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INTRODUÇÃO
Desde a viagem do HMS Beagle (1831-1836), 
as expedições oceânicas forneceram novos 
insights sobre os processos geológicos e bioló-
gicos. A expedição 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 cenário para a oceano-
grafia contemporânea, a paleoceanografia e a 
biologia marinha (Macdougall, 2019). A expe-
dição 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 sedimentação, e tornaram pos-
síveis estudos paleoceanográficos e micro-
paleontológicos pioneiros (Arrhenius, 1952; 
Emiliani, 1955; Parker, 1958; Olausson, 1965; 
Benson e Sylvester-Bradley, 1971; Benson, 
1972; Berger, 2011). Os testemunhos de sedi-
mentos são colunas verticais de sedimen-
tos coletados através de técnicas desenvolvi-
das para perfurar o fundo do mar (Figura 1). 
A expedição Albatross fez uso de um protó-
tipo de testemunhador com pistão, proje-
tado por Kullenberg, e capaz de recuperar 
uma coluna com mais de 10 m de sedimento 
(Revelle, 1987).

Desde a expedição do navio oceanográ-
fico Albatross, inúmeros testemunhos de sedi-

mento de mar profundo foram coletados em 
expedições de perfuração, e estas amostras 
foram depositadas em instituições oceano-
gráficas (Berger, 2011). Estas coleções pos-
sibilitaram análises das mudanças climá-
ticas do passado em escala global, como a 
reconstrução das condições do oceano no 
contexto global durante a última era gla-
cial pelo projeto CLIMAP (CLIMAP: Long 
range Investigation, Mapping and Prediction; 
o que seria em Português, em uma tradução 
livre, “Investigação, Mapeamento e Previsão 
de Larga Escala”, CLIMAP Project Members, 
1976, 1984). O mesmo material também pos-
sibilitou investigações sobre dinâmicas de 
espécies e de comunidades ao longo de dife-
rentes escalas temporais. Por exemplo, o geó-
logo Ruddiman (1969) usou registros de 
foraminíferos planctônicos coletados em sedi-
mentos superficiais (ou seja, no fundo mari-
nho, as amostras da camada mais superficial 
dos sedimentos, e que está em contato com a 
coluna d’água) do Atlântico Norte, para inves-
tigar padrões espaciais de espécies atuais em 
larga escala espacial, uma contribuição pio-
neira para a ciência que agora é conhecida 
como macroecologia (Brown e Maurer, 1989; 
Brown, 1995; Yasuhara et al., 2017b). A aná-
lise de Ruddiman sobre a diversidade dos 
foraminíferos planctônicos foi possível por-
que muitas reconstruções paleoclimáticas, 

como CLIMAP, utilizam a distribuição atual 
e a abundância relativa de espécies de micro-
fósseis como indicadores paleoambientais 
(Caixa 1). Consequentemente, o CLIMAP e 
outros projetos relacionados (por exemplo, 
o projeto PRISM do Plioceno ou “Pesquisa, 
Interpretação e Mapeamento Sinóptico do 
Plioceno”) geraram conjuntos de dados glo-
bais abrangentes de censos de comunidades 
de microfósseis em vários períodos da histó-
ria da Terra, incluindo os dias atuais, o Último 
Máximo Glacial e o Plioceno (CLIMAP 
Project Members, 1976, 1984; Dowsett et  al., 
1994, 2013). A principio, estes dados não eram 
estudados na perspectiva biológica, apesar 
disto, mais tarde, estes se mostraram essen-
ciais no estudo dos padrões de biodiversidade 
do presente (Rutherford et  al., 1999; Fenton 
et al., 2016; Tittensor et al., 2010) e do passado 
(Yasuhara et al., 2012c, 2020) em escalas glo-
bais e regionais.

As perfurações científicas no oceano 
começaram com o lançamento internacio-
nal do Deep Sea Drilling Project (DSDP, ou 
Projeto de Perfuração no Mar Profundo em 
1968, seguido pelo Ocean Drilling Program 
(ODP, ou Programa de Perfuração Oceânica) 
em 1983, o Integrated Ocean Drilling Program 
(IODP, ou Programa Integrado de Perfuração 
Oceânica) 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 sequên-
cias de sedimentos de até vários quilômetros 
de comprimento, abrangendo cerca de 170 
milhões de anos (Figura 1; Becker et al., 2019; 
Clement e Malone, 2019). A perfuração cien-
tífica do oceano é considerada uma das cola-
borações científicas internacionais de maior 
sucesso já realizada (Berger, 2011), e forneceu 
dados marinhos inigualáveis ​​em escala global, 
que resultaram em inúmeras publicações (> 
11.000 artigos revisados ​​por pares; Clement e 
Malone, 2019; Koppers et al., 2019).

Nos últimos 10 anos, a integração de dados 
paleoceanográficos e paleobiológicos de sedi-
mentos de mar profundo proporcionou uma 
melhor compreensão da coevolução dos siste-
mas marinhos e sua biota. Revisamos no pre-

