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RESUMEN

Se realiz6 un analisis panbiogeografico de la biota de los lagartos en Venezuela, con el fin de determi-
nar sus relaciones biogeograficas, basado en la informacion de distribucion disponible en el pais. En
esta investigacion se empled la aproximacion panbiogeografica mediante el analisis de trazos y un
analisis de parsimonia de endemismo (PAE), en funcidn a la distribucion de 59 especies. El area de
estudio fue dividida en regiones hiogeograficas: islas, cordilleras andina y de la Costa (central y
oriental), provincias Maracaibo y Guayana, llanos occidentales, centrales y orientales y planicie
deltaica. Se obtuvieron siete trazos generalizados y siete nodos. Se obtuvo un cladograma que sugiere
la existencia de dos areas de endemismo; el clado A integrado por las regiones de la cordillera de la
costa central y la provincia de Maracaibo; el clado B conformado por la cordillera de la costa oriental,
planicie deltaica, llanos orientales y provincia de Guayana. Los resultados sugieren que la distribu-
cién de lagartos en Venezuela ocurri6 a partir de procesos de dispersidn, a través de tres vias, la cual
denominamos la Distribucién de Croizat en honor al trabajo de Ledén Croizat: la primera desde la
provincia de Guayana, la segunda se ubica en areas de la costa caribefia (cordillera de la costa oriental
y central), hasta una altitud maxima de 2700 m.s.n.m. y la tercera por el occidente, antes de la
elevacion de la cordillera andina venezolana. Los distintos eventos geomorfoldgicos ocurridos en el
pais han provocado eventos vicariantes que han aislado las diferentes poblaciones de saurios presen-
tes en el territorio venezolano.

SUMMARY

Using information on the distribution of Venezuelan lizards a panbiogeographical analysis was carried
out to determine their biogeographical relationships. Track analysis deltaicaand Parsimony Analysis
of Endemism (PAE) were performed on the distribution of 59 lizard species. The study area was
divided into biogeographic regions: Islands, Andean and Coastal ranges (central and eastern),
Maracaibo and Guayana provinces, western, eastern, and central plains, and the Orinoco delta plain.
Seven generalized tracks and seven nodes were obtained. A cladogram suggesting the existence of two
areas of endemism was obtained: clade A comprising the regions of the Coastal range central and the
Maracaibo province, and clade B consisting of the Coastal range eastern, Orinoco delta plain, eastern
plains and the Guayana province. Our study suggest that the distribution of lizards in Venezuela was
the outcome of dispersion processes through three routes, which we will call the Croizat Distribution
to honor Leo6n Croizat’s work: the first dispersion route from the Guyana province, the second in
areas of the Caribbean coast to a maximum altitude of 2700 m. and the third in the west before the
uplifting of the Venezuelan Andes. Various geomorphological events have produced vicariance events
that isolated different lizards populations present in Venezuela.
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INTRODUCCION

Los métodos de la biogeografia historica per-
miten analizar e interpretar los patrones de distri-
bucion de los seres vivos. Dentro de este método
esta la panbiogeografia, propuesta originalmente
por Ledén Croizat en 1958, quien intenta reintro-
ducir y enfatizar la importancia de las dimensio-
nes geogréaficas y espaciales de la diversidad de
los seres vivos, para el entendimiento de los pro-
cesos y patrones evolutivos (Ochoa et al., 2003).
Croizat plantea que las barreras geogréaficas evo-
lucionan juntos con las biotas, lo que se resume
en la idea que “tierra y vida evolucionaron jun-
tas” (Morrone, 2000).

Croizat (1958, 1964) con la panbiogeografia
presentd una alternativa a las ideas dispersalistas,
distinguiendo dos fases en la evolucion de la dis-
tribucion espacial de los seres vivos: 1. los orga-
nismos son maviles y se expanden activamente
para ocupar el mayor espacio geografico posible
y 2. su distribucion se estabiliza, por lo que si
surgen barreras a la dispersion, la distribucion se
fragmenta, fendmeno conocido como especiacion
alopatrica del tipo vicarianza, afectando a varios
organismos a la vez, originando patrones de dis-
tribucion repetitivos y no Unicos (Morrone, 2000).
Mientras que la biogeografia cladistica, asume
una relacion entre el parentesco de taxa y las
areas que ellos ocupan, las comparaciones filo-
genéticas entre varios taxa no relacionados siste-
maéticamente que ocupan una regién en estudio
pueden elucidar un patron general de relaciones
historicas de areas (Roig, 1994).

Un andlisis biogeografico cladistico permite
comparar cladogramas taxonomicos de areas,
donde se reemplazan los taxa terminales por las
areas que ellos habitan (Morrone, 2007). Para
obtener un cladograma general de &reas, se pue-
de emplear el anélisis de parsimonia de
endemismo (PAE), que permite agrupar areas
basdndose en una analogia con la sistematica
filogenética, de acuerdo con sus taxones compar-
tidos, empleando un algoritmo de parsimonia. La
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cual consiste en la construccion de matrices de
area por especies, y de cladogramas de éarea, en
las cuales las dicotomias terminales representan
dos areas donde han ocurrido los intercambios
bidticos més recientes (Morrone y Crisci, 1995;
Martinez-Aquino et al., 2007).

