintos (Lowery et al., 2020). Por exemplo, a diversidade de dia-
tomdaceas aumentou durante os periodos mais frios, atingindo o pico na
transi¢do Eoceno-Oligoceno, e atingindo niveis mais altos durante o Plio-
Pleistoceno (Figura 3; Katz et al., 2005, 2007; Lazarus et al., 2014; Lowery
et al., 2020). Os cetédceos apresentam tendéncias semelhantes as das

diatoméaceas, o que pode ser um indicativo de co-evolucdo dos dois gru-
pos (Berger, 2007; Marx e Uhen, 2010). Os contrastes entre os padrdes
de biodiversidade de microfdsseis calcarios e silicosos podem ocorrer
porque pelo menos atualmente os microfésseis calcdrios tendem a ser
dominantes e diversos em latitudes tropicais e subtropicais, enquanto
0s grupos silicosos sdo dominantes em mares polares (Rutherford et al.,
1999; Powell e Glazier, 2017; Dutkiewicz et al., 2020; Lowery et al., 2020).
Assim, periodos mais frios podem favorecer diversidades mais altas em
grupos de microfdsseis silicosos, dada sua preferéncia por 4guas mais
frias, ou talvez as diferencas reflitam viéses resultantes de processos de
preservagdo e amostragem de microfésseis silicosos (Lowery et al., 2020).
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FIGURA 3. Clima e biodiversidade (varios grupos taxonémicos)
do Cenozéico. De cima para baixo: registros isotépicos de oxigé-
nio (Zachos et al., 2001); curvas de biodiversidade de morfo-es-
pécies globais (Lowery et al., 2020); linhagens (Ezard et al., 2011)
de foraminiferos planctonicos; tubardes lamniformes globais
(Condamine et al., 2019), palinoflora neotrépica (Jaramillo et al.,
2006), nanofdsseis calcéarios globais (Lowery et al., 2020), diato-
maceas globais (Lazarus et al., 2014), géneros de cetdceos glo-
bais (Marx e Uhen, 2010; Uhen, 2020), e foraminiferos bentoni-
cos de profundidade do Oceano Austral e do Pacifico Equatorial
(Thomas e Gooday, 1996). A formacao inicial do gradiente latitu-
dinal de biodiversidade (GLB) dos foraminiferos benténicos de
mar profundo ocorreu ha cerca de 37 milhdes de anos.

22 ()cmm;ﬂm/nﬁ)/ | Vol.33, No.2

nao é bem compreendido, mas talvez possa ser explicado pela escala de per-
turbagdo ambiental. Mudangas em grande escala podem exceder as toleran-
cias das espécies e / ou eliminar potenciais refugios (Hayward et al., 2012).

