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ABSTRACT

The highland sandstones of southeastern Venezuela, termed collectivelly Pantepui, are one of the most
wonderful landscapes of the planet because their biogeographical conditions have concentred hot spots
of high endemicity, importantly birds. Analysis of some theories about the origins of endemics Pantepui
bird fauna, would invoke an “andean origin” via Llanos; nevertheless, such theories revealed serious
discordances: a) if the south american migrating land birds movements seem to have had a directional
pattern northern-southern: how well can we to explain a “pantepuian colonization” western-eastern? b)
if, geologically, orogenesis of Guayana Shield is much more ancient to Andes, some “chance
colonization” could have enterprised from a vice versa route: Pantepui-Andes. c) if, ecologically and
phytophysiographically, both the tropical and subtropical conditions of northern and northeastern
venezuelan cordilleras are highly similar to guianan highlands than Andes ones (e.g.,
“messenerhebung” effect) and formerly both formations was nearest, logically, | would suggest a new
route through those cordilleras, to avoiding the enormous llanean hopping (1000 km) and their
antagonistic ecological features. On the grounds, it would allow to explain, partially: 1) Occurrence of
guianian species, e.g., Nannopsittaca panychlora, relict on peninsula of Paria 2) That pantepuian
species are nearest allied, numerically, with northern and eastern cordilleras species than such as andean
ones. It seems likely that cordillerean route, ecologically more accesible only having two barriers,
depresion of Unare and Pantano Oriental, on the one hand, and the conspicuous amount of
paleoendemic elements, on the other hand, it allow me to infer that the Pantepui region resulted an
important diversification center instead colonization center bird fauna in ancient times. Such
assumption should empathize, partially, with the controvertible croizatian school, which have inquired
since long ago with the mayrian viewpoints about pantepuian bird fauna origin. In light the ever-
increasing effects of new empirical and theorical findings, I argue contribution, consistence and current
of the theories so far postulated, by using the latest scientific conceptual achievements. Nevertheless,
my interpretations should be considered merely a working model based on a number of inferences to it
may serve for testing the biogeographical pattern of several lineages of tepuian bird fauna.
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RESUMEN

Uno de los biomas més espectaculares del planeta lo constituyen las mesetas primigenias o Pantepuy—
del SE de Venezuela, debido, entre otros, a que sus singulares condiciones biogeograficas le han
permitido albergar una notoria cantidad de endemismos, y donde las aves estan particularmente bien
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representadas. Un andlisis de las teorias que tratan de explicar el “origen andino” de la avifauna del
Pantepuy guayanés colonizado a través de Los Llanos permiten entrever varias incongruencias: a) si el
movimiento de las especies migratorias americanas tiene un patrén direccional Norte-Sur, ;Como
podria explicarse una “colonizacion” Oeste-Este? b) si, geolégicamente, la orogénesis guayanesa es de
mayor antigliedad que la andina, es plausible que la colonizacion si la hubo sucediera en sentido
contrario: Pantepuy-Andes. c) si, ecoldgica y fitofisiograficamente, las condiciones tropicales y
subtropicales de las cordilleras centrorientales venezolanas son mas similares a las pantepuyanas (e.g.,
efecto “messenerhebung™) y otrora, al parecer, los limites de ambas formaciones estuvieron mas
cercanos, es logico sugerir una ruta alterna de dispersion a través de aquéllas, la cual sortearia el enorme
trecho 1000 km y las condiciones biogeocliméticas antagonicas llaneras. Esto pudiera explicar, en parte:
1) laocurrencia de especies guayanesas e.g., Nannopsittaca panychlorarelictas en la peninsula de Paria,
mas no en Los Andes 2) el hecho de que las especies pantepuyanas estén numéricamente mejor
representadas (y, por ende, quiza mas emparentadas) en las regiones nororientales y cordillera de la
Costa que en Los Andes. La ruta cordillerana, ecol6gicamente mas accesible teniendo sélo la Depresion
de Unare y el Pantano Oriental como solucién de continuidad, por un lado, y el notorio nimero de
elementos paleoendémicos pantepuyanos, por otro, permiten inferir que el Pantepuy, mas que un centro
de colonizacién lo fue de radiacion. Esta posicién empatizaria, parcialmente, con la controversial
escuela croizatiana, enfrentada de marras con la mayriana, acerca del origen de la avifauna venezolana.
Al respecto se discute la contribucion, consistencia y vigencia de las teorias hasta ahora propuestas, a la
luz del surgimiento de nuevos conocimientos ornitolégicos en materia ecoevolutiva. Aun asi, estas
interpretaciones deben considerarse meramente como inferencias que pudieran servir de modelo para
explicar otro probable patron biogeogréafico para laavifaunatepuyana.

Palabras clave: revision, hipotesis, avifauna, biogeografia, pantepuy.

) En tal contexto, Venezuela cuenta con uno de
INTRODUCCION los paisajes mas espectaculares del planeta,
desde el punto de vista paleoecoldgico,
biogeogréfico y escénico (Vuilleumier 1971,
Si bien la avifauna venezolana esta Croizat 1976, Steyermark 1979, Cracraft
considerada como una de las mejores 1985, Barreat et al. 1986, Huber 1988,
conocidas a nivel de Sudamérica, en cuantoa ~ Cracraft y Prum 1988, George 1989, Rull
la composicion y la distribucion de las 1991, Jaffe et al. 1993), constituido por las
especies (Dickerman & Phe|ps Jr. 1982, mesetas primigenias denqmlnadas tepuis o
Willard et al. 1991, Phelps Jr. & Meyer 1994,  tepuyes y Pantepuy al conjunto- del sudeste
Lentino 1997, Zimmer & Hilty 1997), su de Venezuela (Fig.1); entre otras cosas,
origen e historia biogeografica (Phelps 1966, ~ debido a la notoria cantidad de endemismos
Mayr & Phelps Jr. 1967, Cook 1974, Croizat  especificos y subespecificos que alberga, y
1976, Vuilleumier & Ewert 1978, Simpson & donde las aves estan particularmente bien
Haffer 1978, Cracraft 1985, Haffer 1985,  representadas (Phelps Jr. & Meyer 1994). De
1987, Cracraft & Prum 1988, Medina 1993, hecho, dentro de sus singulares condiciones
Nores 2000, Pérez & Lew 2001) ameritan una ecoldgicas hay consenso entre varios autores
discusion pormenorizaday exhaustivaaparte. ~ —€xcepti excipendis (e.g., Huber 1988, Rull
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1991)-, en que, en rigor, los tepuyes se
comportan como “islas de bosques
subtropicales frescos y humedos en medio de
un mar de llanuras tropicales” (sic Mayr &
Phelps Jr. 1967).

Sin embargo, la reconstruccion de las
condiciones paleoecoldgicas de una region
determinada usualmente involucra
antecedentes geohistéricos, elementos
climaticos y factores fisicos (e.g., Rull 1991,
Whippleetal. 1999, Peizhenetal. 2001, Lean
& Rin 2001), los cuales se pueden tornar
controversiales cuando se relacionan a la
distribucion bidtica: verbigracia Sudamérica
(Croizat 1976, McDowall 1978, Vuilleumier,
19881, Jaffe etal. 1993, Marroig & Cerqueira
1997, Haberle & Maslin 1999, Nores 2000,
Bueno-Hernadez & Llorente 2000, Behling
& Lima 2000, Rangel 2001, Vanzolini 2001,
Grehan 2001, Behling & Negrelle 2001,
Auler & Smart 2001, Pérez & Lew 2001,
Colinvaux & De Silveira 2001, Ledru et al.
2001, Yuri & Mindell 2002, Irestedt et al.
2002).

Con todo, la génesis del Escudo Guayanés,
asiento de la formacion Pantepuy, data del
Precambrico, y la geomorfologia tepuyana
del grupo Roraima se inici6 en el Mesozoico
con fases erosivas durante el Terciario y
Cuaternario (Schubert & Fritz 1985, Schubert
1988, Bricefio & Schubert 1990).

Por otra parte, un hecho al parecer
geohistéricamente aceptado es que el
Pantepuy seria el remanente erosionado
durante eones de lo que fue, 250 a 450 mill de
afios atras, un vasto platé del supercontinente
Gondwana, el cual comenzd a fraccionarse y
a derivar hace ca. 90 mill de afios (Prance
1978, Cooper et al. 2001), moldeando lo que
en la actualidad es Sudamérica.
Posteriormente, con los cambios
geoclimaticos entre otros, la orogénesis
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andina, las fluctuaciones paleoclimaticas
glaciales e interglaciales y las fuerzas
erosivas— se termin6 de modelar a lo que es
actualmente su fisiografia (Schubert & Fritz
1985, Barreat et al. 1986, Bricefio & Schubert
1990, Rull 1999) y los rasgos biogeograficos
que lo caracterizan: palmariamente, una biota
compuesta por un significativo nimero de
especies endémicas (Croizat 1976, Phelps Jr.
1977, Simpson & Haffer 1978, Steyermark
1979, 1980, Dickerman & Phelps Jr. 1982,
Cracraft 1985, Barreat et al. 1986, Huber
1988, 1997, Jaffe etal. 1993, Cracraft & Prum
1988, Phelps Jr. & Meyer 1994, Nores 2000)
convisos definitivamente relictuales.