Segun Morrone y Crisci (1995) los métodos
panbiogeograficos y biogeogréficos cladisticos se
pueden aplicar en etapas sucesivas en un mismo
analisis, ya que ambos se complementan. La
panbiogeografia permite identificar conjuntos de
taxa de acuerdo con su distribucion, delinedndose
trazos individuales, a partir de las localidades de
distribucion de dos o maés taxa diferentes que al
superponerse permiten detectar trazos generaliza-
dos. Luego, la biogeografia cladistica permite de-
terminar la relacion entre las &reas que integran
los trazos generalizados identificados en la prime-
ra etapa. Los distintos eventos geoldgicos y
climaticos han determinado la estructura y distri-
bucion de las comunidades en el continente sur-
americano, atribuyéndoseles un papel causal en lo
que se refiere a extincion, diferenciacion y cam-
bios en la distribucion geografica de la biota
(Mihoc et al., 2006).

Venezuela, alberga un extraordinario mosaico
de paisajes y ecosistemas que van desde playas,
montafas, extensas sabanas, bosques amazonicos
y tepuyes de la Guayana; este conjunto de am-
bientes, condiciona la existencia de una gran va-
riedad de lagartos y especies endémicas (La
Marca & Soriano, 2004). Los antecedentes dis-
ponibles de la historia biogeografica de la biota
de lagartos en Venezuela son escasos, contando-
se sblo con algunas aproximaciones que mencio-
nan el tema de manera superficial o anecddtica.
En el presente trabajo se utiliza el método
panbiogeografico y PAE como herramienta para
responder las siguientes interrogantes: ;Qué re-
giones o provincias de Venezuela se pueden con-
siderar areas endémicas de acuerdo con la distri-
bucion de las especies de lagartos presentes en
el pais? ¢Los patrones de distribucion de estas
especies apoyan alguna hipotesis biogeografica en
particular?
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MATERIALESY METODOS

Fuente de los datos. Con el fin de construir
una base de datos, se reviso la distribucién geo-
grafica de los lagartos en Venezuela obtenidos de
distintas fuentes como son: Museo de Biologia
de la Universidad Central de Venezuela (M.B.
U.C.V.), Museo Estacion Bioldgica de Rancho
Grande (M.E.B.R.G.), revision bibliogréafica de
Avila-Pires (1995), Bisbal (2001), Markezich
(2002), La Marca (1997), La Marca & Soriano
(2004), Bisbal (2008) entre otros y el Sistema de
Informacion de Colecciones Zooldgicas de Vene-
zuela (www.simcoz.org.ve). También, se realizd
un mapa de las regiones bio- geogréficas de
acuerdo a las propuestas por Morrone (2001) y
modificadas para el presente estudio (Figura 1).

Analisis biogeogréafico. EI método panbio-
geogréfico consiste basicamente en marcar los
puntos de distribucion de cada taxén en un mapa
y conectar estos puntos con una linea que repre-
senta la distancia minima entre ellos, lo cual da
lugar a un trazo individual. Una vez obtenido los
trazos es posible orientarlos, empleando los crite-
rios de linea hase, centro de masa e informacion
filogenética, en el presente estudio sélo se trabajo
con trazos no orientados. Cuando varios trazos
individuales coinciden se considera la existencia
de un trazo generalizado. Este proporciona una
hipotesis de homologia primaria, que permite sos-
tener la existencia de una biota ancestral amplia-
mente distribuida y fragmentada por algin evento
geomorfolégico con un efecto vicariante. Los tra-
zos generalizados planteados en este trabajo con-
sideran, ademas de la coincidencia total, la
coincidencia parcial de los trazos individuales
para establecer un trazo generalizado. Cuando
dos 0 mas trazos generalizados se interceptan se
define un nodo y estos implican un origen bidtico
maltiple y en ocasiones se interpretan como zo-
nas de convergencia tectonica, donde fragmentos
de dos o mas regiones bidticas y geoldgicas en-
tran en contacto y se combinan. Respecto a la
determinacién de los nodos, es importante sefialar
que no todas las especies pertenecientes a un
trazo generalizado estdn presentes en los nodos,
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ya que algunos trazos individuales no forman par-
te de toda la longitud del trazo generalizado. Los
nodos se representaron por medio del simbolo @
(Croizat, 1958; Morrone, 2004).

El PAE es un método para realizar analisis
panbiogeogréficos, donde los clados obtenidos son
considerados como trazos generalizados (Morrone
y Maérquez, 2001). Para el andlisis de parsimonia
(PAE) se realiz6 una matriz de datos de &reas
por especies, donde los taxa se codificaron con
cero (0) cuando estaban ausentes y uno (1)
cuando estaban presentes en cada region bio-
geogréfica. EI PAE se ejecutd con una blsqueda
heuristica mediante el programa Past 2.07. Con
la finalidad de enraizar el cladograma se incluyd
un &rea hipotética codificada con cero. Los
cladogramas resultantes de un PAE representan
una jerarquia de las areas analizadas, donde los
clados de éareas pueden ser interpretados como
trazos generalizados (Morrone, 2004; Mihoc et
al., 2006).

RESULTADOS

Trazos individuales. Se obtuvieron 789 re-
gistros pertenecientes a 126 especies de lagartos
de los cuales, 59 se utilizaron para construir los
trazos individuales. Las especies restantes no
fueron consideradas para el analisis panbio-geo-
gréfico, ya que no se disponia de al menos tres
localidades geogréficas en su distribucion, nimero
minimo de localidades necesario para establecer
un trazo individual informativo.

Trazos generalizados. Se obtuvieron al so-
breponer los 59 trazos individuales, trazdndose
donde coincidian dos o mas trazos individuales;
esto permitié dibujar siete trazos generalizados
parciales (Figura 2 A-G) y los generalizados (Fi-
gura 3), las especies involucradas se detallan en
la Tabla 1.