DINAMICAS BIOTICAS EM ESCALAS DE SECULOS
Estudos paleoceanogréficos recentes de alta resolugdo (Bond et al.,, 1997;
Bianchi e McCave, 1999; deMenocal et al., 2000; Oppo et al., 2003; McManus
et al., 2004; Yasuhara et al., 2019a) melhoraram nossa compreensao das res-
postas bidticas as mudangas climaticas em escalas de séculos, preenchendo
a lacuna entre as escalas de tempo geoldgica e ecoldgica. Por muito tempo,
a escala de tempo de séculos permaneceu como um “ponto cego” na andlise
ecoldgica, pois esta estava entre a as escalas de tempo de estudos de monito-
ramento ambiental baseados em dados bioldgicos sem reconstrugdes histori-
cas e a resolucdo da maioria das pesquisas paleontoldgicas (Yasuhara, 2019).
Registros paleobioldgicos com escala de séculos podem ser obtidos a par-
tir de microfésseis preservados em sedimentos depositados sob altas taxas
de acumulagio de sedimentos e ou sob condi¢des que minimizam a mistura
pds-deposicional dos sedimentos. Estes registros podem ser encontrados em
depdsitos de sedimentos transportados por correntes oceanicas. Por exem-
plo, sedimentos coletados no Site 1055 do ODP no talude da Carolina [EUA]
registram taxas de sedimentagdo de ~23 cm por mil anos (Yasuhara et al,
2008). Este tipo de registro também pode ser encontrado em ambientes res-
tritos de bacias ocednicas marginais, que atuam como armadilhas naturais
de sedimentos, e onde a andxia [falta de oxigénio] local impede a mistura de
sedimentos por animais. Por exemplo, as bacias da margem da Califérnia,
a Bacia de Cariaco, e os fiordes ingremes (Yasuhara et al., 2019¢). Embora
os padroes sazonais e anuais sejam provavelmente atenuados pela bioturba-
¢d0 [mistura de diferentes camadas de sedimentos por animais], em muitos
destes testemunhos de sedimentos, a turba¢do costuma ser minimizada em
amostras de bacias andxicas [sem oxigénio]. Ao se estudar estes testemunhos
minimamente perturbados, as mudangas decadais na comunidade podem
ser reconstruidas, preenchendo-se assim lacunas entre diferentes escalas de
tempo (Kuwae et al., 2017; Salvatteci et al., 2018; vide a préxima se¢ao).
Estudos pioneiros usando este tipo de registro no Golfo do México e na
Bacia de Santa Bérbara, na Califérnia, documentaram respostas da biodi-
versidade a mudangas climaticas abruptas em escala de séculos (Flower e
Kennett, 1995; Cannariato et al., 1999). Recentemente, resultados prelimi-
nares documentando a resposta dos foraminiferos bentdnicos a eventos de
desoxigenagdo em escala centenaria na Bacia de Santa Barbara (Cannariato
et al., 1999) foram complementados por dados de vérios outros grupos ben-
tonicos, incluindo moluscos, foraminiferos, ostracodes e ofiurdides (Moffitt
et al., 2015; Myhre et al., 2017). Registros em escala de séculos que abran-
gem os ultimos 20.000 anos no Atlantico Norte revelaram que a diversidade
dos ostracodes bentonicos de mar profundo respondeu de forma rapida as
mudangas na circulagio oceanica profunda durante as mudangas climaticas
abruptas dos intervalos Heinrich I (17.000-14.600 anos AP) e Younger Dryas
(12.900-11.700 anos AP) e ha 8,2 ka (8200 anos AP) (Yasuhara et al., 2008,
2014; Yasuhara, 2019). Estes estudos também documentaram um rapido rear-
ranjo nas comunidades locais apds as mudangas climaticas abruptas. Assim
sendo, mesmo em escalas de tempo de séculos, o clima tem efeitos dramati-
cos sobre a biodiversidade marinha. Pelo menos localmente, a resposta pre-
dominante as mudangas climaticas parece envolver mudangas na ocorréncia
geografica de espécies e a recolonizagdo posterior pelo mesmo pool de espé-
cies (Yasuhara e Cronin, 2008; Yasuhara et al., 2009; Yasuhara e Danovaro,
2016). Extingdes excessivas no futuro podem portanto afetar a resiliéncia
destes ecossistemas.



MICROFOSSEIS E O ADMIRAVEL
NOVO ANTROPOCENO
A camada de sedimentos na superficie do
fundo do oceano representa uma assembléia
de microfésseis com mistura temporal, ou
seja, organismos que viveram em momentos
diferentes. Por causa da sedimentacéo lenta no
mar profundo (normalmente menos de 10 cm
a cada 1.000 anos) e da mistura de sedimen-
tos por animais até uma profundidade de 10
cm (bioturbagdo), uma amostra tipica de sedi-
mento superficial de 1 cm de espessura repre-
senta em média a deposi¢ao ao longo de sécu-
los a milénios (Jonkers et al., 2019). Assim, a
proporgio dos microfésseis que registra con-
di¢des do Antropoceno (isto é, a partir de
1950) nos sedimentos superficiais é insigni-
ficante, o que significa que os sedimentos do
topo de testemunhos pode ser um indicador
do estado das comunidades marinhas no peri-
odo pré-industrial, preservado em carapagas e
restos mineralizados de diversos organismos
(Jonkers et al., 2019; Yasuhara et al., 2020).
Recentemente, Jonkers et al. (2019) com-
pararam assembléias de foraminiferos planc-
tonicos coletados de sedimentos superficiais,
que segundo eles fornecem uma linha de base
pré-industrial, com assembléias de armadi-
lhas de sedimentos, que monitoraram o fluxo
de particulas para o fundo do mar nos ulti-
mos 40 anos. Estes autores examinaram se as
mudangas climaticas antropogénicas modi-