Teorias sobre el Origen de la Avifauna del

Pantepuy

Acerca del origen y biogeografia de los
elementos que componen la avifauna
subtropical del Pantepuy (Mayr & Phelps Jr.,
1967; Pérez & Lew, 2001) existen posiciones
a favor —afincadas en los dispersalistas (e. g.,
Miller 1972, McArthur 1972, Simpson &
Haffer 1978, Briggs 1984)-; y otras,
antagonicas a estos Ultimos, marcadamente
controversiales —i.e., los panbiogeografistas
(e.g.,Croizat 1976, Nelson 1977, Craw 1982,
Morrone & Crisci 1990, Bueno-Hernandez &
Llorente 2000, Grehan 2001, Nelson &
Ladiges 2001)- o ambivalentes (véase
Grehan 2001), en cuanto a su derivacion de
elementos andinos, por la supuesta
colonizacién del Pantepuy desde los Andes a
través de los Llanos colombo-venezolanos.
En virtud de ello, varias teorias han venido
siendo postuladas para explicar el origen y
biogeografia de dicha avifauna, viz., Plateau
(mesetas), Clima fresco, Clima frio
modificada/Puentes montafiosos, Cambio de
habitat, Dispersion a larga distancia y
Panbiogeografica (Pérez & Lew 2001).
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Teoriade laMeseta

Esta posicion basicamente se sustenta en la
premisa de que la fauna pantepuyana seria el
remanente relicto de otra que ocupd un area
mas extensa, antes de ser reducida, por
procesos erosivos, a lo que vemos hoy
(Chapman 1931). Analogamente, Tate (1938)
las precisa como islas faunales cuyos
elementos, una vez separados
geograficamente, y luego del ascenso
progresivo de los altiplanos, fueron
desarrollando adaptaciones a los cambios
ambientales, donde unos lo lograron en
algunos tepuyes, mientras en otros, por
“alguna condicién enemiga”, no; justificando
con ello, la ocurrencia de unas especies en
unos tepuyes, mas no en otros.

Mayr & Phelps Jr. (1967) refutan a Chapman
y Tate, basados en la cronologia del Pantepuy
y los Andes, con el supuesto alternativo de
que el limite occidental y norte de esa gran
peniplanicie primigenia eran los Andes y las
cordilleras costeras venezolanas,
respectivamente, y esgrimen, en
consecuencia, que el fraccionamiento de la
gran meseta fue muy anterior a que hubiesen
aparecido, por evolucion, los elementos que
componen la avifauna. También aducen,
ambos autores, que la distribucion irregular y
los diferentes grados de diferenciacion
avifaunal dentro del Pantepuy, o entre los
parentescos mas cercanos, contradicen la
suposicion de que la actual avifauna sea el
remanente de otra que estuvo mas
ampliamente extendida en una gran meseta
uniforme.

Teoriadel ClimaFresco

Esta teoria, igualmente compartida por
Chapman vy Tate, enfatiza la posibilidad de
una baja general de las temperaturas en el
Pleistoceno, la cual facilito el acceso de las
especies hacia el Pantepuy. Mayr & Phelps Jr.
(1967) nuevamente discrepan, pues, de ser
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asi, “la fauna debiera ser uniformemente
distinta de aquella de la cual se derivo, y
encontrariamos una fauna mas o menos
uniforme por todo Pantepuy”; por lo que no
debid de haber tal enlace climatico —reiteran-—,
y afirman: “se trataba esencialmente de una
corriente ininterrumpida, que disminuia
durante las épocas geoldgicas calidas y mas
secas y aumentaba vigorosamente durante las
mas frias y himedas como la de las épocas
glaciales”.

Teoria del Clima Frio Modificada/Puentes
Montafiosos

Esta propuesta (Cook 1974) sumariza que
ciertas mesetas de poca altura, < 900 m, del
sudeste de Colombia, probablemente
funcionaron como puentes de paso durante la
época de méaxima glaciacion, cuando la
vegetacion subtropical se ubicaba a un nivel 1
000 m mas baja, por lo que debié haber una
inmigracion discreta durante estos periodos
glaciales. Las correlaciones halladas por
Cook (1974), basadas en las tasas de
extincion y la variacion altitudinal,
sustentarian parcialmente esta teoria.

Teoriadel Cambio de Habitat
Esencialmente postula la derivacion de la
avifauna pantepuyana de elementos
tropicales de las llanuras, que prefirieron
cambiar de habitat. Mayr & Phelps Jr. (1967)
aceptan que buena parte de los elementos
subtropicales del Pantepuy (39%) se
constituyé dentro de esta teoria de
“segregacion altitudinal”.

Teoriade la Dispersion a Larga Distancia

Fue considerada en su tiempo, la mas
“contundente” de las teorias. Sin embargo, la
propuesta de colonizacion a saltos de “isla en
isla” proveniente de lugares distantes (Mayr
& Phelps Jr. 1967) es sefialada como
definitivamente improbable para algunos
investigadores (e.g., Croizat 1976),
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particularmente, por la extensién y
condiciones ecoldgicas del &rea a sortear: las
Ilanuras colombo-venezolanas. No obstante,
mediante varios ejemplos sus autores trataron
de demostrar los rutinarios saltos
kilométricos practicados por especies
colonizadoras insulares, las cuales, al
contrario de las especies saltadoras
intracontinentales, no tienen siquiera lugares
de parada y reabastecimiento. La
colonizacion -aseguraban— se debié dar
como un proceso continuo, el cual se
aceleraba durante los periodos climaticos
menos hostiles en las llanuras, realizdndose
gran parte de aquella en “vuelos muy largos”.
Ademas, aducian que el tepuy guayanés mas
cercano (cerro Paraque) esta a tan s6lo 500
km de los Andes colombianos. En fin, si se
eliminan los cantilicolas y los *viejos
endémicos” (paleoendémicos) concluian,
esta teoria aceptaria dos probables origenes
de los elementos orniticos subtropicales
pantepuyanos, estos son: a) los derivados de
la fauna tropical (39%) y b) los colonizadores
de largadistancia (61%).

Teoria Panbiogeografica

Los postulados de esta teoria (Croizat 1976)
rebaten radicalmente la posicion mayr-
phelsiana y todos sus adeptos (e.g., Mayr &
Phelps Jr., 1967; Haffer 1969, McArthur
1972, Cook 1974, Briggs 1984), opugnando
consideraciones geoldgicas y biogeograficas
a la teoria saltadora andina. Alude que en
épocas primigenias, probablemente a finales
del Jurasico superior, en el supercontinente
Gnico o Gondwana, ya los organismos
precursores de la fauna actual existian en lo
que hoy es el Pantepuy; luego vino un periodo
de evolucién geobioldgica de 70 mill de afios
hasta su diferenciacion moderna. Hacia
finales del Terciario inferior, con la
orogénesis laramidica y el levantamiento de
Los Andes, se dividio la antigua region en dos
grupos geograficamente distintos:
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andino/cordillerano y el tepuyano, y, a su vez,
por una probable is6stasis compensatoria, el
piso tepuyano fue levantado hasta las alturas
actuales de 2 000 y 3000 m (Roraima, Duida,
La Neblina), quedando, sin embargo,
remanentes muy erosionados, e.g., La
Macarena, en Colombia, cerros ElI Negro y
Tabaro, en Venezuela, y otros al borde del
“escudo brasilefio”, como testigos de una
region prelaramidica que abarcaba limites
muchos mas extendidos, demostrado por
claras relaciones biogeograficas; es decir que,
en resumidas cuentas: “los mundos
bioldgicos, hoy ‘'andino-cordillerano’ y
'tepuiano’, enlazados por vinculos de més o
menos remota consanguinidad: siguen asi, ya
que tuvieron progenitores 'prelaramidicos' en
comun desde, por lo menos, el Jurésico hasta
el Terciario inferior, cuando la orogénesis,
por un lado, y la erosion, por otro, empezaron
a partir sus descendientes en grupos
particulares geograficamente, mas de
ninguna manera todos filogenéticamente
distintos: 'andino-cordillerano’, por un lado,
‘tepuiano’ y, en general, de los ‘escudos’, por
otro.” (italicas mias, mayusculas en el
original).