RESUMO. O escopo temporal das observações diretas nos ecossistemas marinhos é inerente-
mente limitado. No entanto, as atuais mudanças antropogênicas globais exigem urgentemente 
uma melhor compreensão dos padrões de longo prazo, uma melhor compreensão da relação 
entre o clima e a biodiversidade, e o conhecimento das consequências evolutivas de nossas ações. 
Os testemunhos de sedimentos podem contribuir para esta compreensão, ao vincular dados 
sobre as respostas da biota marinha às mudanças ambientais e climáticas do passado (através de 
reconstruções paleoambientais e paleoclimáticas). Devido à sedimentação contínua nos ambien-
tes marinhos profundos e a robustez das estimativas das idades das diferentes camadas de sedi-
mentos, os estudos de testemunhos de sedimentos têm o potencial de reconstruir a dinâmica dos 
climas e dos ecossistemas do passado em escalas de tempo que vão de séculos a milhões de anos. 
No presente estudo, revisamos a “paleobiologia da perfuração oceânica” e seus avanços recen-
tes - uma ciência sintética com potencial para iluminar a interação e a importância relativa dos 
fatores ecológicos e evolutivos durante períodos em que ocorreram mudanças globais. O clima, 
especificamente a temperatura, parece ter exercido controle sobre os ecossistemas marinhos do 
Cenozóico em escalas de tempo de milhões de anos, de milênios, e de séculos, e parece conti-
nuar sendo importante na escala antropogênica. Embora este certamente não seja o único fator 
que controla as dinâmicas da biodiversidade, a importância da temperatura é grande em ecossis-
temas marinhos rasos e de mar profundo.

A geologia marinha e a biologia marinha têm origens comuns. 
O icônico herói fundador desta conexão foi Charles Darwin. 

– Berger, 2011
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FIGURA  1. (a) Visão geral da coleta e processamento de testemunhos de sedimentos para pesquisas micropaleontológicas. 
Ilustrações de Simon J. Crowhurst and the Godwin Laboratory. (b) Amostras de sedimentos do fundo do oceano coletadas com uma 
draga durante a expedição HMS Challenger em 21 de março de 1876, no Atlântico Sul. Amostra número M.408 da coleção Ocean 
Bottom Deposit (OBD) mantida pelo The Natural History Museum de Londres (para mais informações, consulte Rillo et al. 2019). 
(c) Resíduos da fração de tamanho areia de uma amostra de sedimento de mar profundo do Pleistoceno do Sítio 925 do ODP no 
Oceano Atlântico equatorial, que consiste de numerosas carapaças de microfósseis. Barra de escala: 1 mm.
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sente artigo estes esforços com o fim de facilitar 
a compreensão da interação entre as mudan-
ças climáticas e a biosfera marinha em esca-
las de tempo longas e curtas. Nossa revisão é 
estruturada temporalmente e foca na influên-
cia do clima sobre a biodiversidade em escalas 
de tempo de milhões de anos, milênios, sécu-
los e escalas mais curtas. Terminamos com 
uma discussão sobre como as mudanças espe-
radas para o Antropoceno podem ser melhor 
estimadas através da compreensão da dinâ-
mica da biodiversidade de mar profundo em 
escalas de tempo curtas.

DINÂMICA BIÓTICA EM ESCALAS 
DE MILHÕES DE ANOS
A quantificação de como e por qual motivo 
a biodiversidade variou ao longo da histó-
ria da Terra é uma questão fundamental 
para a macroecologia e para a macroevolu-
ção. Amostras de perfurações oceânicas com 
finalidade científica forneceram um conheci-
mento sem precedentes destas dinâmicas em 
escalas de tempo de milhões de anos, par-
ticularmente em resposta às mudanças de 
larga escala no clima global e na tectônica 
(Figura 2; Kucera e Schönfeld, 2007; Norris, 

2000; Fraass et al., 2015; Lowery et al., 2020). 
Em geral, a correlação entre as mudanças cli-
máticas do Cenozóico e os níveis de biodi-
versidade em vários clados marinhos sugere 
que o clima controla a dinâmica da diversi-
ficação em escalas de tempo longas (Caixa 2 
e Figura 3). Temperaturas mais altas geral-
mente correspondem a níveis mais elevados 
de biodiversidade (Caixa 2). No entanto, os 
mecanismos precisos responsáveis ​​por este 
acoplamento continuam alvo de debate. Uma 
possível explicação é que temperaturas mais 
altas poderiam aumentar a eficiência metabó-
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lica e consequentemente a reprodução, o que 
potencialmente resultaria em um aumento 
na taxa de especiação e, portanto,  na riqueza 
de espécies (Allen et  al., 2002; Yasuhara e 
Danovaro, 2016).

Além de regular os padrões temporais da 
biodiversidade, as mudanças climáticas do 
Cenozóico afetaram os padrões espaciais 
da biodiversidade marinha. Por exemplo, as 
mudanças climáticas de larga escala parecem 
ser responsáveis  pela quebra de um dos para-
digmas mais importantes da ecologia, o gra-
diente latitudinal da biodiversidade (GLB) 
de um padrão de diversidade unimodal com 
pico nos trópicos (Hillebrand, 2004a, b; Saupe 
et al., 2019) que, no oceano, muitas vezes tem 
uma diminuição no equador, resultando em 
um padrão 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). Evidências, que 
vêm se acumulando ao longo do tempo, suge-
rem que o GLB era menos acentuado durante 
os períodos quentes (por exemplo, Eoceno, 
Plioceno) e mais acentuado durante os perí-

odos frios (por exemplo, o Último Máximo 
Glacial de 20.000 anos atrás; Yasuhara et  al., 
2012c; Fenton et al., 2016; Lam e Leckie, 2020; 
Meseguer e Condamine, 2020), provavelmente 
refletindo um grau de heterogeneidade climá-
tica (Saupe et al., 2019). O padrão do GLB com 
alta diversidade nos trópicos e diversidade 
mais baixa fora dos trópicos ocorre no Oceano 
pelo menos desde o Eoceno tanto para o ben-
tos de mar profundo (~37 milhões de anos 
atrás [Ma]; Thomas e Gooday, 1996) como 
para o plâncton (~48-34 Ma; Fenton et  al., 
2016; Figura 3). Notavelmente, a origem do 
GLB observado hoje no mar profundo é ante-
rior à transição Eoceno-Oligoceno (Thomas 
e Gooday, 1996), sugerindo que este se ori-
ginou com a abertura da Passagem de Drake 
há ~41 Ma (Scher e Martin, 2006; Figura 2), 
ao invés das mudanças climáticas na transição 
Eoceno-Oligoceno (Figura 3). De fato, a aber-
tura e o fechamento de importantes passagens 
marinhas (Figura 2) alteraram a distribuição 
de organismos marinhos em ambientes rasos 
e profundos durante todo o Cenozóico, 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 Ártico, O’Dea 
et  al., 2007; Renema et  al., 2008; Yasuhara 
et al., 2019b).