Trazo generalizado I: Integrado por la re-
gion insular, se extiende desde el archipiélago las
Aves atravesando, el archipiélago Los Roques y
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Ra= regron msular
Ceo= cordillera de la costa onental
C'ee=cordillera de la costa central
Ca= cordillera andina

PhI= provincia de Maracubo
Llo=llanos ocadentales
Llc=llanos centrales

Llo= llanos onentales

PD= plamicie deltaica

PG= provincaia de Guayana

Figura 1. Ubicacion geogréfica de las provincias biogeograficas utilizadas en el presente estudio

(modificado de Morrone, 2001).

la isla La Orchila, continuando hasta la isla La
Blanquilla y el archipiélago Los Hermanos. En
este punto se observa una bifurcacion, un ramal
se dirige hacia la isla La Tortuga, otro hacia el
archipiélago Los Testigos y otro hacia la isla de
Margarita y continuando hacia la isla de Coche.
En este punto este trazo generalizado se conecta
con la peninsula de Araya en el estado Sucre
(Figura 2A).

Trazo generalizado Il: Integrado por la cor-
dillera de la Costa, (la cual se encuentra confor-
mada por la cordillera de la costa oriental y
central) y la provincia de Maracaibo. El trazo se
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inicia en la peninsula de Paria, dividiéndose en
dos ramas; una hacia lIrapa y otra hasta la penin-
sula de Araya, atravesando el istmo de Sucre. El
trazo de lrapa se bifurca hacia la zona de
Turuepano, ambas ramificaciones llegan a las in-
mediaciones del rio Guarapiche. En la localidad
de Campoma en el municipio Rivero se ubica un
trazo que se dirige hacia la costa oeste del esta-
do Sucre extendiéndose hasta la depresion de
Unare, con dos ramales: El primero atravesando
la serrania del interior llegando hasta Caripe en
el estado Monagas. Mientras que, el otro trazo
llega hasta la serrania de Turimiquire en el esta-
do Sucre. Por otra parte, el trazo de la depresién
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Tabla 1. Composicion de los elementos encontrados en el anélisis de trazos

Trazo Provincia Biogeogréfica Taxa que lo definen
General.

Ameiva bifrontata, Ameiva ameiva, Tupinambis teguixin, Cnemidophorus
lemniscatus, Cnemidophorus nigricolor, Bachia heteropa, Tretioscincus

| Region insular bifasciatus, Gymnophthalmus speciosus, Thecadactylus rapicaudus, Phyllo-
dactylus rutteni, Gonatodes vittatus, Gonatodes taniae, Gonatodes antillensis,
Spahaerodactylus molei, Polychrus marmoratus, Anolis chrysolepis, Anolis
onca, lguana iguana, Mabuya nigropunctata y Tropidurus hispidus.

Ameiva ameiva, Phyllodactylus ventralis, lguana iguana, Bachia heteropa,
Riana achlyens, Anolis fuscuauratus, Anolis onca, Gonatodes vittatus, Anolis
chrysolepis, Tropidurus hispidus, Cnemidophorus lemniscatus, Mabuya
Cordillera de la Costa nigropunctata, Anadia marmorata, Hemidactylua mabouia, Tecadactylus

1 (Central y Oriental) rapicaudus, Mabuya falconensis, Anolis squamulatus, Plica plica, Neusticu-
rus racenisis, Gonatodes humeralis, Tupinambis teguixin, Gonatodes albogu-
laris, Polychrus marmuratus, Anadia bitaeniata, Proctoporus cephalolineatug
Euspondylus acutirostris, Kentropyx striata, Basiliscus basiliscus, Anolis tigri-
nus y Hemidactylus palaichthus.

Bachia heteropa, Anolis onca, Ameiva ameiva, Anadia bitaenita, Thecadac-
tylus rapicaudus, Anolis fuscuauratus, Tupinambis teguixin, Cnemidophorus

111 Cordillera de los Andes lemniscatus, Polychrus marmoratus, Hemidactylus palaichthus, Iguana
iguana, Mabuya nigropunctata, Gonatodes albogularis, Anolis chrysolepis y
Tropidurus hispidus

Anadia bitaeniata, Anadia chrysolepis, Anadia marmorata, Anolis auratus,
Anolis fuscuauratus, Anolis chrysolepis, Anolis onca, Anolis squamulatus,
Anolis tropidogaster, Anolis tigrinus, Ameiva bifrontata, Ameiva ameiva,
Bachia heteropa,, Basiliscus basiliscus, Cnemidophorus lemniscatus, Gona-
todes albogularis, Gymnophthalmus speciosus, Hemidactylus mabouia,Hemi-

v Maracaibo dactylus palaichthus, Polychrus marmoratus, Tropidurus hispidus, Tupinam-
bis teguixin, Tretioscincus bifasciatus, Thecadactylus rapicaudus, lguana
iguana, Mabouia falconensis, Mabouia nigropunctata, Phyllodactylus ventra
lis, Pseudogonatodes lunutus, Kentropyx striata, Plica plica, Riama achlyens
y Sphaerodactylus molei.

Anolis fuscuauratus, Cercosaura ocellata, Ameiva ameiva, lguana iguana,
Bachia guianensis, Riama achlyens, Uracentron azurem, Uranoscodon
superciliosus, Kentropyx calcarata, Kentropyx altamazonica, Kentropyx
striata, Plica umbra, Plica plica, Euspondylus acutirostris, Neusticurus

\Y Guayana racenisi, Neusticurus rudis, Polychrus marmoratus,Ameiva ameiva,Gonatodes
humeralis,Cnemidophorus lemniscatus, Thecadactylus rapicaudus, Tropidurus
hispidus,Tropidurus bogerti, Anolis chrysolepis, Sphaerodactylus molei,
Mabouia nigropunctata, Anolis annectens, Anolis auratus, Hemidactylus
mabouia, Hemidactylus palaichthus, Leposoma percarinatum, Pseudogona-
todes guianensis, Anadia bitaeniata y Tupinambis teguixin.