Consistenciay vigencia de los postulados vs
nuevos hallazgos

La comprension de los procesos
evolucionarios que generaron la diversidad
de la avifauna neotropical desafia los puntos
de vista de no pocos ec6logos y biogedgrafos,
y ello es evidente en las variopintas
propuestas que, en el caso de Pantepuy, han
surgido.

Asi, a pesar de que la naturaleza y dindmica
geosedimentaria del Escudo Guayanés no ha
permitido la obtencion de registros
bioestratigraficos de invertebrados, y menos
aun de fosiles vertebrados (Odreman 1997),
que refuercen las inferencias
paleopalinologicas (Rull 1991) vy
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biogeograficas que sustentan las diferentes
teorias sobre la génesis y biogeografia de la
biota pantepuyana (Pérez & Lew 2001), y en
particular la avifauna, los eventos que
finalmente la conformarian ineludiblemente
estuvieron sujetos a los requerimientos
ecologicos intrinsecos y extrinsecos que
caracterizaron, en tiempos pretéritos, a cada
taxdn y su entorno vivencial, e.g., migracion,
vagilidad, ritmos circanuales, cambios
climaticos. Estas y otras variables deben ser
reanalizadas, integral y exhaustivamente, a
raiz de los hallazgos en las Gltimas décadas
(e.g., Konishi et al. 1989, Winkler & Leisler
1992, Jeffree & Jeffree 1994, Klicka & Zink
1997, Cooper & Penny 1997, Whittaker et al.
2001). De igual modo deben considerarse los
novedosos enfoques sobre relaciones
sistematicas a nivel filogeografico (e.g.,
Bermingham & Moritz 1998) que,
combinados con la taxonomia
morfoevolutiva moderna (Rohlf & Marcus
1993, Bock 1999), virtualmente le han dado
un vuelco a las relaciones filogenéticas de los
diferentes linajes aviares (Sybley & Monroe
1990, Barrowclough 1992). Y sin desestimar,
I6gicamente, lo atinente a tasas mutageénicas,
segregacion ecoldogica (Morell 1999,
Thomson 1999), dindmica metapoblacional
(e.g., Gilpin & Hanski 1991) y otros
basamentos ecoevolutivos (e. g., Kimura
1989, Admunson & Lauder 1994, Feduccia
1995, Margalef 1996, Cooper & Penny 1997,
Gavrilets et al. 2000, Whittaker et al. 2001,
Mehnavar & Jackson 2001, Elredge et al.
2005), en virtud de los cuales se engranan y
respaldan gran parte de los propositos y
métodos que rigen la biogeografia.

De entrada, las elucubraciones y evidencias
de Feduccia (1995), Cooper & Penny (1997),
Noriega (1998) y Ldpez (2001), entre otros,
desmentirian el argumento de que el
fraccionamiento de la gran meseta fue muy
anterior a que hubiesen aparecido, por
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evolucion, los elementos que componen su
avifauna (sic Mayr & Phelps Jr. 1967).

Ahora bien, existen algunas consideraciones
que parecieran sustentar el hecho de que los
tepuyes del bloque Roraima de mayor
extension territorial, pero més alejados de los
Andes (Fig. 2) alberguen un mayor nimero de
endemismos que el resto mas esparcidos y
cercanos a dicha cordillera, que haya ciertas
especies en unos tepuyes pero no en otros y la
existencia de una distribucion irregular de las
especies endémicas.

En principio, conocemos que,
ecologicamente, los factores estocasticos que
condicionan las tasas de extincion afectan con
una mayor intensidad a las poblaciones més
pequefias que a las grandes; en ese sentido,
Briggs (1984) hipotetizaba que los procesos
de especiacion se ven afectados por el tamafio
de la poblacién y la cantidad de variacion
genética, por lo que los ritmos de especiacion
de las poblaciones grandes son mas lentos que
los de las poblaciones periféricas las cuales
estan aisladas y son de menor tamafio. Por su
parte, Gavrilets et al. (2000) y Belliure et al.
(2000) aducen que las especies con ambitos
de distribucion regional o local méas pequefios
y menor capacidad de dispersién tienden a
manifestar una mayor tasa de especiacion. En
contraste, Bibby et al. (1992) pregonan que la
rigueza de las zonas de endemismaos orniticos
(EBAs, por sus siglas en inglés) se
incrementan con el area.

En este contexto, la fraccion pantepuyana del
bloque Roraima, territorialmente de mayor
extension y mas agrupada y, tedricamente,
con mayor nimero de habitat y manchones
vivenciales que los tepuyes relativamente
maés distanciados del bloque occidental, se
deberia esperar que sostuvieran demos mas
abundantes y con mas riqueza especifica y
endémica, lo cual es evidente para Pantepuy
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(Phelps Jr. & Meyer 1984). El presuntivo
alegato de ocurrencia de especies en unos
tepuyes mientras en otros no (Tate 1938),
pudiera justificarse apelando a las
consideraciones metapoblacionales (Gilpin
& Hanski 1991), pues no se puede descartar
gue muchas de las subpoblaciones de los
tepuyes se comportaran en primer término
como metapoblaciones, dada la relativa
cercania que hay entre muchos tepuyes,
donde las subpoblaciones mas pequefias
experimentarian mayor probabilidad de
extincion. Y es que, aparentemente, la
variacion geogréafica, en ultima instancia,
puede conducir a la subdivision de las
poblaciones en unidades reproductivamente
aisladas a pesar de la migracion, aun si hay
intercambio ocasional entre poblaciones
vecinas, y no parecen impedir la especiacion
rapida (Morell 1999, Gavrilets et al. 2000);
por otro lado esta el efecto Rapoport, que es la
tendencia de las especie tropicales a tener
areas de distribucion mas pequefias que las de
las zonas templadas (Stevens 1989).

Adicionalmente, el intracruzamiento y la
pérdida de heterocigocidad pueden funcionar
como obstaculos reales para la supervivencia
de las poblaciones aisladas (Graves 1988),
sobre todo si hay cuellos de botella
poblacionales o eventos fundacionales
(Gavrilets & Hastings 1996), que provoquen
éxodos y/o extinciones de fondo de algunas
especies, lo cual bien pudo haber ocurrido con
varias en Pantepuy; tanto es asi, que Cook
(1974) alegaba que el nimero de especies de
la avifauna altitepuyana actual dependi6 de la
probabilidad de una extincion total de la
avifauna de los tepuyes de menor elevacion o
de la cantidad de tiempo que estos estuvieron
interconectados por corredores boscosos, y
enfatiza que la extincion durante el
Pleistoceno y la topografia y la altura de
muchos tepuyes fueron los factores mas
significativos en la diferenciacion de la
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avifauna de Pantepuy. No obstante, se debe
comprender que tales extinciones debieron
depender, en parte, de la tasa diferencial de
mutaciones acumuladas (Higgins & Lynch
2001) caracteristica de cada taxén, del tipo,
tamafo y persistencia de metapoblaciones
(Gilpin & Hanski 1991) y de los efectos del
dominio medio en la riqueza especifica
(Colwell & Lee 2000), entre otros (sin
embargo, la cantidad de endemismos
subespecificos y especificos de Pantepuy no
parece haber tendido a favorecer los
intercambios consuetudinarios
caracteristicos de un comportamiento
metapoblacional). Holmes et al. (1994),
mediante modelos matematicos, han
evidenciado que el tamafio minimo critico de
un hébitat para sustentar una poblacién
determinada va a depender de la tasa de éxodo
de los organismos, del grado de condiciones
adversas letales de los ecosistemas aledafios y
de la geometria del manchén vivencial, lo que
combinado con la habilidad intrinseca
competitiva diferencial para sobrevivir de la
especie y la distancia de dispersién van a
condicionar las tasas de invasion.

Estas cuestiones son cruciales si
consideramos las relaciones evolucionarias
especie-area (Zimmerman & Bierregaard
1986, Losos & Schluter 2000, Gavrilets et al.
2000) en estas formaciones fisiograficamente
tan singulares, y en apariencia aisladas, las
cuales pudieron ocasionar que los
mecanismos de divergencia ecoldgica
aparecieran antes que las incompatibilidades
genéticas (Grant & Grant 1997), con énfasis
en los demos periféricos. En este sentido,
Losos & Schluter (2000), por ejemplo,
apuntan que en los ecosistemas insulares la
tasa de especiacion se incrementa con el area
(véanse también Sol (2000) y Blondel (2000).
Pero, en contraste, Huber (1988) considera el
aislamiento de los tepuyes, segin imagenes
satelitales, mas como una exageracion visual
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gue como una verdadera inaccesibilidad
orografica, afirmando que en sélo 8 de 38
tepuyes floristicamente listados por él se
puede asegurar que tienen cumbres
relativamente aisladas. Rull (1991), por su
parte, tampoco sustenta tal aislamiento
basandose en datos paleopalinoldgicos,
aunque asoma que la variabilidad climética a
la que pudieron estar sometidos, apoyaria la
tesis del refugio (Haffer 1969, Mayr & O'hara
1986) pese a las discrepancias de no pocos
autores al respecto (e.g., Croizat 1976, Endler
1982, Connor 1986, Schubert 1988, Jaffe et
al. 1993, Bush 1994, Colinvaux 1998,
Haberle & Maslin 1999, Colinvaux & De
Oliveira 2001).