Embora diversas evidências sugiram que o 
clima seja um fator primário que  influenciou 
as mudanças da biodiversidade no Cenozóico, 
certamente ele não é o único determinante 
da dinâmica da biodiversidade (por exemplo, 
Ezard et al., 2011; Condamine et al., 2019; Lam 
e Leckie, 2020). Interações ecológicas, além do 
clima, por exemplo, influenciam a macroevo-
lução de foraminíferos planctônicos (Ezard 
et al., 2011). Mais estudos sobre características 
bióticas permitirão análises sobre a importân-
cia relativa de fatores abióticos (por exemplo, 
o clima) versus fatores bióticos na formação 
de ecossistemas e suas mudanças ao longo do 
tempo (Schmidt et al., 2004), bem como análi-
ses da relação entre a biodiversidade e a dinâ-
mica do ecossistema (Henehan et  al., 2016; 
Yasuhara et al., 2016; Alvarez et al., 2019). 

Microfósseis são restos microscópicos de organismos ou de suas partes 
preservados no registro fóssil. Os microfósseis mais amplamente estuda-
dos são estruturas biomineralizadas com alto potencial de fossilização 
produzidas por uma grande variedade de organismos, incluindo orga-
nismos planctônicos fotossintéticos, como cocolitóforídeos e diatomá-
ceas, vários eucariotos unicelulares mixo e heterotróficos (classicamente 
chamados de protistas), como foraminíferos planctônicos e bentônicos, 
radiolários planctônicos, e pequenos metazoários como os ostracodes 
bentônicos (pequenos crustáceos bivalves; Yasuhara et  al., 2017b). Os 
dinoflagelados (plâncton auto, mixo e heterotrófico) também produzem 
microfósseis abundantes na forma de cistos de resistencia de parede 
orgânica resistente (e ocasionalmente biomineralizados) (de Vernal, 
2013). Muitos microfósseis representam partes de organismos maiores, 
como escamas e dentes de peixes (Field et al., 2009; Sibert et al., 2017) 
e dentículos de tubarões (Dillon et al., 2017), conhecidos como ictiolitos. 
Embora o pólen e os esporos tenham origem terrestre, estes também 
costumam ser preservados em sedimentos marinhos e em sedimentos 
de ambientes de água doce (Sánchez Goñi et al., 2018).

Os microfósseis são abundantes nos testemunhos de sedimentos de 
mar profundo e, em muitos casos, constituem uma grande proporção 
do sedimento em si (Figura 1; por exemplo, ver Marsaglia et al., 2015). 
Assim sendo, centenas de milhares a milhões de indivíduos plânctonicos 
podem ser encontrados em um grama de sedimento de mar profundo. 
Devido à excelente preservação e alta abundância em testemunhos de 
sedimentos, os microfósseis são ferramentas essenciais para a estimativa 
das idades destes sedimentos ou rochas sedimentares, e também para a 
reconstrução de ambientes do passado. A primeira e a última ocorrência 
de espécies-chave e grupos de espécies-chave são usadas ​​para deter-

minar as idades dos sedimentos em testemunhos (Berggren et al., 1995; 
Motoyama, 1996), enquanto elementos-traço e a composição isotópica 
dos microfósseis são usados ​​para reconstruir a história paleoceanográ-
fica a partir de testemunhos de sedimentos em relação a, por exemplo, 
temperatura, salinidade e volume de gelo pólos (Figura 2; por exemplo, 
Zachos et al., 2001; Lisiecki e Raymo, 2005; Norris et al., 2013). Da mesma 
forma, as altas abundância e diversidade de grupos de microfósseis pre-
servados em pequenas quantidades de sedimento (Figura 1) permitem a 
avaliação quantitativa da composição e da dinâmica de comunidades do 
passado em uma gama de escalas espaciais e temporais, conforme revi-
sado no presente artigo.

Embora os microfósseis sejam objetos ideais para análises macroe-
cológicas e macroevolutivas, seu estudo é limitado pela compreensão 
restrita das histórias de vida e das ecologias da maioria das espécies, 
pela constante evolução dos conceitos de espécie, pela falta de propos-
tas filogenéticas para a maioria dos clados, e pelo baixo potencial de 
preservação dos outros organismos (que não microfósseis) na comuni-
dade (ou seja, a maioria do ecossistema não chega a ser preservada no 
registro fóssil). Apesar destas limitações, quase todos os grupos tróficos 
ou funcionais das comunidades marinhas estão representados por pelo 
menos um grupo de microfósseis (ou seja, organismos pequenos com 
alto potencial de fossilização), fornecendo uma base sólida para a síntese 
macroecológica e macroevolutiva. Exceções importantes ​​são os proca-
riotos e os vírus, que não ficam preservados no registro fóssil. A obtenção 
de informações sobre a história destes grupos requer abordagens alter-
nativas, como o uso de biomarcadores orgânicos no caso de alguns cla-
dos procariotos ou de DNA antigo (ancient DNA, em Inglês) (Armbrecht, 
2020, nesta edição). 