Kentropyx striata, Kentropyx calcarata, Anolis auratus, Anolis nitens, Anolis

chrysolepis, Plica plica, Tropidurus hispidus, Uranoscodom superciliosus,
VI Planicie deltaica Iguana iguana, Ameiva ameiva, Gonatodes humeralis, Mabouia nigropunc-

tata, Thecadactylus rapicaudus, Spaerodactylus molei y Bachia heteropa.

Kentropyx calcarata, Kentropyx striata, Anolis auratus, Tropidurus hispidus,
Ameiva bifrontata, Iguana iguana, Bachia heteropa, Hemidactylus palaich-

VII Llanos orientales thus, Tupinambis teguixin, Plica plica, Plica umbra, Gonatodes humeralis,
Uranoscodon supercilioso, Polychrus marmoratus, Spaherodactylus molei y
Cnemidophorus lemniscatus
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de Unare continua a través de las lagunas de:
Piritu, Unare y Tacarigua; pasando por las eleva-
ciones mas altas de la cordillera de la costa, ubi-
cadas en el pico Naiguatd y la Silla de Caracas.
En este punto el trazo sufre una division: La pri-
mera hasta las cabeceras del rio Tuy y la segun-
da culmina en las inmediaciones del rio Morén,
en este punto se observa cuatro particiones: 1)
pasa cercano al pueblo de Boca de Yaracuy
continuando hacia la serrania de San Luis, Coro,
istmo de Paraguana hasta llegar a la peninsula de
Paraguana en el estado Falcon. 2) desde el Par-
que Nacional Yurubi, en la serrania de Aroa, si-
guiendo hacia la sierra de Baragua finalizando en
el cerro la Muralla en el estado Falcon; 3) desde
la depresion de Yaracuy hasta las inmediaciones
de Barquisimeto (Cabudare) y 4) dirigida al maci-
zo de Nirgua (rio Nirgua) (Figura 2B).

Trazo generalizado I11: Constituido por la
cordillera Andina y se inicia en el limite de los
estados Lara y Yaracuy y abarca la cordillera de
Mérida que se inicia en la depresiéon del Téachira
siguiendo hasta la depresion de Barquisimeto-
Acarigua en los estados Lara y Cojedes, respec-
tivamente (Figura 2C).

Trazo generalizado 1V: Integrado por la pro-
vincia de Maracaibo, originandose en Santa Cruz
de Mora en el estado Mérida, en este punto se
presenta una bifurcacion del trazo: uno se dirige
hacia el sur del lago de Maracaibo y el otro
hacia la cabecera del rio Catatumbo, continuando
por la serrania de Perija hasta el embalse de
Tulé y otro trazo que llega hasta las inmediacio-
nes de la ciudad de Maracaibo (Figura 2D).

Trazo generalizado V: Conformado por la
provincia de Guayana y se inicia en el estado
Amazonas en la localidad de Puerto Ayacucho
en el municipio Autana y se extiende hacia el sur
en los limites del municipio Atabapo. Este trazo
sufre una division en la poblacion de San Fernan-
do de Atabapo continuando hasta la penillanura
del rio Casiquiare y desviandose hacia el sur has-
ta las adyacencias del rio Siapa. Entre San Fer-
nando de Atabapo y la penillanura del Casiquiare
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se puede ubicar un trazo que se dirige hacia la
serrania de Maigualida hasta la cercania del rio
Cuyuni en la frontera con Guyana y desde aqui
el trazo sufre una desviacion hacia el norte lle-
gando hasta el rio Orinoco, cerca de Ciudad
Guayana en el estado Bolivar (Figura 2E).

Trazo generalizado VI: Se ubica en el siste-
ma deltaico, desde el limite del estado Bolivar
con el estado Delta Amacuro en el municipio
Antonio Diaz, continuando por el municipio Casa-
coima hasta llegar a los limites del municipio Pe-
dernales en el cafio Manamo, cerca de la isla
Guinamorena (Figura 2F).

Trazo generalizado VII: Se encuentra en los
llanos orientales en el estado Monagas, desde
Pueblo Nuevo en el municipio Uracoa hasta
Maturin, desde aqui el trazo sufre una bifurca-
cion, uno hacia el noroeste pasando por San An-
tonio en el municipio Acosta y conectandose con
el cerro Turimiquire en el estado Sucre y el otro
hacia el noreste por la localidad de Caripito en el
municipio Bolivar llegando a las inmediaciones del
rio Guarapiche (Figura 2G).

Nodos. Se determind la presencia de siete
nodos (Figura 4 A-G y Figura 5) (Tabla 2).

Analisis de parsimonia de endemismo. El
analisis de la matriz de datos (Tabla 3) permitio
obtener un unico cladograma, con 97 pasos de
longitud y un indice de consistencia de 0,5361
(Figura 6). El andlisis produjo un cladograma con
pocas especies exclusivas (sinapomorfias) que
sustenten las agrupaciones. Dentro del clado-gra-
ma, se observan dos clados principales. Un clado
A que incluye las éareas naturales de la provincia
de Maracaibo y la cordillera de la costa central a
partir de la distribucion de las especies Pseudo-
gonatodes lunutus (12) y Ptychoglossus
kugleri (27). Mientras que el Clado B incluye
las regiones de la cordillera de la costa oriental,
Ilanos orientales, planicie deltaica y provincia de
Guayana, estando sustentada por las especies
Kentropix calcarata (44), Plica umbra (50) y
Uranoscodon superciliosus (52).
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Figura 2. Trazos generalizados parciales: A) I, B) I, C) Ill, D) IV, E) V, F) Vly G) VII.
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COLOMBIA

Figura 3. Diagrama de los trazos generalizados en Venezuela, sugeridos a partir del analisis
de distribucion de lagartos.