En todo caso, resultaria una ligereza tratar de
“insularizar” el Pantepuy (e.g., Cook 1974),
como se ha hecho para las cumbres andinas
(e.g., Vuilleumier 1970, Vuilleumier & Ewer
1978, Vuilleumier & Simberloff 1980), para
explicar su alto grado de endemicidad
ornitica (Cracraft 1985, Phelps Jr. & Meyer
1984), sin aplicar andlisis y criterios
cientificos cualicuantitativos mas rigurosos
(e.g., Connor & Symberloff 1979, Alatalo
1982, Barrowclough 1992, Harold & Mool
1994, Rahbek, 1997; Bermingham & Moritz,
1998; Myers & De Graves 2000, Losos &
Schluter 2000, Sol 2000, Blondel 2000,
Garcia & Fjeldsa 2000, Poertner 2001,
Whittaker et al. 2001, Grehan 2001) de caraa
su historia y condiciones ecoldgicas y
orograficas, tanto actuales como primigenias.
Y a sabiendas de que presenta dos bloques
ecoldgicos avifaunal y fitofisiograficamente
relativamente distintos a cada lado del rio
Caroni (Mayr Jr. & Phelps 1967, Phelps Jr.
1977, Steyermark 1980, Cracraft 1985,
Bricefio & Schubert 1988, Huber 1988, 1997,
Lentino & Bosque 1989, Barrowclough &
Escalante 1990, Rull 1991, Pérez & Lew
2001).
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En cuanto a la Teoria del Clima fresco, los
andlisis paleoclimaticos de Schubert (1988),
Rull (1991, 1999), Bush (1994), Colinvaux
(1998), Mayle et al. (2000), Vanzolini (2001)
y Colinvaux y De Oliveira (2001) para las
regiones amazoénica y andina parecen
ajustarse mas a las presunciones de Chapman
y Tate (véanse también Huber 1988, Whipple
etal. 1999, Hosltetler & Clark 2000, Cowling
et al. 2001, Haffer 2001). Huelga sefialar, de
igual modo, el especial cuidado que hay que
tener al hacer los andlisis geohistoricos de
dispersion, colonizacion y fragmentacion
poblacional sin considerar particularidades
ecovivenciales intrinsecas, e.g., forma vy
funcion (Novoa et al. 1991, Calmaestra &
Moreno 2001, Poertner 2001) y extrinsecas,
e.g., dindmica metapoblacional (Gilpin &
Hanski 1991), diversidad beta, efecto
Rapoport (Stevens 1989, Rohde 1996, Koleff
& Gaston 2001, Whittaker et al. 2001),
rasgos macroecoldgicos (Marquet 2000,
Arita & Rodriguez 2001), efecto Allee (Keitt
et al. 2001), en los diferentes demos, en esta
regién predominantemente mesica (Huber
1997), y donde la temperatura diaria en
muchos tepuyes regularmente disminuye a
menos de 10°C a partir de ciertas cotas
elevacionales (Barreat et al. 1986). En este
altimo particular, ya se ha podido establecer,
por ejemplo, una interdependencia de los
limites fisiologicos de tolerancia térmica,
temperatura, oxigeno y cambios climaticos
con la biogeografia de las poblaciones
animales (Poertner 2001).

Ahora bien, al observar la Teoria del Clima
Fresco Modificada, infiero que en un
ecosistema subtropical territorial y
ecolégicamente tan “precario” como
Pantepuy serian mas bien cuesta arriba las
probabilidades de encontrar héabitat
adecuados para las nuevas inmigraciones, y
menos aun las de reestablecer situaciones
ideales de panmixia (Holmes et al. 1994) con
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poblaciones ya asentadas (y en teoria, como
se discutird mas adelante, con poca capacidad
de dispersiéon), méaxime si dichas
recolonizaciones estuvieron sujetas a la
periodicidad y/o fortuitidad de las
fluctuaciones climaticas glaciares e
interglaciares para la zona (Schubert 1988,
Behling & Lima 2000, Vanzolini 2001, Ledru
et al. 2001, Auler & Smart 2001).
Adicionalmente, Cowling et al. (2001),
mediante modelos simulados, desaprueban
una invasién de vegetacion de sabana en las
tierras bajas amazénicas durante la Gltima
glaciacion, y propone eventos de vicariancia
para el proceso de especiacion (no obstante,
véanse Behling & Negrelle 2001, De Freitas
et al. 2001). Por su parte, Colinvaux & De
Oliveira (2001), en una recopilacion de datos
paleopalinoldgicos, sugieren una estabilidad
y continuidad de la cobertura boscosa en las
tierras bajas amazdnicas a lo largo del todo el
Cenozoico, desestimando su fragmentacién
enrefugios-islas (sensu Nores 2000).

La situacién se torna ain mas compleja, pues
Stiles et al. (1995), en la sierra Chiribiquete,
en el sur de Colombia, no encontraron
ninguna relacion zoogeografica entre la
avifauna del Escudo Guayanés y la registrada
en dicha region, la cual, por lo demas, se
encuentra un poco mas al sur de la serrania
Macarena, considerada por Croizat (1976)
como un remanente del Escudo Guayanés. Y
es que, efectivamente, se han hallado
evidencias de similitud geologica (Galvis-
Vergara 1994) y floristica (Huber 1988) entre
estas alejadas regiones serranas colombianas
y el Escudo Guayanés. En cambio, Borges et
al. (2001), en el Parque Nacional Jau, en la
cuenca del rio Negro (Brasil Central), si
encontré elementos orniticos guayaneses y
andinosenel area.

Por su parte, la Teoria del Cambio de Habitat
contradice lo hallado por Giner & Barreto
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(1997) y las inferencias de Haffer (1985).
Pero Vuilleumier (1970), en su andlisis del
origen de avifauna altiandina, sugiere que
varias de estas especies subtropicales bien
pudieron haber provenido de tierras bajas,
durante las reducciones del bosque andino
merced del periodo interglaciar. De hecho,
Haffer (1986) sugiere que la avifauna del
valle intercordillerano de Patia, en el sudoeste
de Colombia, proviene de tierras bajas
caribefias. Analogamente, Jaffe et al. (1993)
apuntan que buena parte de la mirmecofauna
altitepuyana provino de las tierras bajas
circunvencinas. Finalmente, Nores (2000)
afirma que entre los varios factores que
durante el Cenozoico contribuyeron con la
presente biodiversidad en Amazonia (incluye
Pantepuy) estuvo el levantamiento del nivel
del mar (100 m), el cual fragmentaria la
pluviselva en verdaderas islas y
archipiélagos. A este respecto se debe apuntar
la influencia importante de las glaciaciones
sobre las avifaunas, pero que frecuentemente
es soslayada o subestimada (Ouellet 1988,
Amorin 2001, Klicka & Zink 1997, Auler &
Smart 2001).

Entonces, aunque parcialmente de acuerdo
con la plausibilidad de que en determinadas
épocas haya habido movimientos de los pisos
tropicales a los subtropicales y/o viceversa,
con la inherente formacion de ecotonos
interaltitudinales, presumo que el paulatino
desgaste y reduccion del Pantepuy mas bien
debio haber favorecido el movimiento hacia
las cotas mas bajas, que, a 0jos vista, fuerony
son de mayor extension territorial, y, por
ende, ofrecerian mayores oportunidades
ecoldgicas. En este sentido se debe agregar
que las singulares caracteristicas topograficas
de muchos tepuyes del blogue Roraima no
han  favorecido el desarrollo de una
verdadera zona de transicion ecoldgica entre
sus cimas planas y los taludes aguas abajo,
pues dichas zonas se presentan como
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acantilados con pendientes literalmente
verticalizadas (Fig. 1), donde sélo han
medrado unas pocas especies cantilicolas
(Mayr & Phelps Jr. 1967). Asi, en aves
cogenéricas subtropicales andinas del Peru se
ha encontrado una correlacion negativa entre
la amplitud de su distribucién altitudinal y la
variacion geografica del plumaje, debido
presumiblemente a que mientras mas
restringida la distribucion mas facilmente es
fragmentada por barreras en el flujo genético
(Graves 1988). Adicionalmente, Moritz et al.
(2000) sefialan que las areas con alta
heterogeneidad de hébitat e inestabilidad
climatica y geoldgica reciente parecen
sustentar especies de origen igualmente mas
reciente.