CAIXA 3.
AUTOMACAO

ficaram a composi¢do das comunidades de
plancton marinho. Eles descobriram que as
assembléias do Antropoceno diferem das
comunidades pré-industriais, e as diferencas
observadas na composi¢do das espécies sdo
consistentes com o efeito esperado devido as
tendéncias atuais de mudanca de temperatura
(Jonkers et al. 2019). Similarmente, Moy et al.
(2009) usaram carapagas de foraminiferos
planctdnicos coletadas em sedimentos super-
ficiais como referéncia para estudar a calcifi-
cagdo em foraminiferos planctonicos vivos.
Estes autores descobriram que as carapagas de
Globigerina bulloides modernas sdo cerca de
um ter¢o mais leves do que as dos sedimen-
tos, 0 que é coerente com a redugdo na calci-
ficagdo que se espera como resultado da aci-
dificagao do Oceano no Antropoceno. Estes
resultados foram recentemente confirmados
por Fox et al. (2020), que observaram cara-
pagas mais finas em amostras recentes (Tara
Oceans, 2009-2016) do que em amostras cole-
tadas pela HMS Challenger entre 1872-1876.

Grandes colecoes de amostras de sedimen-
tos superficiais, tanto modernas quanto histo-
ricas (ou seja, das ultimas décadas e tltimos
séculos) (Rillo et al., 2019), estdo disponi-
veis para estudo, proporcionando uma opor-
tunidade de quantificar os impactos antr6-
picos na composi¢io de uma variedade de
ecossistemas marinhos e nas caracteristicas
de suas espécies.

Areas com taxas particularmente altas de
sedimentagdo (por exemplo, ~50-100 cm por
cem anos na Baia de Osaka, Japdo, e >120
cm por mil anos na Bacia de Santa Bérbara,
EUA; Barron et al., 2010; Field et al., 2006;
Yasuhara et al., 2007) podem fornecer infor-
magdes sobre os efeitos que a Humanidade
estd tendo sobre os ecossistemas marinhos em
escalas temporais ainda menores. O estudo
destes sedimentos revelou uma degradagao
significativa de ecossistemas marinhos margi-
nais causada pela eutrofizagao induzida pela
Humanidade, resultando na hipdxia de aguas
profundas (Barmawidjaja et al., 1995; Cooper,
1995; Cronin e Vann, 2003; Weckstrom et al.,
2007; Willard e Cronin, 2007; Yasuhara et al.,
2007, 2019¢; Tsujimoto et al., 2008).

Embora a forgante antropogénica seja o
principal impulsionador das atuais mudangas
na biodiversidade (Diaz et al., 2019), a variabi-
lidade natural na composi¢ao da comunidade
também estd em jogo, e a sobreposi¢ao destes
dois fatores pode impedir a quantificagdo dos
efeitos antropogénicos. Medir a variabilidade
temporal da linha de base [ou seja, a variabili-
dade “natural’, sem o efeito antropogénico] é
crucial para o célculo da propor¢ao da contri-
bui¢do humana, mas é dificil alcan¢d-la sem
estudos ecologicos de longo prazo que prece-
dem o Antropoceno. Os microfosseis forne-
cem estes dados de séries temporais sobre a
composi¢do das comunidades em varias esca-

Outra vantagem dos microfésseis € que esté se tornando cada vez mais
possivel automatizar etapas importantes na coleta e no procestamento
de dados, devido em parte, ao pequeno tamanho das amostras e dos
espécimes. Uma vez que o testemunho tenha sido obtido, as principais
etapas de coleta de dados sdo: lavar e peneirar os sedimentos; triar, iden-
tificar e montar os espécimes em suportes; e, para estudos de evolugdo
fenotipica, medir caracteristicas morfolégicas dos espécimes. Os recen-
tes avangos tecnolégicos e metodolégicos podem reduzir substancial-
mente o tempo e o esfor¢co necessarios para algumas destas etapas.
Sistemas de triagem automatizados que utilizam fragdes peneira-
das de tamanhos especificos, separam os componentes das amostras
em particulas individuais, e fazem imagens de cada particula individual-
mente, podendo reduzir muito o tempo de triagem (de Garidel-Thoron
et al., 2017; Itaki et al., 2020). Com base em amostras que ja foram triadas
e montadas, centenas ou milhares de microfésseis podem ser analisa-
dos simultaneamente em trés dimensdes, e analisados algoritmicamente
a partir de imagens de cada espécime. Caracteristicas morfométricas
bésicas podem ser extraidas e analisadas automaticamente na escala de

assembléias (Beaufort et al., 2014; Elder et al., 2018; Hsiang et al., 2018,
2019; Kahanamoku et al., 2018).