CAIXA 1. MICROFÓSSEIS
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Principais eventos tectônicos incluem: 
•	 Abertura do Estreito da Tasmânia (33,5–33,7 Ma; Cronin, 2009)
•	 Abertura do Estreito de Drake (a conexão em águas rasas começou há ~41 Ma e 

a conexão em águas profundas foi estabelecida há ~30 Ma; Scher e Martin, 2006; 
Yasuhara et al., 2019a)

•	 Colisão Austrália-Pacífico-Eurásia (Aus-Pac-Eur CO, ~23 Ma; Renema et al., 2008)
•	 Colisão Arabia-Anatolia (Ara-Ana CO, ~20 Ma; Renema et al., 2008)
•	 Abertura do Estreito de Fram (20–10 Ma; Yasuhara et al., 2019a) 
•	 Última fase de elevação do Himalaia (15–10 Ma; Tada et al., 2016)
•	 Fechamento da passagem marinha do mar de Tethys (~19 Ma; Harzhauser et al., 2007; 

Yasuhara et al., 2019b)
•	 Abertura do Estreito de Bering (7,4–4,8 Ma; Yasuhara et al., 2019a)
•	 Fechamento da passagem marinha da América Central (CAS, ~25 Ma; 

O’Dea et al., 2016) 
•	 Conclusão da Formação do Istmo do Panamá (~3 Ma; O’Dea et al., 2016; 

Jaramillo, 2018) 

Principais eventos climáticos incluem:
•	 PETM: Máximo Térmico do Paleoceno-Eoceno (55,5 Ma; Cronin, 2009) 
•	 EECO: Ótimo Climático do Eoceno (52–50 Ma; Cronin, 2009) 
•	 Transição Eoceno-Oligoceno (EOT, ~34 Ma)
•	 AMOC: Início da Circulação Termohalina Meridional do Atlântico (~34 Ma; 

Hutchinson et al., 2019)
•	 Evento Mi–1 (23 Ma; Cronin, 2009)
•	 MMCO: Ótimo Climático do Mioceno Médio (18–14 Ma; Cronin, 2009)
•	 Intensificação da Monção do Leste Asiático (15–10 Ma; Tada et al., 2016) 

•	 Ótimo Climático do Plioceno Médio (MPTO, 4,5–3 Ma; Cronin, 2009) 
•	 MPT: Transição 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 bióticos incluem: 
•	 Extinção de foraminíferos de mar profundo no Paleoceno / Eoceno (P/E foram Ext.) 

(Thomas, 2007)
•	 Turnover de foraminíferos de mar profundo no Eoceno / Oligoceno (E/O foram 

turnover) (Thomas, 2007)
•	 Extinção de corais caribenhos no Oligoceno / Mioceno (O/M Caribbean coral Ext.) 

(Johnson et al., 2009)
•	 Turnover de foraminíferos do mar profundo do Mioceno Médio (Mid-Mio foram 

turnover) (~15 Ma; Thomas, 2007)
•	 Hotspot do Oeste do Tethys (Mesozóico 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 Arábico (23–16 Ma; Renema et al., 2008), 
•	 Extinção Pós-Istmo do Caribe (2–1 Ma; O’Dea et al., 2007)
•	 Extinção de Foraminíferos do Mar Profundo na Transição do Pleistoceno Médio 

(1,2–0,7 Ma; Hayward et al., 2007),
•	 Evento Mid-Brunhes do Árctico (0,43 Ma; Cronin et al., 2017) 
•	 Turnover de ostracodes de mar profundo do Mar do Japão (JS) (0,43 Ma; 

Huang et al., 2018)

Mantos de gelo:
•	 As durações dos mantos de gelo do Hemisfério Norte (NH) e da Antártica são de 

Zachos et al. (2001).
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FIGURA 2. Mudanças globais e principais eventos do Cenozóico. (a) Resumo do Cenozóico e (b) Plio-Pleistoceno. Os registros globais dos isótopos 
de oxigênio em águas profundas são de Zachos et al. (2001) para (A), e da stalk LR04 de Lisiecki e Raymo (2005) para (b). Os principais eventos tectô-
nicos (verde), climáticos (azul claro), bióticos (vermelho) e do manto de gelo (roxo) são ilustrados nesta figura. (c) Mapas paleogeográficos de Leprieur 
et al. (2016). Azul claro: oceano tropical profundo. Amarelo: recifes tropicais rasos. Branco e cinza claro: oceano profundo e águas rasas fora da fron-
teira tropical, respectivamente.



Oceanography  |  June 2020 21Oceanography  |  June 2020 21

DINÂMICA BIÓTICA EM ESCALAS 
DE MILHARES DE ANOS
Além de fornecer informações sobre a dinâ-
mica da biodiversidade e do clima em escalas 
de milhões de anos, amostras de testemunhos 
de sedimento também fornecem informações 
na escala de milênios. Variações na órbita da 
Terra ao redor do Sol resultaram em mudan-
ças no clima ao longo da história da Terra em 
escalas de tempo de 10.000 a 100.000 anos, o 
que está bem documentado nos registros de 
microfósseis bentônicos de δ18O (Figura 2B; 
Raymo et  al., 2004; Lisiecki e Raymo, 2005). 
As condições superficiais e profundas do oce-
anos mudam de acordo com a forçante orbital 
do clima global, da mesma forma que mudam 
as correntes oceânicas e as bio-províncias (em 
outras palavras, as regiões  ou províncias bio-
geográficas) (Cronin, 2009). Estas mudanças 
no Oceano são acompanhadas por mudanças 
na composição das comunidades de organis-
mos marinhos, e os microfósseis destes orga-
nismos então indicam as mudanças climáti-
cas nas escalas orbitais (Cronin et  al., 1996, 
1999; Cronin e Raymo, 1997). A forçante orbi-
tal impactou de forma repetida a estrutura das 
comunidades, com assembléias de microfós-
seis demonstrando que comunidades seme-
lhantes ocorrem repetidamente em condições 
ambientais semelhantes (Cronin et  al., 1996; 