Ahora bien, al encarar la Teoria Saltadora
desde lugares distantes se permiten establecer
varias incongruencias, pues pretender que
toda la avifauna subtropical pantepuyana
“salt6” desde Los Andes y coincidié en
mesetas de poca altura en Colombia, y luego,
“en otro salto”, se dirigiria directamente al
cerro Paraque, en Venezuela, antes de
diseminarse en el resto del Pantepuy, seria
ostensiblemente inconsistente, especulativoy
simplista (Croizat 1976) (veanse también
Willis 1987, Jaffe et al. 1993, Nelson &
Ladiges 2001, Grehan 2001), pues la
capacidad dispersional de las especies es el
resultado de una combinacion indisoluble de
sus rasgos fisiologicos, comportamentales y
morfoldgicos y la naturaleza de las barreras a
sortear.

Ciertamente, en acuerdo parcial con otros
autores (e. g., Chapman 1931, Croizat 1976,
Craw 1982, Bueno-Hernandez & Llorente
2000), luce una empresa improbable o al
menos sujeta a especulacion (Vuilleumier
1971) la colonizacion del Pantepuy, via
llanera, desde Los Andes, pues: a) Si el
movimiento de las especies migratorias
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sudamericanas tiene un patron direccional
norte-sur (Chesser 1994, Joseph 1996), ¢por
qué pretender una “colonizacion” en sentido
oeste-este? b) Si, geohistéricamente, la
orogénesis guayanesa es de mayor
antigiiedad que la andina (Croizat 1976,
Schubert & Fritz 1985, Rull 1991, 1999,
Lopez 2001), ¢no resultaria plausible que
buena parte de la colonizacion sucediera en
sentido contrario: Pantepuy-Andes? (Pérez &
Lew 2001). c¢) ¢Son y fueron
ecofisiograficamente las condiciones
tropicales y subtropicales pantepuyanas méas
similares a las de las cordilleras de la Costa y
Oriental venezolanas, que a las de Los Andes,
como para sugerir una ruta de dispersion a
través de aquéllas, la cual sortearia el enorme
trecho Ilanero (1000 km) y sus antagdnicas
condiciones geoclimaticas? d) ¢Qué rol
puede haber jugado el efecto
“messenerhebung” (Grubb 1971, Steyermark
1979) en dicha similitud ecoldgica? e)
¢Otrora, los limites de ambas formaciones,
andino-cordillerano/tepuyano, en realidad,
estuvieron mas cercanos (e.g., Mayr & Phelps
Jr. 1967, Croizat 1976, Huber 1988, Galvis-
Vergara 1994, Lopez 2001), para pensar, por
ejemplo, en situaciones regulares de
intercambio metapoblacional, parapatria,
alopatria, simpatria, peripatria, cripto y
euendemismos (Morrone 1994, Gavrinlets et
al. 2000, Myers & De Graves 2000,
Johannssen 2001)?

En efecto, factores como, por ejemplo, la
intensa pluviosidad, heladas y/o sequias
severas, sentido de los vientos, distancia y
direccién de la migracion; concatenados a
otros, como comportamiento
“biogeomagnetico” (Wiltschko & Wiltschko
2001), capacidad fisiologica (Gwinner 1990)
y disefio morfoanatomico para el vuelo
sostenido (Winkler & Leisler 1992,
Calmaestra & Moreno 2000, 2001), debieron
condicionar el “espiritu emprendedor” (sic
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Mayr & Phelps Jr. 1967) de los diferentes
demos orniticos especialmente los
subtropicales, a la hora de iniciar un éxodo
poblacional de colonizacion, méaxime si
tuvieron que arrostrar, pues no podian
sortearlos de un solo vuelo, ambientes
biogeoclimaticos adversos (“sweepstakes™),
para arribar a un habitat subtropical cada vez
mas territorialmente precario en extension
(Rull 1991), y mas no, fitofisiograficamente,
del todo aislado (Huber 1988).

En ese orden de ideas y asumiendo que, en
parte, las rutas de migracion pueden reflejar
la historia reciente de la distribucion de
muchas aves (Gill 1985), la dinamica
dispersional se presenta como un punto
refutable y conflictivo importante, pues,
haciendo abstraccion del marco
epistemoldgico (e.g., Croizat et al. 1974,
Croizat,1976, Armstrong 1977, Bremer 1992,
Bueno-Hernandez & Llorente 2000, Nelson
& Ladiges 2001, Grehan 2001), involucra no
solo la capacidad de vuelo (Castro & Myers
1989), condiciones ecologicas adversas
(Janzen 1967) y distancia a cubrir de las
especies (Moore & Kerlinger 1991), entre
otros, sino la inusual “direccién ecuatorial”
(oeste-este), es decir, los Andes-Pantepuy,
emprendida para la supuesta colonizacion de
este ultimo, lo cual implicaria ir en contra de
los constantes y unidireccionales vientos
alisios del noreste. A menos que en algunos
periodos geoldgicos el patron edlico, por
algunas causas y/o procesos —€. g., inversion
geomagnética polar (Piper 1987),
fluctuaciones perihélicas nutacionales (Lean
& Rin 2001), cambios climaticos bruscos
(Schuber, 1988, Fjeldsa et al. 1999, Hosltetler
& Clark 2000), regresiones o transgresiones
marinas glaciares e interglaciares (Muller &
McDonald 1995), El Nifio (Martin et al.
1993)-, haya sido marcadamente distinto al
actual, y los patrones de dispersién hayan
tenido, por ejemplo, una conducta circunfusa
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(radial), pudiendo provocar situaciones
biogeogréficas inusuales, e.g., peripatria
(Cracraft & Prum 1988), especiacion en
anillo (Mayr 1970, Hennig 1968, Irwin et al.
2001), cripto y euendemismos (Johannssen
2001), “efectos antirrescate” (Harding &
McNamara 2002).

Simpson & Haffer (1978) asumen que no
debieron haberse presentado cambios
sensibles, al menos durante el Pleistoceno, en
cuanto al patrén de pluviosidad para pensar
en modificaciones biogeogréaficas profundas,
lo cual discrepa con otros autores (e.g.,
Sarnthein 1978, Prance 1978, Marroig &
Cerqueira 1997, Amorin 2001); de hecho,
Nores (2000) apuesta por una fragmentacion
del bosque pluvial amazoénico por un
incremento del nivel del mar. Entre tanto,
Amorin (2001) asume expansiones y
regresiones del bosque andino segin los
periodos glaciares e interglaciares. De
manera similar, Schubert (1988) y Rull
(1991) sugieren una alternabilidad de
periodos aridos y humedos durante el
Holoceno. Finalmente, Mayle et al. (2000)
suponen una expansion del bosque humedo
amazonico, hacia sus limites surefios
actuales, en los ultimos 50 000 afios por una
supuesta migracion latitudinal de la zona de
convergencia intertropical causada por las
fuerzas astronomicas de Milankovitch
(véanse también, Auler & Smart 2001,
Behling & Negrelle, 2001, Ledru et al. 2001,
Vanzolini 2001, Haffer 2001).

En cualquier caso, hasta donde se conoce, los
movimientos migratorios distantes en las
aves neotropicales sudamericanas han sido
“meridionales”, esto es, norte-sur-norte, y
siendo mas bien exclusivos de determinadas
especies (Vuilleumier 1971, Schwartz 1976,
Cox 1985, Chesser 1994, Joseph 1996).
Aungue no se puede negar que diversas
especies de aves tienen una extraordinaria
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capacidad migracional, también es cierto que
ello ha conducido a que hayan evolucionado
hacia una serie de peculiaridades anatdbmicas
y fisioldgicas para tal fin (Kersten & Piersma
1987, Rayner 1988, Castro & Myers 1989,
Gwinner 1990, Winkler & Leisler 1992, Bock
1999, Calmaestra & Moreno 2000, 2001). Y
ademéas son muy puntuales los casos de
poblaciones sedentarias y migratorias de
corta y larga distancia dentro de la misma
especie.

Asi, aves como los limicolas charadriiformes
nearticos normalmente sobrepasan en vuelo
migratorio transcontinental los 10 000 km,
desde las latitudes subarticas hasta las
australes. Y en efecto, pueden atravesar en
cinco o seis dias de vuelo casi continuo el
territorio que separa la tundra canadiense y la
costa norte de Sudameérica (Burton & McNeil
1975), esto es mucho méas de 4 000 km. Pero
también se sabe, que no todos los grupos
orniticos poseen capacidades etofisiologicas
para la migracién, ni siquiera en distancias
cortas (Brown & Lomolino 1998 apud
McArthuretal. 1972).