Estas novas técnicas séo o resultado de décadas de trabalho de auto-
magdo de metodologias, onde extraiam-se dados sobre particulas de
maior tamanho, e que eram relativamente mais trabalhosas (Bollmann
et al., 2005; Knappertsbusch et al., 2009). Com base em um ndmero sufi-
ciente de conjuntos de dados, que podem ser usados no treinamento
destes sistemas de informacdo, as redes neurais convolucionais agora
conseguem identificar foraminiferos plancténicos, cocolitoforideos e
radioldrios com precisdo semelhante a de taxonomistas (Beaufort e
Dollfus, 2004; de Garidel-Thoron et al., 2017; Hsiang et al., 2019; Itaki
et al., 2020). Dado este continuo desenvolvimento, é possivel de se ima-
ginar um futuro préximo em que todo o fluxo de trabalho de processa-
mento de amostras e extracdo de dados seja simplificado e amplamente
automatizado, com taxonomistas orientando e supervisionando o pro-
cesso, mas gastando a maior parte de seu tempo analisando conjuntos
de dados, que poderdo ser muito maiores, mais densos e com mais quan-
tidade de dados do que é vidvel atualmente.
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las temporais, embora para um conjunto limi-
tado de taxons. Por exemplo, usando dados
de foraminiferos plancténicos, Lewandowska
et al. (2020) comparam a magnitude da
mudanga da biodiversidade em escalas tem-
porais de décadas a milhdes de anos. Eles des-
cobriram que, como esperado, a mudanga na
biodiversidade foi a maior na escala de tempo
mais longa (multi-milhées de anos) e dimi-
nuiu em escalas de tempo mais curtas. No
entanto, elas observaram mais recentemente
mudangas relativamente grandes na compo-
sicao da comunidade, comparaveis & magni-
tude das mudancas na escala de tempo mais
longa. A magnitude da turnover [substituigao
de espécies por outras em uma comunidade]
recente é sugestiva de um grande efeito antro-
pogénico, mas também podem ser o resultado
da metodologia usada, isto é, séries temporais
de armadilhas de sedimentos onde as médias
anuais (que foram as unidades utilizadas no
estudo) podem conter “ruido estatistico”

De forma semelhante, estudos paleobio-
légicos com escamas de peixes forneceram
informagdes sobre a variabilidade da linha de
base nas populagdes de peixes. Por exemplo, os
sedimentos de ambientes marinhos marginais
e da margem continental no Pacifico estende-
ram o conhecimento da dindmica populacio-
nal de anchovas e sardinhas até o século XIX
e até milénios antes (Baumgartner et al., 1992;
Field et al., 2009; Checkley et al., 2017; Kuwae

2014), especialmente nos tropicos (Dornelas
et al., 2018; Blowes et al., 2019), mas aque-
las que estdo disponiveis sdo extremamente
valiosas para a comparagédo entre a magnitude
da mudanca da biodiversidade observada no
registro fssil, com aquela observada em res-
posta a forgantes antropogénicas e climaticas.

PERSPECTIVAS PARA O FUTURO

Devido a continuidade e a grande ampli-
tude nas idades dos dados de testemunhos
de sedimentos marinhos é possivel avaliar a
importéancia relativa das mudancgas climati-
cas abruptas em comparagdo com as graduais
para as espécies e as comunidades, levando-
-nos a um entendimento refinado (e que esta
melhorando cada vez mais) das mudangas cli-
maticas passadas. A importancia das esca-
las espaciais e temporais na (macro)ecologia
e (macro)evolu¢do é bem conhecida (Brown
e Maurer, 1989; Benton, 2009; Blois et al.,
2013), com os padrdes e forcantes diferindo
no espago (Chiu et al., 2019; Jost et al., 2019;
Kusumoto et al., 2020) e no tempo (Huang
et al., 2018; Yasuhara et al, 2016, 2019b).
Testemunhos de sedimento marinho permi-
tem a investigagdo destas dindmicas em mul-
tiplas escalas temporais (Lewandowska et al.,
2020). As interagdes bidticas geralmente ten-
dem a controlar a dindmica em escalas espa-
ciais e temporais menores, enquanto os fato-
res fisicos do clima, parecem dominar a