Beaufort et al., 1997; Yasuhara e Cronin, 2008; 
Huang et  al., 2018). Esta associação 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 condições ótimas. Estudos 
de séries temporais em escala de tempo orbi-
tal, por exemplo, mostram consistentemente 
que a temperatura, e não 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 
ecológicas porque acredita-se que menos 
espécies tolerem fisiologicamente as condi-
ções em lugares mais frios do que em lugares 
mais quentes (Currie et al., 2004; Yasuhara e 
Danovaro, 2016). [Comentário dos traduto-
res: por outro lado, a grande diversidade atual 
no mar profundo demonstra que temperatu-
ras baixas não são um problema para os seres 
que habitam estes ecossistemas].

Mudanças 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 transição de ciclos de 
41.000 para 100.000 anos na Transição do 

Pleistoceno Médio e no Evento Mid-Brunhes. 
Por exemplo, foraminíferos bentônicos de 
mar profundo mostram um evento de extin-
ção global proeminente durante o Transição 
do Pleistoceno Médio (Hayward et al., 2007). 
Da mesma forma, alguns táxons de ostraco-
des com preferências por temperaturas mais 
quentes eram abundantes tanto no Ártico 
quanto no Atlântico Norte antes do Evento 
Mid-Brunhes (DeNinno et  al., 2015; Cronin 
et al., 2017). No entanto, após o Evento Mid-
Brunhes, os táxons adaptados a temperatu-
ras mais altas se extinguiram regionalmente 
no Ártico, e suas distribuições são agora res-
tritas às regiões mais ao sul (DeNinno et al., 
2015; Cronin et al., 2017). No Mar do Japão, 
espécies japonesas endêmicas de água fria 
substituíram as espécies circumpolares após 
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 microfós-
seis parecem mostrar estruturas de comunida-
des de acordo com as condições prevalecentes, 
indicando que a estrutura das comunidades 
pode ser determinística. Intensidades mais 
altas da forçante orbital, entretanto, podem 
levar à extinção. Como e por quê tais mudan-
ças levam a distúrbios bióticos generalizados 

Os padrões da biodiversidade Cenozóica de foraminíferos planctônicos 
(Ezard et al., 2011; Fraass et al., 2015) é surpreendentemente semelhante 
aos padrões de outros grupos marinhos, como tubarões (Condamine et al., 
2019) e nanofósseis calcários (Lowery et al., 2020; Rabosky e Sorhannus, 
2009), e também aos padrões regionais de plantas terrestres neotropicais 
(Jaramillo et al., 2006; Figura 3). Semelhanças nestes padrões incluem: 
(1) pico de biodiversidade no Eoceno (56-34 Ma), (2) um grande evento 
de extinção no limite Eoceno-Oligoceno, (3) uma fase de diversificação no 
Mioceno (para foraminíferos planctônicos e tubarões), e (4) uma alta diver-
sidade do Plioceno (para foraminíferos planctônicos e tubarões) (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 microfósseis calcários como foraminíferos 
planctônicos e nanofósseis calcários, alguns grupos de microfósseis sili-
cosos como diatomáceas e radiolários mostram padrões de biodiversi-
dade distintos (Lowery et al., 2020). Por exemplo, a diversidade de dia-
tomáceas aumentou durante os períodos mais frios, atingindo o pico na 
transição Eoceno-Oligoceno, e atingindo níveis mais altos durante o Plio-
Pleistoceno (Figura 3; Katz et al., 2005, 2007; Lazarus et al., 2014; Lowery 
et al., 2020). Os cetáceos apresentam tendências semelhantes às das 

diatomáceas, o que pode ser um indicativo de co-evolução dos dois gru-
pos (Berger, 2007; Marx e Uhen, 2010). Os contrastes entre os padrões 
de biodiversidade de microfósseis calcários e silicosos podem ocorrer 
porque pelo menos atualmente os microfósseis calcários tendem a ser 
dominantes e diversos em latitudes tropicais e subtropicais, enquanto 
os grupos silicosos são dominantes em mares polares (Rutherford et al., 
1999; Powell e Glazier, 2017; Dutkiewicz et al., 2020; Lowery et al., 2020). 
Assim, períodos mais frios podem favorecer diversidades mais altas em 
grupos de microfósseis silicosos, dada sua preferência por águas mais 
frias, ou talvez as diferenças reflitam viéses resultantes de processos de 
preservação e amostragem de microfósseis silicosos (Lowery et al., 2020). 

CAIXA 2. PADRÕES DA BIODIVERSIDADE DE MICROFÓSSEIS AO LONGO DO CENOZÓICO 
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não é bem compreendido, mas talvez possa ser explicado pela escala de per-
turbação ambiental. Mudanças em grande escala podem exceder as tolerân-
cias das espécies e / ou eliminar potenciais refúgios (Hayward et al., 2012).