En realidad, son comparativamente contadas
las especies que han podido colonizar islas
distantes (Lack 1969, Sol 2000), y mas quiza
por nomadismo o esporadismo. Tanto es asi,
que Croizat (1976) descarta, al menos en lo
que se refiere a las islas circunamericanas,
que hayan existido tales colonizaciones,
asegurando que la mayoria de estas especies
insulares son remanentes de poblaciones
continentales que quedaron aisladas en
distribucion horstiana, una vez que
desaparecio, por geotectonismo, la tierra
firme que las unia al continente (no obstante,
veéanse Lanyon 1967, Terborg et al. 1978,
Seutin et al. 1993, Seutin et al. 1994, Burns
1997, Lovette et al. 1999, Grehan 2001,
Lanteri 2001).
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Bajo este esquema, y a excepcion de los
cantilicolas, la mayoria de las especies
subtropicales pantepuyanas como ‘“grupo
ideal” escogido para explicar su biogeografia
ornitica (Mayr & Phelps Jr. 1967) se puede
considerar como poco vagiles, o a la sumo
esporadistas, basado en que no existen dentro
de sus respectivas familias (con muy pocas
excepciones, e.g., Tyrannidae, Hirundinidae),
otros congéneres migratorios de grandes
distancias, y/o en que no parecen tener,
asumiendo un vuelo ininterrumpido, la
constitucion anatomofisioldgica sino para
emprender cortas incursiones; no obstante,
véase Willis (1987). Aello habria que agregar
exigencias etoecoldgicas ineludibles (e.g.,
conductas fenoldgicas fuertemente
arraigadas), que impedirian a muchas
especies moverse grandes distancias de “un
solo salto” (e.g., Levey & Stiles 1992, Brown
& Lomolino 2000 apud McArthur et al.
1972).

En cualquier caso, asumiendo que pudieran
sostener tales requerimientos, el factor
climético siempre estaria en contra, pues es
conocida la unidireccionalidad de los vientos
alisios (NE-SO) durante casi todo el afio en el
Neotrdpico circunecuatorial, precisamente en
el sentido opuesto de estas migraciones
saltadoras, i.e., oeste-este. Por ejemplo, los
pequefios paralidos nearticos emprenden sus
migraciones otofiales desde Norteamérica en
direccion alaislas Bermudas hacia el sudeste,
para luego girar y aprovechar los alisios de
direccién noreste para arribar a Sudameérica, y
con todo llegan exhaustos y visiblemente
emaciados (Gill 1985). Aun asi, algunos
elementos de la avifauna autoctona antillana
se les considera como primariamente
originarios de Centroamérica, mientras solo
las colonizaciones méas recientes vendrian
desde el noreste de Sudamérica (Lanyon
1967, Seutinetal. 1994).
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Otros factores serian las fluctuaciones
climéticas, por ejemplo, del Ultimo Maximo
Glacial, resumidas en intensa pluviosidad y/o
altas temperaturas dominantes gran parte del
afio, que caracterizaron algunas regiones de la
zona circunecuatorial neotropical (Schubert
1988, Rull 1991, Behling & Lima 2000), y
que debieron obligar a los supuestos demos
invasores subtropicales a “pernoctar” en
ecosistemas tropicales, los cuales, por lo
demés, permanecerian inundados, como
vemos en la actualidad, la mitad del afio y/o
con altas temperaturas durante la otra mitad.
A este ultimo respecto se han venido
desarrollando interesantes ensayos donde se
puede inferir la influencia de la temperatura
en los rasgos biogeograficos particulares de
las diferentes regiones (e.g., Jeffree & Jeffre
1994, Poertner 2001).

Parece impensable, pues, imaginar a la
avifauna subtropical pantepuyana cruzando
de un solo vuelo las llanuras colombo-
venezolanas desde los Andes, con los vientos
alisios en contra (Alerstam 1978), con
copiosas precipitaciones (Sarnthein 1978)
y/o sometidos a temperaturas prohibitivas
(Poertner 2001), muy a pesar de la teoria del
climafresco y de la versatilidad adaptativa de
muchas especies de aves a los cambios
altitudinales de temperatura (Novoa et al.
1991); a menos que poseyeran una ruta o
corredor preestablecido de vuelo (“flyway”)
Andes-Pantepuy. Pero, de ser posible, no
pareciera encajar a la hora de explicar el
modelo evolucionario de que un movimiento
migratorio se vera favorecido sélo si, en
términos de rendimiento, los beneficios
superan a los costos (Cox 1985). O explicar el
alto grado de endemicidad de Pantepuy, si
asumimos que las especies de aves con
capacidad de dispersion limitada y
adaptaciones especializadas para ambientes
particulares tienden a exhibir un mayor grado
de endemismo.
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Centro de dispersion tepuy-
norcordillerano: Un nuevo enfoque

A la luz del surgimiento de novedosos
conocimientos y puntos de vista
multidisciplinarios, sobre todo en materia
taxomolecular y ecoevolutiva, se hizo
insoslayable realizar esta revision
retrospectiva y exhaustiva de los diferentes
enfoques existentes acerca del origen y
biogeografia de la avifauna pantepuyana, con
la finalidad de sustentar la contribucion,
consistencia y vigencia de tales postulados.
Entonces, considerando todas las Opticas
analizadas, convendria hacer un estudio
morfométrico y filogeografico moderno y
exhaustivo (e.g., Sibley & Monroe 1990,
Rohlf & Marcus 1993, Bermingham &
Moritz 1998, Baker et al. 1998) para dilucidar
los verdaderos parentescos de las diferentes
especies y subespecies endémicas
intertepuyanas, y de sus “aliados andinos” y
norcordilleranos.

Entre tanto, intentando congeniar una
concepcion movilistica (dispersién) versus
otra inamovilistica (vicariancia) e.g., Jaffe et
al. (1993), Pérez & Lew (2001), se propone la
hipbtesis de Centro de Dispersion Tepuy-
Norcordillerano; concretamente, una
diseminacion de buena parte de la avifauna
venezolana partiendo del Pantepuy como
centro de origen o de dispersion, a traves del
corredor ecoldgico deltaico-cordillerano
nororiental de Venezuela, cual es, la
pluviselva palustre-estuarina del eje Orinoco-
SanJuan (Huber 1997), o “Pantano Oriental”,
hacia las cordilleras centrorientales (Fig. 2),
disintiendo asi de las teorias colonizadoras
desde Los Andes, via Los Llanos, de un sélo
vuelo.

Y es que, aunque parecen existir elementos
geosedimentarios, fitogeograficos y, en fin,
paleoecoldgicos que suponen el limite del
Escudo Guayanés mas al norte y occidente
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que hoy dia (e.g., Mayr & Phelps Jr. 1967,
Croizat 1976, Huber 1988, Galvis-Vergara,
1994), persiste la disyuntiva sobre la
veracidad de dicha expansion; es decir, su
enlazamiento en épocas prelaramidicas esto
es, antes del levantamiento andino hasta
donde lo que es hoy territorio colombiano, y
su consecuente reduccion y fraccionamiento,
debido a factores paleogeocliméticos, hasta
las altiplanicies remanentes actuales
(Simpson & Haffer 1978, Huber 1988,
Bricefio & Schubert 1990, Rull 1991). De
hecho, Phelps Jr. (1966) la objeta alegando
evidencias geoldgicas, y afirma que el
fraccionamiento de la gran meseta ocurrio
mucho antes de que aparecieran, por
evolucion, los componentes de la fauna; pero
Croizat (1976), entre otros (e.g., Nores 2000),
replicaria, basadndose en un exhaustivo
analisis panbiogeografico de especies
traupidas pantepuyanas y colombianas (en
serrania La Macarena), que si hubo tal
conexion primigenia y que las aves ya
existian para ese entonces (véanse también,
Simpson & Haffer 1978, Vuilleumier & Ebert
1978, Haffer 1985, Craw 1982, Feduccia
1995, Burns 1997, Cooper & Penny 1997,
Noriega 1998).

Otro punto a considerar es la existencia de
situaciones singulares como el efecto
“messenerhebung”, el cual permite que las
condiciones subtropicales se alcancen a
niveles mas bajos de lo regular (Grubb 1971),
siendo ello conspicuo, ademas de Pantepuy,
en la peninsula de Paria y el macizo
Turimiquire (obs. pers.), de la cordillera
Nororiental venezolana, reconocido
subcentro de endemismos (Cracraft 1985).
Por otra parte, no se ha emitido una
explicacion zoogeografica convincente
acerca de la presencia relicta de algunos
taxones de aves tipicas guayanesas en zonas
desconectadas de dicho Escudo. Por ejemplo,
en la cordillera Nororiental venezolana i. e.,
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Nannopsittaca panychlora (Salvin &
Godman, 1883), Heliothryx aurita (Gmelin,
1788)(Phelps Jr. & Meyer 1994), Tolmomyias
poliocephalus (Hellmayr, 1903) (Lefebvre et.
al. 1994) Frederickena viridis (Vieillot,
1816) (de visu, relato refero), Elaenia
ruficeps Pelzeln 1868(L.G. Gonzélez, com.
pers.) mas no en Los Andes. Y, en este mismo
contexto, la presencia a nivel tropical bajo del
carpintero subtropical Piculus rubiginosus
(Swainson, 1820) (Mayr & Phelps Jr. 1967,
Phelps Jr. & Meyer 1994) y del colibri
Campylopterus duidae Chapman, 1929
(Lefebvre et. al. 1994), en los estados Delta
Amacuro y Sucre, respectivamente, en el
oriente de Venezuela.