DISCUSION

La hipdtesis inicial que se postula a continua-
cién puede ser considerada como una primera
fase de andlisis biogeogréfico para estos reptiles
en nuestro pais, donde el proceso de dispersion
fue seguido por la aparicién de barreras geografi-
cas en un tiempo geoldgico mayor, pudiendo ser
la causa de la especiacién por vicarianza (Torres
y Luna, 2006), siendo este el eje principal de la
biogeografia historica, logrando explicar la distri-
bucién de los lagartos en el territorio venezolano.

Los trazos generalizados obtenidos en el pre-
sente estudio representan siete patrones espacia-
les de homologia biogeografica primaria, que
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incluyen taxa lejanamente relacionados y con di-
ferentes capacidades de dispersion, que compar-
ten la misma distribucion. Ello indica una cau-
salidad debida a procesos histéricos y ecoldgicos,
e implica una evolucion conjunta en espacio y
tiempo (Morrone, 2004). Mientras que, los nodos
al ser areas de interseccion de trazos generaliza-
dos, son centros donde estan presentes compo-
nentes bioticos de distintas afinidades y, repre-
sentan zonas de contacto de dos 0 mas eventos
geoldgicos ocurridos en Venezuela, como son: fa-
llas tectdnicas, levantamientos y hundimientos de
porciones de tierra y formaciones de islas.

Los patrones coincidentes de los trazos indivi-
duales de la mayoria de las especies analizadas
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Figura 4. Nodos obtenidos: A) I, B) II, C) 1Il, D) IV, E) V, F) Vly G) VII
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Tabla 2. Composicion de los elementos encontrados en el analisis de los nodos.

PROVINCIAS

UBICACION .
BIOGEOGRAFICAS

NODO TRAZO

Region insular y
Este del estado

GENERALIZADO

TAXA INVOLUCRADOS

Ameiva bifrontata, Tupinambis
lemniscatus, Thecadactylus

teguixin,
rapicaudus,

Cnemidophorus
Phyllodactylus

Mérida provincia de Maracaibo

! Sucre Cordillera de la costa Iyl ventralis, Gonatodes vittatus, Hemidactylus mabouia, Polychrus
oriental marmoratus, Anolis onca, Iguana iguana, Mabuya

nigropunctata y Tropidurus hispidus.
Cordillera de la costa Ameiva ameiva, Phyllodactylus ventralis, Iguana iguana,
Oeste del estado . Gonatodes vittatus,Tecadactylus rapicaudus,Gonatodes taniae,
1 Carabob central y cordillera Iyt Tupinambis teguixin, Pseudogonatodes lunutus, Polychrus
arahobo Andina marmoratus, Anadia marmorata, Euspondylus acutirostris y

Anolis auratus.

Oeste del estado Cordillera andina y Tupinambis teguixin, Cnemidophorus lemniscatus, Neusticurus
11 HyIv rudis, Polychrus marmoratus, Hemidactylus mabouia,

Hemidactylus palaichthus, Bachia heteropa, Iguana iguana,
Mabuya nigropunctata y Anolis tropidogaster.

Sur del estado Guayanay planicie
v VyVi
Delta Amacuro deltaica

Iguana iguana y Polychrus marmoratus.

Planicie deltaica y
Norte del estado

oriental

Vi cordillera central Vil Ameiva ameiva, Bachia heteropa, Thecadactylus rapicaudus,
Monagas . Gonatodes humeralis y Uranoscodon superciliosus.
oriental
Llanos orientales y
VI Rio Guarapiche cordillera de la costa Vily Il Plica umbra, Tropidurus hispidus, Bachia heteropa y Ameiva
. ameiva.
oriental
Llanos orientales y
Cerro . . . . . .
VIl cordillera de la costa Vil Anolis onca, Iguana iguana, Tupinambis teguixin 'y
Turimiquire Cnemidophorus lemniscatus.

permiten plantear que la distribucién de los lagar-
tos habria estado determinada por los siguientes
eventos: El desarrollo de la cordillera de los An-
des y la sierra de Perija, la formacion de las
diferentes islas frente a la costa caribefia, el
cambio del flujo direccional del rio Orinoco hacia
el este (dejando de drenar hacia el mar Caribe)
provocando la acumulacion de sedimentos y la
posterior formacion de un delta y el surgimiento
de la serrania del Interior y la aparicion de las
peninsulas Araya y Paria. Todos estos eventos
representan entidades biologicas-geomorfolégicas
integradas, que responden en su conjunto a pro-
cesos histdricos, fisiograficos y ecoldgicos propios
(Schubert, 1972; Machado-Allison, 2007; Mihoc
et al., 2006; Gonzalez, 2011; Gonzalez et al.,
2011a; Gonzélez et al., 2011b).

Posiblemente, la mayoria de las familias de
lagartos analizadas en este trabajo siguen tres pa-
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trones de distribucién en Venezuela, la cual deno-
minamos la Distribucion de Croizat en honor al
trabajo de Ledn Croizat: el primero por la selva
amazonica, ligada estrechamente al bosque hume-
do tropical, coincidiendo con la provincia de
Guayana (Figura 2E y 2F), el segundo se ubica
principalmente en las areas de la costa caribefia
(cordillera de la costa oriental y central), hasta
una altitud méxima de 2700 m.s.n.m. (Figura 2B)
y el tercero en la cordillera andina con una altura
méaxima de hasta 5000 m.s.n.m. y la sierra de
Perija (Figura 2C y 2D); donde la fauna forma
un mosaico de elementos tanto antiguos como re-
cientes (Ochoa et al., 2003). Mientras que, los
siete nodos hallados representan zonas donde
confluyen elementos taxonémicos con diferentes
historias biogeogréaficas: uno ubicado en el siste-
ma deltaico, tres en los llanos orientales, dos en
la cordillera de la Costa (central y oriental) y uno
en la cordillera de los Andes.
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Tabla 3. Matriz de especies sometidas al analisis de parsimonia de endemismo.