DINÂMICAS BIÓTICAS EM ESCALAS DE SÉCULOS 
Estudos paleoceanográficos recentes de alta resolução (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 compreensão das res-
postas bióticas às mudanças climáticas em escalas de séculos, preenchendo 
a lacuna entre as escalas de tempo geológica e ecológica. Por muito tempo, 
a escala de tempo de séculos permaneceu como um “ponto cego” na análise 
ecológica, pois esta estava entre a as escalas de tempo de estudos de monito-
ramento ambiental baseados em dados biológicos sem reconstruções históri-
cas e a resolução da maioria das pesquisas paleontológicas (Yasuhara, 2019). 
Registros paleobiológicos com escala de séculos podem ser obtidos a par-
tir de microfósseis preservados em sedimentos depositados sob altas taxas 
de acumulação de sedimentos e ou sob condições que minimizam a mistura 
pós-deposicional dos sedimentos. Estes registros podem ser encontrados em 
depósitos de sedimentos transportados por correntes oceânicas. Por exem-
plo, sedimentos coletados no Site 1055 do ODP no talude da Carolina [EUA] 
registram taxas de sedimentação de ~23 cm por mil anos (Yasuhara et  al., 
2008). Este tipo de registro também pode ser encontrado em ambientes res-
tritos de bacias oceânicas marginais, que atuam como armadilhas naturais 
de sedimentos, e onde a anóxia [falta de oxigênio] local impede a mistura de 
sedimentos por animais. Por exemplo, as bacias da margem da Califórnia, 
a Bacia de Cariaco, e os fiordes íngremes (Yasuhara et  al., 2019c). Embora 
os padrões sazonais e anuais sejam provavelmente atenuados pela bioturba-
ção [mistura de diferentes camadas de sedimentos por animais], em muitos 
destes testemunhos de sedimentos, a turbação costuma ser minimizada em 
amostras de bacias anóxicas [sem oxigênio]. Ao se estudar estes testemunhos 
minimamente perturbados, as mudanças decadais na comunidade podem 
ser reconstruídas, preenchendo-se assim lacunas entre diferentes escalas de 
tempo (Kuwae et al., 2017; Salvatteci et al., 2018; vide a próxima seção).

Estudos pioneiros usando este tipo de registro no Golfo do México e na 
Bacia de Santa Bárbara, na Califórnia, documentaram respostas da biodi-
versidade a mudanças climáticas abruptas em escala de séculos (Flower e 
Kennett, 1995; Cannariato et  al., 1999). Recentemente, resultados prelimi-
nares documentando a resposta dos foraminíferos bentônicos a eventos de 
desoxigenação em escala centenária na Bacia de Santa Bárbara (Cannariato 
et al., 1999) foram complementados por dados de vários outros grupos ben-
tônicos, incluindo moluscos, foraminíferos, ostracodes e ofiuróides (Moffitt 
et  al., 2015; Myhre et al., 2017). Registros em escala de séculos que abran-
gem os últimos 20.000 anos no Atlântico Norte revelaram que a diversidade 
dos ostracodes bentônicos de mar profundo respondeu de forma rápida às 
mudanças na circulação oceânica profunda durante as mudanças climáticas 
abruptas dos intervalos Heinrich I (17.000-14.600 anos AP) e Younger Dryas 
(12.900-11.700 anos AP) e há 8,2 ka (8200 anos AP) (Yasuhara et al., 2008, 
2014; Yasuhara, 2019). Estes estudos também documentaram um rápido rear-
ranjo nas comunidades locais após as mudanças climáticas abruptas. Assim 
sendo, mesmo em escalas de tempo de séculos, o clima tem efeitos dramáti-
cos sobre a biodiversidade marinha. Pelo menos localmente, a resposta pre-
dominante às mudanças climáticas parece envolver mudanças na ocorrência 
geográfica de espécies e a recolonização posterior pelo mesmo pool de espé-
cies (Yasuhara e Cronin, 2008; Yasuhara et al., 2009; Yasuhara e Danovaro, 
2016). Extinções excessivas no futuro podem portanto afetar a resiliência 
destes ecossistemas.
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FIGURA 3. Clima e biodiversidade (vários grupos taxonômicos) 
do Cenozóico. De cima para baixo: registros isotópicos de oxigê-
nio (Zachos et al., 2001); curvas de biodiversidade de morfo-es-
pécies globais (Lowery et al., 2020); linhagens (Ezard et al., 2011) 
de foraminíferos planctônicos; tubarões lamniformes globais 
(Condamine et al., 2019), palinoflora neotrópica (Jaramillo et al., 
2006), nanofósseis calcários globais (Lowery et al., 2020), diato-
máceas globais (Lazarus et al., 2014), gêneros de cetáceos glo-
bais (Marx e Uhen, 2010; Uhen, 2020), e foraminíferos bentôni-
cos de profundidade do Oceano Austral e do Pacífico Equatorial 
(Thomas e Gooday, 1996). A formação inicial do gradiente latitu-
dinal de biodiversidade (GLB) dos foraminíferos bentônicos de 
mar profundo ocorreu há cerca de 37 milhões de anos.
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MICROFÓSSEIS E O ADMIRÁVEL 
NOVO ANTROPOCENO
A camada de sedimentos na superfície do 
fundo do oceano representa uma assembléia 
de microfósseis com mistura temporal, ou 
seja, organismos que viveram em momentos 
diferentes. Por causa da sedimentação 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 (bioturbação), uma amostra típica de sedi-
mento superficial de 1 cm de espessura repre-
senta em média a deposição ao longo de sécu-
los a milênios (Jonkers et al., 2019). Assim, a 
proporção dos microfósseis que registra con-
dições 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 perí-
odo pré-industrial, preservado em carapaças e 
restos  mineralizados de diversos organismos 
(Jonkers et al., 2019; Yasuhara et al., 2020).