A este sefialamiento, Phelps Jr. (1966), en su
analisis de la avifauna subtropical del Norte
de Venezuela, reconoce que algunas especies
de aves de las cordilleras costaneras pudieron
provenir de la Guayana. Valdria agregar
entonces, bajo tal perspectiva, que de un total
de 174 especies, incluyendo varias
subespecies, registradas para la regién
guayanesa, segun datos distribucionales
extractados de Phelps Jr. & Meyer (1994),
131 (75,27%) estan igualmente sefialadas a lo
largo de la nueva ruta de dispersion propuesta
—viz.: Escudo Guayanés - Region Nororiental
- Regidn Norcentral - Andes—, y el resto, 43
(24,73%), en la ruta llanera “tradicional”,
viz.: Andes - Llanos - Escudo Guayanés (Fig.
2). Siendo asi, realmente debid haberse
practicado una ruta alterna de dispersion,
distintaalaviallanera.

Estos planteamientos permiten sugerir que, si
en realidad hubo un movimiento migratorio
colonizador Andes-Pantepuy 0 mas bien
viceversa, como promulgo, no parece haber
ocurrido per se através de los Llanos. Pudiera
haberse iniciado, por ser ecologicamente méas
accesible, a través del corredor palustre-
estuarino del Pantano Oriental una vez que las
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aguas interglaciares se retiraron (Marroig &
Cerqueira 1997, Nores 2000) y las cordilleras
centrorientales, teniendo como “barreras
ecologicas” naturales, ademas del Pantano
Oriental, sélo la depresion de Unare (estado
Anzoategui), lo cual implicaria dos “saltos”
relativamente cortos en comparacion al
enorme salto llanero.

Ciertamente, bajo estas consideraciones, el
Pantepuy no parece haber sido un centro de
colonizacién, sino mas probablemente un
centro de origen y dispersion ornitico que una
vez estuvo territorialmente mucho maés
extendido (Chapman 1931, Croizat et al.
1974, Croizat 1976), por lo que gran parte de
su avifauna primordialmente la subtropical
debiera mirarse como un remanente
paleoendémico o relictual (no obstante, véase
Myers & de Graves, 2000). Y tampoco
debiera asumirse, bajo condicién sine qua
non, como parcialmente derivada de
elementos tropicales (Phelps Jr. 1966, Mayr
& Phelps Jr. 1967, Craraft,1985, Medina
1993), sino mas bien al contrario; es decir,
que una vez iniciado el proceso
erosodeposicional que termino fraccionando
esa gran placa, muchas especies, por la
paulatina pérdida de espacio y, por ende, de
recursos alimentarios, entre otros,
emprendieron éxodos, debiendo descender,
ineludiblemente, hacia los pisos tropicales
sobre todo cuando, durante el Cuaternario, los
bosques humedos tropicales no habian sido
reemplazados por sabanas (Simpson &
Haffer 1978, Prance 1978, Schubert 1988,
Rull 1991, Cowling et al. 2001, Colinvaux &
De Oliveira 2001), donde la presién selectiva
extinguiria a unas poblaciones, y las
restantes, por los consecuentes mecanismos
de aislamiento reproductivo (Anderson 1977,
Morell 1999, Johannssen 2001), divergirian
hasta convertirse en las especies y
subespecies actuales: tropicales y/o
subtropicales, segun los casos. Las
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remanentes, ahora paleoendemismos del
Pantepuy, permanecerian en demos
numéricamente cada vez mas exiguos (donde
probablemente estarian involucrados cuellos
de botella poblacionales, efecto Allee, efecto
antirrescate), lo cual ya ha sido reflejado en
varias especies altitepuyanas, las cuales
presentan muy poca abundancia relativa de
individuos por kilémetro cuadradoen algunos
tepuyes (Cook 1974, Barreat et al. 1986,
Medina1993).

Estas consideraciones si pudieran explicar, en
parte, la ocurrencia al norte (cordillera
Nororiental de Venezuela) y al sur (Minas
Gerais, Brasil) del Escudo Guayanés, de
especies comunes a ambas formaciones tan
alejadas entre si, e.g., Pyrrhura leucotis
(Kuhl, 1820),Phyllomyias virescens Natterer
1869 (Phelps Jr. 1966). Bajo estos puntos de
vista, ratifico, una de las primeras zonas de
contacto subtropical pudo haber sido la
cordillera Nororiental, probablemente, el
macizo Turimiquire y la peninsula de Paria,
pues en esta Gltima formacion (el macizo
Turimiquire ha sido escasamente
muestreado), aparte de las especies orniticas
relictas antes mencionadas, se ha
determinado la presencia de varios elementos
floristicos (Steyermark 1979, Dutton 1990) y
faunisticos (Bisbal 1998) similares a los de la
biota guayanesa (no obstante, vease Huber
1988). Una de las razones que pudiera
asomarse son los rasgos fisiograficos
particulares del macizo Oriental, en cuanto al
efecto “messenerhebung”, ya que sus
condiciones subtropicales se alcanzan a partir
de los 400 msnm. Algo similar ocurre en el
Pantepuy (Barreat et al. 1986), puesto que la
mayoria de sus especies orniticas
subtropicales se encuentran en niveles
altitudinales mas bajos de lo que
regularmente se hallan en las cordilleras
andinas y centrocosteras (Phelps Jr. 1966,
Phelps Jr. & Meyer 1979), producto quiza del



The Biologist (Lima). Vol. 8, N°1, ene-jun 2010

“descenso adaptativo” (Novoa et al. 1991) de
poblaciones periféricas (¢peripatria?), ante
las vicisitudes competicionales por la
inevitable pérdida de espacio en las cimas; o,
como se ha evidenciado para los Andes
(Rahbek 1997), de la tendencia a una mayor
riqueza de especies en areas medianamente
elevadas (500-1000 m) debido a la
concurrencia en dichas areas de especies
provenientes tanto desde niveles mas altos (>
1000 m) como desde los méas bajos (<500 m).

Sin embargo, inicialmente, la diversificacion
de muchas especies de aves en el Pantepuy
pudo haber tenido un patron biogeogréafico
vicariante (Croizat 1976, Nores, 2000), al
contrario de las cordilleras nortefias y andinas
venezolanas, en las cuales pareciera connotar
un comportamiento colonizador linear-
insular i. e., desplazamientos de una montafa
a otra, a lo largo de las cordilleras, dentro de
cotas elevacionales restringidas (Phelps Jr.
1966, Vuilleumier 1970, 1978, Vuilleumier
1971, Graves 1988, Phelps Jr. & Meyer
1994). Pero si esto tltimo fuera el caso, debid
iniciarse insisto desde Pantepuy como centro
de dispersion (no obstante, véanse Croizat et
al. 1974; Bueno-Hernandez & Llorente
2000).

En cualquier caso, la seleccion y adecuacion
de determinados taxones orniticos para
explicar y “mapear” postulados
biogeograficos particulares para el
Neotropico ha tendido a crear una intrincada
urdimbre de puntos de vista, que, aunque
consecuentes para tales o cuales taxones, no
son compatibles con otros igualmente
validos. Asi, en el caso de la avifauna
sudamericana estan las distribuciones de
Bleiweiss et al.(1997), Heindl &
Schuchmann (1998), Hu et al. (2000) y
Weller (2000), para Troquilidos (e.g.,
Metallura spp., Topaza spp. y Saucerottia
spp.); Cracraft & Prum (1988), para Sitacidos

94

Marin, G.