Especies
Provincias 1 2 3 4 56 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17 18 19 20 21 22 23 24 25 26
Outgroup 0000000000 O O 0O O OOOOOUOUOOO OO OTGOTO
PM 11010011101 1 0O0110O0O0O0O0DT1IO0TC0TG0CSO
CcC 11111012101 101 100WO0111011o0H0°0
CcO 0101120012111 0 01 1 0O0O01O0O011000
CA 1101001011 0 0 001 0O0O0OO0ODI1IWO0T1O0T1OQO0TU0O
LiGcc 0001001111 0 0O0O0O011100O0O01O011o00
LIC 01000001121 0 0 0O0OO0O1O0O0O0O0UO0OO0OO0TO0OTGO0OTO
LIO 01011200111 0 0 0 01 0O0O0O0O0ODO0ODO0ODI1ITO0TUO0OTG0TO
PD 01001100011 0 0O0O 110 0O0O0O0O0O0ODT1O0O0TG0LTDO
PG 0100110011 0011111 100100W0T11
RI 011100111201 0 0O 100 O0O0OO0OUO0O1O0O0O0TUO

Especies: 1: Basiliscus basiliscus, 2: Thecadactylus rapicaudus, 3:Gonatodes taniae, 4: G. vittatus, 5: G. humeralis,
6: G. annularis, 7: G. albogularis, 8: Phyllodactylus ventralis, 9: Hemidactylus mabouia, 10: H. palaichthus, 11:
Sphaerodactylus molei, 12: Pseudogonatodes lunutus, 13: P. guianensis, 14: Riama achlyens, 15: Gymnophthalmus
speciosus, 16: Leposoma percarinatum, 17: Neusticurus racenisi, 18: N. rudis, 19: Anadia marmorata, 20: A.
bitaeniata, 21: Bachia guianensis, 22: B. heteropa, 23: Euspondylus acutirostris, 24: Arthrosaura reticulata, 25:
Cercosaura phepsorum, 26: C. ocellata, Regiones naturales: PM: Provincia de Maracaibo, CC: Cordillera Central,
CO: Cordillera Oriental, CA: Cordillera Andina, LIOcc: Llanos Occidentales, LIC: Llanos Centrales, LIO: Llanos
Orientales, PD: Planicie Deltaica, PG: Provincia de Guayana, RI: Regi6n Insular.

Especies

Provincias 27 28 29 30 31 32 33 34 35 36 37 38 39 40 41 42 43 44 45 46 47 48 49 50 51 52
Outgroup 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0O O O O OO O OOOU OU OU OU OOU O@WO
PM 1 0111110111011 11110010O01000O0
CC 11111101 120111111110H01101000
CcO 0111010®0O0OO0OI1711711111101101101
CA 001110110HO0O0O11TT1HO011100WO0O011100U0WO0°0
LIGcc 0 1 1. 0 0 0 01 0 0OOOOOT11T11100110 1000
LIC 0 0100O0O0O0OOOOTI1O0OOOI1I110HO01110100°0
LIO 01111100101 0©0T111111101101101
PD 0 011100WO0O0OO0OT1T110HO0TW1111110®0101101
PG 0o 011100WO0OO0O1171110®0"1111111111111
RI 0001 010O0O0OO0OI11T11HO0T1110H0O01100U0TUO0OFO

27: Ptychoglossus kugleri, 28: Anolis nitens, 29: A. auratus, 30: A. chrysolepis, 31: A. fuscoauratus 32: A. onca, 33: A.
tropidogaster, 34: A. squamulatus, 35: A. tigrinus, 36: Norops annectens, 37: Polychrus marmoratus, 38: Mabuya
nigropunctata, 39: M. falconensis, 40: Ameiva bifrontata, 41: A. ameiva, 42: Tupinambis teguixin, 43: Kentropyx
striata, 44: K. calcarata, 45: K. altamazonica, 46: Cnemidophorus lemniscatus, 47: Tropidurus hispidus, 48: T.
bogerti, 49: Plica plica, 50: P. umbra, 51: Uracentron azureum, 52: Uranoscodon superciliosus. Regiones naturales:
PM: Provincia de Maracaibo, CC: Cordillera Central, CO: Cordillera Oriental, CA: Cordillera Andina, LIOcc: Llanos
Occidentales, LIC: Llanos Centrales, LIO: Llanos Orientales, PD: Planicie Deltaica, PG: Provincia de Guayana, RI:
Regién Insular.
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COLOMEBIA

MAR CARIBE

GUYANA

Figura 5. Diagrama de los siete nodos en VVenezuela, sugeridos a partir del anélisis de distri-
bucion de lagartos.