Recentemente, Jonkers et  al. (2019) com-
pararam assembléias de foraminíferos planc-
tônicos 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 partículas para o fundo do mar nos últi-
mos 40 anos. Estes autores examinaram se as 
mudanças climáticas antropogênicas modi-

ficaram a composição das comunidades de 
plâncton marinho. Eles descobriram que as 
assembléias do Antropoceno diferem das 
comunidades pré-industriais, e as diferenças 
observadas na composição das espécies são 
consistentes com o efeito esperado devido às 
tendências atuais de mudança de temperatura 
(Jonkers et al. 2019). Similarmente, Moy et al. 
(2009) usaram carapaças de foraminíferos 
planctônicos coletadas em sedimentos super-
ficiais como referência para estudar a calcifi-
cação em foraminíferos planctônicos vivos. 
Estes autores descobriram que as carapaças de 
Globigerina bulloides modernas são cerca de 
um terço mais leves do que as dos sedimen-
tos, o que é coerente com a redução na calci-
ficação que se espera como resultado da aci-
dificação do Oceano no Antropoceno. Estes 
resultados foram recentemente confirmados 
por Fox et  al. (2020), que observaram cara-
paças mais finas em amostras recentes (Tara 
Oceans, 2009–2016) do que em amostras cole-
tadas pela HMS Challenger entre 1872–1876. 

Grandes coleções de amostras de sedimen-
tos superficiais, tanto modernas quanto histó-
ricas (ou seja, das últimas décadas e últimos 
séculos) (Rillo et  al., 2019), estão disponí-
veis para estudo, proporcionando uma opor-
tunidade de quantificar os impactos antró-
picos na composição de uma variedade de 
ecossistemas marinhos e nas características 
de suas espécies.

Áreas com taxas particularmente altas de 
sedimentação (por exemplo, ~50-100 cm por 
cem anos na Baía de Osaka, Japão, e >120 
cm por mil anos na Bacia de Santa Bárbara, 
EUA; Barron et  al., 2010; Field et  al., 2006; 
Yasuhara et  al., 2007) podem fornecer infor-
mações sobre os efeitos que a Humanidade 
está tendo sobre os ecossistemas marinhos em 
escalas temporais ainda menores. O estudo 
destes sedimentos revelou uma degradação 
significativa de ecossistemas marinhos margi-
nais causada pela eutrofização induzida pela 
Humanidade, resultando na hipóxia de águas 
profundas (Barmawidjaja et al., 1995; Cooper, 
1995; Cronin e Vann, 2003; Weckström et al., 
2007; Willard e Cronin, 2007; Yasuhara et al., 
2007, 2019c; Tsujimoto et al., 2008). 

Embora a forçante antropogênica seja o 
principal impulsionador das atuais mudanças 
na biodiversidade (Díaz et al., 2019), a variabi-
lidade natural na composição da comunidade 
também está em jogo, e a sobreposição destes 
dois fatores pode impedir a quantificação dos 
efeitos antropogênicos. Medir a variabilidade 
temporal da linha de base [ou seja, a variabili-
dade “natural”, sem o efeito antropogênico] é 
crucial para o cálculo da proporção da contri-
buição humana, mas é difícil alcançá-la sem 
estudos ecológicos de longo prazo que prece-
dem o Antropoceno. Os microfósseis forne-
cem estes dados de séries temporais sobre a 
composição das comunidades em várias esca-

Outra vantagem dos microfósseis é que está se tornando cada vez mais 
possível 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 são: lavar e peneirar os sedimentos; triar, iden-
tificar e montar os espécimes em suportes; e, para estudos de evolução 
fenotípica, medir características morfológicas dos espécimes. Os recen-
tes avanços tecnológicos e metodológicos podem reduzir substancial-
mente o tempo e o esforço necessários para algumas destas etapas.

Sistemas de triagem automatizados que utilizam frações peneira-
das de tamanhos específicos, separam os componentes das amostras 
em partículas individuais, e fazem imagens de cada partícula individual-
mente, podendo reduzir muito o tempo de triagem (de Garidel-Thoron 
et al., 2017; Itaki et al., 2020). Com base em amostras que já foram triadas 
e montadas, centenas ou milhares de microfósseis podem ser analisa-
dos simultaneamente em três dimensões, e analisados ​​algoritmicamente 
a partir de imagens de cada espécime. Características morfométricas 
básicas podem ser extraídas 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 são o resultado de décadas de trabalho de auto-
mação de metodologias, onde extraíam-se dados sobre partículas de 
maior tamanho, e que eram relativamente mais trabalhosas (Bollmann 
et al., 2005; Knappertsbusch et al., 2009). Com base em um número sufi-
ciente de conjuntos de dados, que podem ser usados no treinamento 
destes sistemas de informação, as redes neurais convolucionais agora 
conseguem identificar foraminíferos planctônicos, cocolitoforídeos e 
radiolários com precisão semelhante à de taxonomistas (Beaufort e 
Dollfus, 2004; de Garidel-Thoron et  al., 2017; Hsiang et  al., 2019; Itaki 
et al., 2020). Dado este contínuo desenvolvimento, é possível de se ima-
ginar um futuro próximo em que todo o fluxo de trabalho de processa-
mento de amostras e extração 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 poderão ser muito maiores, mais densos e com mais quan-
tidade de dados do que é viável  atualmente.

CAIXA 3. 
AUTOMAÇÃO 
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las temporais, embora para um conjunto limi-
tado de táxons. Por exemplo, usando dados 
de foraminíferos planctônicos, Lewandowska 
et  al. (2020) comparam a magnitude da 
mudança da biodiversidade em escalas tem-
porais de décadas a milhões de anos. Eles des-
cobriram que, como esperado, a mudança na 
biodiversidade foi a maior na escala de tempo 
mais longa (multi-milhões de anos) e dimi-
nuiu em escalas de tempo mais curtas. No 
entanto, elas observaram mais recentemente 
mudanças relativamente grandes na compo-
sição da comunidade, comparáveis ​​à magni-
tude das mudanças na escala de tempo mais 
longa. A magnitude da turnover [substituição 
de espécies por outras em uma comunidade] 
recente é sugestiva de um grande efeito antro-
pogênico, 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 “ruído estatístico”.