Embora nao tenhamos uma verdadeira maquina
do tempo, a oportunidade oferecida por esta “maquina
do tempo bioldgica” permanece excepcional.

et al., 2017; Salvatteci et al., 2018). Estes regis-
tros mostram que a dinadmica das popula-
¢des de peixes é mais complexa e especifica
para cada regiao do que aquelas descritas com
base em dados de pesca do século XX, com
clara correlagao em todo o Pacifico entre as
populagdes de anchova e sardinha e as oscila-
¢Oes decadais do Pacifico (Chavez et al., 2003;
Kuwae et al., 2017; Salvatteci et al., 2018). Em
suma, séries temporais modernas e historicas
de monitoramento biolégico de longo prazo
sdo escassas (por exemplo, Chavez et al,
2003; Engelhard, 2005; Lotze e McClenachan,
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dinamica bidtica em escalas maiores (Benton,
2009; Yasuhara et al., 2016). No entanto, exis-
tem lacunas em nosso entendimento tedrico
dos por qués disso ocorrer, das escalas tem-
porais nas quais os fatores fisicos come¢am a
dominar, e da importéincia relativa de even-
tos abruptos curtos, mudangas ciclicas e ten-
déncias seculares de longo prazo na dindmica
de espécies e ecossistemas. Estudos continua-
dos de testemunhos de sedimentos marinhos
podem ajudar a preencher estas lacunas, par-
ticularmente com comparagdes entre as esca-
las de tempo do Antropoceno, de séculos, de

milénios e de milhdes de anos.

Independentemente da escala temporal, os
estudos paleobioldgicos, especialmente aque-
les que examinam a relagdo entre o clima, a
biodiversidade e o funcionamento do ecos-
sistema, fornecem informacdes sobre a res-
posta potencial da biodiversidade as mudan-
¢as climaticas atuais. O ritmo e a escala dos
impactos antrdpicos sobre os ecossistemas
e servicos ecossistémicos continuam sendo
uma grande preocupagio (Diaz et al., 2019).
Estima-se que as mudangas climaticas tenham
um impacto acelerado sobre o oceano, mas os
desafios no uso de dados ecoldgicos de relati-
vamente curto prazo para entender as conse-
quéncias de longo prazo para a biodiversidade
e 0s ecossistemas permanecem significativos.
Testemunhos de sedimentos com microfds-
seis podem ajudar a elucidar as relagdes entre
o clima e padroes espaciais da biodiversidade
(por exemplo, Yasuhara et al., 2012c, 2020),
riscos de exting¢do (por exemplo, Harnik et al.,
2012; Finnegan et al., 2015), linhas de base
naturais (por exemplo, Yasuhara et al., 2012a,
2017b), e consequéncias bidticas nas esca-
las de tempo evolutivas (por exemplo, Ezard
etal, 2011).

No entanto, estudos que relacionem per-
cepgoes paleoecoldgicas as mudangas ecolo-
gicas modernas permanecem escassos, e estas
percepcdes ndo necessariamente contribuem
para informar a politica global. Identificar
e circunscrever os limites de tal transposi-
¢do permanece um desafio, particularmente
devido aos vieses taxondmicos da preserva-
¢d0 e a rapidez das mudangas modernas. Para
enfrentar esses desafios e garantir que os dados
paleoecoldgicos complementem os dados eco-
légicos modernos e, quando apropriado, con-
tribuam para avaliagdes e politicas (por exem-
plo, IPBES [Plataforma Intergovernamental
de Politicas Cientificas sobre Biodiversidade e
Servigos Ecossistémicos], o Quadro Global de
Biodiversidade pds-2020 da CDB [Convengdo
sobre Diversidade Bioldgica]) pode oferecer
uma oportunidade a ser explorada. Estudos
a partir de testemunhos de sedimento forne-
cem uma perspectiva de longo prazo sobre
as relagdes entre clima e biodiversidade, que
pode contextualizar as mudangas ecoldgicas
nos ambientes marinhos modernos e forne-

cer percepgdes que ficariam desconhecidas.
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