(Pionopsitta spp.) y Ranfastidos (Selenidera
spp., Pteroglossus spp.); lrestedt et al.
(2002), para Furnariidae, Dendrocolaptidae,
Formicariidae, Thamnophilidae,
Rhinocryptidae y Conopophagidae; Lanyon
(1967, 1978) y Cicero & Johnson (2002),
para Tiranidos; Schwartz (1975), Ouellet
(1992) y Yuri & Midell (2002), para
Embericinos (Sporophila spp., Euphonia
spp., Piranga spp.); Burns (1997), para
Traupinos (e.g., Euphonia, Chlorophonia);
Mayr & Phelps Jr. (1967), para determinados
taxones subtropicales pantepuyanos; e
igualmente, Vuilleumier (1970) vy
Vuilleumier & Ewert (1978), para otros
tantos norandinos. Por otro lado estarian las
distribuciones por trazos de Croizat (1976)
antagonicas, de marras y por antonomasia, a
las anteriores para Picidae, Rallidae (Rallus
spp.), Corvidae (Corvus spp.), Paridae,
Turdidae, Troglodytidae, Mimidae y
Galbulidae. En esta misma instancia se
debaten los modelos hipotéticos de
vicariancia, refugio, centros de origen y
diferenciacion parapaétrica, etc. (e.g., Haffer
1969, 1985, 1987, Croizat et al. 1974, Ferris
1980, Mayr 1981, Nelson & Platnick 1981,
Croizat 1982, Briggs 1984, Cracraft 1985,
Connor 1986, Seberg 1986, Cracraft & Prum
1988, Bremer 1992, Morrone 1994, 1999,
Nores 2000, Bueno-Hernandez & Llorente
2000, Garcia & Fjeldsa 2000), que
condicionaron los procesos de especiacion
sudamericana.

Sin embargo, muchos debates, corrientes y
postulados evolucionarios, aunque varios
mutuamente excluyentes, convienen tratar de
integrarlos desapasionadamente
independientemente de que algunos no sean
especificos para aves (e.g., Gould 1980, Nur
& Ben-Avraham 1980, Kimura 1989,
Margalef 1996, Colacino 1997),
analizandolos con suficiente rigor y
objetividad; sobre todo, a la hora de evaluar
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biogeograficamente biomas como las
regiones transandinas, e insular y continental
circuncaribefia, donde los efectos climéticos
naturales, antiguos (Schubert 1988) vy
recientes (Rodenhouse 1992, Ambrizzi &
Bernardes, 1999), producto del tectonismo
(e.g., Bocanegra et al. 1999), vulcanismo,
huracanismo (Wiley & Wunderle 1993) y El
Nifio (Hall et al. 1986, Voiturier & Jacques
2000), entre otros, parecen tener aunque unos
mas sincronicos que otros cierto grado de
ritmicidad (Lean & Rin 2001), y, en términos
de estabilidad ecoldgica global y local, bien
pudieron actuar como detonadores de oleadas
colonizadoras, sobre todo en un grupo
faunistico tan movible como las aves.

Entonces, mi interpretacion acerca de las
vicisitudes y la fortuitidad aunque siempre
bajo una concepcion holistica de eventos
micro (e.g., Kimura 1989) vy
macroevolucionarios (e.g., Ferris 1980,
Marquet 2000) interdependientes
(Bermingham & Moritz 1998, Moritz et al.
2000, Whittaker et al. 2001) que
caracterizaron la historia biogeografica de la
avifauna pantepuyana, me permite aseverar
que si bien la versatilidad gendmica de una
poblacion parece dirigir, en Gltima instancia,
sus movimientos migracionales
colonizadores, tal versatilidad deberia
conducir, intrinseca e indefectiblemente, a
modificaciones fisioanatomicas (Bock 1999)
y comportamentales (Grant & Grant 1997)
que capacitarian a sus individuos para dichos
desplazamientos.

Entodo caso, si se asumiese, por ejemplo, una
conducta colonizadora insular (e. g., Terborg
et al. 1978, Connor & Simberloff 1979,
Blondel 2000) para explicar
biogeogréficamente el grado de endemicidad
de la avifauna pantepuyana, ésta deberia estar
comprometida, indisolublemente, con un
andlisis pormenorizado de un flujo de
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interacciones ecoevolutivas, donde, por una
parte, deberia haber méas endemismos en
taxones orniticos con menos capacidad de
dispersion (en el entendido, no obstante, de
que hayan tenido tiempo suficiente para la
supuesta y eventual colonizacién y
evolucién). Por otra parte, habria que
considerar un andlisis comparativo
intertepuyano de riqueza especifica,
diversidad de habitat, extension territorial,
grados de endemicidad, metapoblaciones,
sobredensocompensacién, entre otros, pues
es evidente que la complejidad de las
relaciones de una comunidad y su inherente
estabilidad siempre ha sido objeto de acerba
diatriba (e.g., Connor & Simberloff 1979,
Alatalo 1982, Harold & Mooi 1994, Losos &
Schluter 2000, Sol 2000, Myers & De Graves
2000, Whittaker et al. 2001, Koleff & Gaston
2001), y ello deberia hacerse mas elocuente
en una region tan ‘“compartimentalizada
biogeograficamente” como el Pantepuy.

En este punto parece recomendable, pues,
orientar las nuevas investigaciones sobre el
Pantepuy hacia la definicion del status neo o
paleoendémico de su avifauna (Harold &
Mooi 1994, Myers & De Graves 2000) y sus
aliados llaneros, andinos y norcordilleranos
—tanto tropicales como subtropicales—,
utilizando, paralelamente a los anélisis
filogenéticos cladisticos (Ebach 2001),
fenéticos (Li 1997) y morfométricos, e.g.,
alometria y heterocronia (Rohlf & Marcus
1993), técnicas taxomoleculares integradas
(e.g., Moritz et al. 2000). Por otro lado,
insistir en la busqueda de fdsiles para
establecer la probable antigliedad de
elementos faunisticos. Pero, sobre todo,
intensificar los muestreos de aves en zonas
susceptibles de perturbacion antropdgena,
ante la incesante pérdida de la cobertura
vegetal original (Brooks et al. 1999), la
caceria furtiva (Vuilleumier 1998) y el
recalentamiento global (Tramer 1992).
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Cima plana

Figura 1. Tepuy tipico.

Figura 2. Nueva ruta propuesta (A) y ruta tradicional desde Los Andes (B).
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CONCLUSIONES

Notoriamente, han existido -y
definitivamente aln existen— incongruencias
y desacuerdos por los planteamientos que, en
su momento, sugirieron los diferentes
investigadores para explicar el origen de los
componentes de la avifauna del Pantepuy, lo
cual se patentiza en las marcadas
discrepancias entre las proposiciones
dispersalistas mayrianas vy
panbiogeografistas croizatianas; en esencia,
similares a las habidas, otrora, entre
cuvieristas y lamarcquianos y, mas
recientemente, entre las teorias extincionistas
exogena y enddgena (e.g., Alvarez et al.
1980, Molina 1995, Margalef 1996), o entre
neodarwinianos y neutralistas (e.g., Kimura
1989, Marone etal. 2002). Y ya en materia de
ornitologia sistematica, entre cladistas y
feneticistas (e.g., Olson 1982, Cracraft 1983,
Li1997) [vale comentar, que las conclusiones
de S. Olson, hace dos décadas (Olson 1982),
acerca de los trabajos de Hennig, Popper y
Croizat, calificAndolos de conjeturas
encubiertas e insustanciales, mas que
relegarlos y/o execrarlos —pienso—, quiza los
puso de relieve y de hecho los actualizo, y, en
cambio, “dogmatiz6” a los olsonianos de cara
a un naturalista no tan radical: el propio
Charles Darwin; adicionalmente, vease
Maldonado (1994)].

En retrospectiva, la propuesta de este enfoque
para tratar de explicar el origen y estatus
biogeogréfico de la avifauna del Pantepuy, a
fin de cuentas no debe verse como una
empatia hacia una u otra escolania, sino, mas
bien, como una vision conjetural ecléctica y
galvanizadora de las mismas, que, en altimo
término, mas que soliviantar posiciones
confrontadas e/o irreinvindicables (e.g.,
Seberg 1986, Croizat 1982, 1984, Morrone
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2000, Bueno-Hernddez & Llorente 2000,
Nelson & Ladiges 2001, Grehan 2001),
trataria de retomar y conciliar (e.g., Ferris
1980, Nelson & Platnick 1981, Mayr 1981,
Jaffe et al. 1993, Baker et al. 1998, Pérez &
Lew 2001), a la luz de los nuevos
conocimientos biol6gicos que han surgido en
materia ecofisioldgica, taxomolecular vy
evolucionaria, una polémica cientifico-
filosofica objetiva sobre lo que, en mi
modesta opinion, es uno de los hitos
biogeograficos mas importantes del
continente americano. Por lo que, mal que nos
pese, la controversia debera continuar vigente
hasta tanto no se vayan elucidando,
rigurosamente, las causas, procesos y efectos
paleoecoldgicos y biogeograficos que
derivaron en la biota pantepuyana actual.

Finalmente, en las ideas aqui expuestas se ha
asumido que los procesos que operan durante
los ciclos astronémicos, geoldgicos y
biogeoquimicos, han sido similares desde
tiempos primigenios hasta la actualidad como
lo dicta el principio del uniformitarismo
(actualismo), y los cuales, mal que bien, se
evidencian en los registros fdsiles y las
formaciones geoldgicas.
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