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

et al., 2017; Salvatteci et al., 2018). Estes regis-
tros mostram que a dinâmica das popula-
ções de peixes é mais complexa e específica 
para cada região do que aquelas descritas com 
base em dados de pesca do século XX, com 
clara correlação em todo o Pacífico entre as 
populações de anchova e sardinha e as oscila-
ções decadais do Pacífico (Chavez et al., 2003; 
Kuwae et al., 2017; Salvatteci et al., 2018). Em 
suma, séries temporais modernas e históricas 
de monitoramento biológico de longo prazo 
são escassas (por exemplo, Chavez et  al., 
2003; Engelhard, 2005; Lotze e McClenachan, 

2014), especialmente nos trópicos (Dornelas 
et  al., 2018; Blowes et  al., 2019), mas aque-
las que estão disponíveis são extremamente 
valiosas para a comparação entre a magnitude 
da mudança da biodiversidade observada no 
registro fóssil, com aquela observada em res-
posta a forçantes antropogênicas e climáticas.

PERSPECTIVAS PARA O FUTURO
Devido à continuidade e a grande ampli-
tude nas idades dos dados de testemunhos 
de sedimentos marinhos é possível avaliar a 
importância relativa das mudanças climáti-
cas abruptas em comparação com as graduais 
para as espécies e as comunidades, levando-
-nos a um entendimento refinado (e que está 
melhorando cada vez mais) das mudanças cli-
máticas passadas. A importância das esca-
las espaciais e temporais na (macro)ecologia 
e (macro)evolução é bem conhecida (Brown 
e Maurer, 1989; Benton, 2009; Blois et  al., 
2013), com os padrões e forçantes diferindo 
no espaço (Chiu et al., 2019; Jöst 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 investigação destas dinâmicas em múl-
tiplas escalas temporais (Lewandowska et al., 
2020). As interações bióticas geralmente ten-
dem a controlar a dinâmica em escalas espa-
ciais e temporais menores, enquanto os fato-
res físicos do clima, parecem dominar a 

dinâmica biótica em escalas maiores (Benton, 
2009; Yasuhara et al., 2016). No entanto, exis-
tem lacunas em nosso entendimento teórico 
dos por quês disso ocorrer, das escalas tem-
porais nas quais os fatores físicos começam a 
dominar, e da importância relativa de even-
tos abruptos curtos, mudanças cíclicas e ten-
dências seculares de longo prazo na dinâmica 
de espécies e ecossistemas. Estudos continua-
dos de testemunhos de sedimentos marinhos 
podem ajudar a preencher estas lacunas, par-
ticularmente com comparações entre as esca-
las de tempo do Antropoceno, de séculos, de 

milênios e de milhões de anos.
Independentemente da escala temporal, os 

estudos paleobiológicos, especialmente aque-
les que examinam a relação entre o clima, a 
biodiversidade e o funcionamento do ecos-
sistema, fornecem informações sobre a res-
posta potencial da biodiversidade às mudan-
ças climáticas atuais. O ritmo e a escala dos 
impactos antrópicos sobre os ecossistemas 
e serviços ecossistêmicos continuam sendo 
uma grande preocupação (Díaz et  al., 2019). 
Estima-se que as mudanças climáticas tenham 
um impacto acelerado sobre o oceano, mas os 
desafios no uso de dados ecológicos de relati-
vamente curto prazo para entender as conse-
quências de longo prazo para a biodiversidade 
e os ecossistemas permanecem significativos. 
Testemunhos de sedimentos com microfós-
seis podem ajudar a elucidar as relações entre 
o clima e padrões espaciais da biodiversidade 
(por exemplo, Yasuhara et  al., 2012c, 2020), 
riscos de extinção (por exemplo, Harnik et al., 
2012; Finnegan et  al., 2015), linhas de base 
naturais (por exemplo, Yasuhara et al., 2012a, 
2017b), e consequências bióticas nas esca-
las de tempo evolutivas (por exemplo, Ezard 
et al., 2011).

No entanto, estudos que relacionem per-
cepções paleoecológicas às mudanças ecoló-
gicas modernas permanecem escassos, e estas 
percepções não necessariamente contribuem 
para informar a política global. Identificar 
e circunscrever os limites de tal transposi-
ção permanece um desafio, particularmente 
devido aos vieses taxonômicos da preserva-
ção e à rapidez das mudanças modernas. Para 
enfrentar esses desafios e garantir que os dados 
paleoecológicos complementem os dados eco-
lógicos modernos e, quando apropriado, con-
tribuam para avaliações e políticas (por exem-
plo, IPBES [Plataforma Intergovernamental 
de Políticas Científicas sobre Biodiversidade e 
Serviços Ecossistêmicos], o Quadro Global de 
Biodiversidade pós-2020 da CDB [Convenção 
sobre Diversidade Biológica]) pode oferecer 
uma oportunidade a ser explorada. Estudos 
a partir de testemunhos de sedimento forne-
cem uma perspectiva de longo prazo sobre 
as relações entre clima e biodiversidade, que 
pode contextualizar as mudanças ecológicas 
nos ambientes marinhos modernos e forne-
cer percepções que ficariam desconhecidas. 

 “Embora não tenhamos uma verdadeira máquina 
do tempo, a oportunidade oferecida por esta “máquina 
do tempo biológica” permanece excepcional.

”
.
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