Es conocido que la mayor parte de la biota de
lagartos de América del Sur tiene un origen en el
supercontinente Godwana (hace mas de 230 mi-
llones de afos) el cual se fragmenta debido a la
deriva continental, hasta el punto en que la masa
oceénica que se abria paso entre los continentes
recién formados llegd a constituirse en una au-
téntica barrera para el desplazamiento de la biota
terrestre, de esta forma se pierde cualquier punto
de unién entre América del Sur y Africa, este
evento tuvo lugar hace 92 millones de afios, a
mediados del periodo Cretacico, y un ejemplo es
la familia Gekkonidae, cuyos descendientes estan
presentes en Venezuela (King y Horner, 1993).
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Otros eventos que han ejercido influencia en la
direccion del curso evolutivo de la biota sur-ame-
ricana y con ella la venezolana son la orogenia y
el clima:

Orogenia. Durante la era Mesozoica el relie-
ve continental era esencialmente plano, pero el
levantamiento andino que inicié su desarrollo en
el Cretacico (135-65 m.a.) elevo las cordilleras
hasta los 1000 m. a medida que transcurria el
Eoceno (55-38 m.a.). Este proceso ha continuado
desde entonces con una velocidad mayor, dado
que a finales del Mioceno (algo méas de 6 millo-
nes de afos) su altura llega a los 2000 m. y
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durante el Plioceno-Pleistoceno (2-2.5 millones de
afios) alcanza su nivel actual. Estas caracteristi-
cas favorecen la especiacion vicariante y altos
niveles de endemismo, ya que produjo la division
del continente en dos &reas: una occidental, con
taxa usualmente asignados a trazos generalizados
que conectan esta area con Australia y Nueva
Zelanda y otra oriental, con taxa relacionados
con los tropicos del Viejo Mundo (Morrone,
2001; Castellano y Chamarravi, 2000) lo cual
confiere un gran interés taxonémico, evolutivo y
biogeogréafico a la region de los Andes.

En Venezuela, el levantamiento de la cordille-
ra andina produjo una barrera que origind dos
zonas: una hacia al noroeste (flanco andino la-
custre) y otra al sureste (flanco andino llanero)
provocando un aislamiento de la biota entre am-
bas vertientes. Por ejemplo, la distribucion de dos
subespecies de roedores del género Hydro-
chaeris, asi como también la actual distribucion
del género Pseudoeryx (Colubridae) soportan
una conexion pasada entre las tierras bajas de la

Outgroup

Llanos centrales
Llanos occidentales
Cordillera andina

Provincia de Maracaibo

Cordillera de la costa central

Regién insular

Llanos orientales

— Planicie deltaica

cuenca amazonica y las tierras bajas de la provin-
cia de Maracaibo (Gamez, 2010).

Clima. A comienzos del Mioceno (26 millones
de afios) imperaban ambientes célidos y himedos,
lo cual favorecio el desarrollo de extensos bos-
ques tropicales. Sin embargo, un cambio drastico
en el clima provocé que el planeta se fuera en-
friando y tornandose a la vez més seco; en con-
secuencia se disminuyd drasticamente la propor-
cion de bosques y se aumentaron las zonas ari-
das y de sabana, modificando seriamente la ve-
getacion correspondiente a las diferentes regiones
del planeta.

Este cambio influy6é de forma tal, que algunos
taxa de lagartos se adaptaran a las nuevas condi-
ciones ambientales, y un ejemplo de esto lo re-
presenta los ancestros de Tropidurus hispidus
los cuales se encuentran distribuidos al norte y
sur del rio Amazonas y en la costa Atlantica de
Brasil y posiblemente la especie se extendid ha-
cia Venezuela por el estado de Roraima en Bra-

CLADO A

Cordillera de la costa oriental

CLADO B

Provincia de Guayana

Figura 6. Cladograma obtenido con el PAE y mapa con la localizacién espacial de las areas de endemismo obtenidas
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sil y Guyana, dispersandose por sabanas costeras
hacia el este durante periodos de bajo nivel del
mar (Avila-Pires, 1995; Vitt et al., 1997).

En efecto, el origen de algunas poblaciones de
especies continentales estd dentro del modelo “in-
vasion-radiacion”, en el cual un area continental
es colonizada por uno o varios linajes ancestrales,
que han sufrido “radiacién adaptativa” dentro de
zonas adaptativas vacias, conllevando a la sustitu-
cion de una biota adaptativamente inferior por
otra superior (Cracraft, 1986). La biota continen-
tal presenta ciclos de vicarianza en aquellas es-
pecies ampliamente distribuidas, seguidas por
endemismos locales, con una posterior dispersién
de las poblaciones de especies descendientes
(Roig, 1994). Esto conlleva a la aparicién de for-
mas nuevas con una amplia distribucién, seguidas
de nuevas vicarianzas (Lomolino et al., 2006).
Posiblemente, el elevado nimero de especies con
un sélo registro geografico se debe a que estas
se encuentran pasando por dicho proceso de in-
vasién-radiacion o que posiblemente se encuen-
tren aisladas geograficamente.

Teorias de distribucion: Desde comienzos
del siglo XX, diversas teorias han sido formuladas
a partir de la distribucién de los vertebrados, para
explicar su origen en los diversos continentes, es-
tas teorias han sido resumidas y discutidas por
algunos autores, intentando contrastar las diferen-
tes propuestas en busca de una versibn mas
aproximada de la realidad biogeografica, pudiendo
aplicarse en el origen de la biota venezolana
(Pérez-Hernandez y Lew, 2001); entre estas teo-
rias se pueden mencionar tres:

Teoria del Puente Montafioso: Explica las
afinidades floristicas y faunisticas de los ambien-
tes subtropicales, ubicados en pisos altitudinales
elevados y aislados entre si (asemejandose a is-
las), entre los que se encuentran las cimas de los
tepuyes y laderas montafiosas de los Andes ve-
nezolanos. Varios autores han explicado la afini-
dad entre la fauna de dos o mas “islas de clima
subtropical”, proponiendo la existencia en el pasa-
do de una conexion montafiosa que ofreceria un
habitat relativamente continuo para la dispersion
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de los organismos. La posterior desaparicion de
esta union explicaria la existencia de dos o mas
distribuciones de grupos taxonomicos relaciona-
dos, separados entre si. En funcién a esta teoria
se podria postular que el patron de distribucion
actual de Plica plica es debido a la separacion
que se produjo en la cordillera de la Costa en su
porcién central con la oriental a consecuencia de
procesos de origen tectonico, originando la forma-
cion de la depresion de Unare durante el
cuaternario (Macsotay & Wesselingh, 2004), tra-
yendo como consecuencia que la especie quedara
aislada una de la otra y podria ser considerado
como un ejemplo de especiacion vicariante
(Gonzélez et al., 2012).

Teoria de la Meseta: Se basa en el supues-
to de la existencia original de una amplia meseta
Unica, que como resultado de un largo proceso
de erosion fue fragmentada, dando origen a “tro-
zos” aislados de formaciones erosionales elevadas
que existen actualmente. Tate (1938) postuld que
el desarrollo de especies diferenciadas y endémi-
cas, pudo haber ocurrido in situs, a través de
sucesivas etapas de adaptacién a los cambios
ambientales, inducidos por el levantamiento paula-
tino del relieve. Esta teoria podria explicar la dis-
tribucion actual de Tropidurus bogerti y Plica
panstictus en los tepuyes del estado Amazonas,
suponiendo que los ancestros de esta especie
presentaban una amplia distribuciéon en toda la
extension de una antigua meseta que fue ero-
sionandose dando origen a los actuales tepuyes y
con ellas quedando aisladas estos ancestros en su
cima. Esta teoria representa un claro ejemplo de
una propuesta vicariante para entender la distri-
bucion de la fauna altitepuyana, siendo una expli-
cacion satisfactoria de la distribucion de los
endemismos en los tepuyes.

Teoria Modificada del Clima Fresco:
Haffer (1974) propone que muchas especies am-
pliaron sus areas de distribucion conforme a los
cambios en la distribucion de los ambientes “sub-
tropicales”. Antes este nuevo escenario, algunas
de ellas fueron capaces de dispersarse a través
de ambientes suboptimos, hasta alcanzar nueva-



Velasquez y Col. : Andlisis Panbiogeografico de Lagartos

mente habitats adecuados al otro lado de lo que
anteriormente habia representado una amplia y
extensa barrera infranqueable. Esta teoria podria
explicar la amplia distribucion de algunos lagartos
en Venezuela como: Iguana iguana, Tro-
pidurus hispidus, Ameiva ameiva, Tupinambis
teguixin, Cnemidophorus lemniscatus y Anolis
auratus.

Las propuestas existentes carecen de las limi-
taciones que impone la informacion disponible,
muchas veces insuficiente, incompleta y fragmen-
tada. Asi como, la falta de fundamentos taxo-
noémicos empleados para la identificacion de los
organismos. Ninguna de las teorias expuestas pa-
rece ser suficiente por si sola para explicar el
origen y distribucion de la fauna de lagartos en el
pais. Méas aun, si se toman en cuenta los diferen-
tes procesos historicos y evolutivos, y las carac-
teristicas ecologicas, fisiologicas, entre otras, de
las diferentes familias de lagartos, resultando difi-
cil de formular una alternativa Unica para intentar
reconstruir este proceso. Es muy probable que el
conjunto de varias hipoétesis, formuladas por los
especialistas del &rea, sea lo que permitira ir for-
mulando una respuesta méas ajustada a la realidad
actual.

De las teorias examinadas podemos sefialar
que para llegar a formular una explicacion satis-
factoria, se deben de recurrir a propuestas tanto
vicariantes como dispersionistas ya que no son
mutuamente excluyentes, como muchos investiga-
dores sostienen. Por ejemplo, de la teoria pro-
puesta por Brown (1957, 1958) deriva el modelo
de especiacion centrifuga la cual plantea un pro-
bable proceso de especiacion a partir de una di-
latada &rea de dispersion de la poblacién
ancestral. Fases de contraccion seguidas de fases
de expansion de la poblacion, asocidndose con
una previsible acumulacion de diferencias gené-
ticas entre poblaciones aisladas en reductos peri-
féricos y una extensa &area central de radiacion
evolutiva. Dichas diferencias podrian alcanzar a
veces un verdadero nivel de aislamiento repro-
ductivo. Una nueva fase de expansion subsiguien-
te, podra restablecer por ende los contactos
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geogréaficos que se necesitan para confirmar o no
el nivel especifico de las diferencias adquiridas
(Scolaro et al., 2003).

Andlisis de parsimonia de endemismo. El
cladograma obtenido presenta dos clados que
agrupa las regiones de acuerdo con las condicio-
nes de diversidad ambiental. EI clado A contiene
dos regiones naturales que se ubican practica-
mente adyacentes en una franja orientada de
este a oeste a lo largo de la zona costa-montafia
hasta la sierra de Perijd en el estado Zulia. En
este clado se observa una alta diversidad ambien-
tal debido al gradiente altitudinal, condicionando el
esquema de precipitaciones, temperatura, asi
como también la variabilidad en la vegetacion.
Por ejemplo, el esquema de precipitaciones para
la cordillera de la costa central estd estrecha-
mente vinculado con el efecto maritimo, la eleva-
cion del terreno sobre el nivel del mar y la
presencia de cadenas montafiosas que actuan
como barreras, promoviendo que los sistemas
nubosos descarguen la humedad a Barlovento.
Esto permite el desarrollo de diversos tipos de
vegetacion, cuya estructura y composicion es
compleja, incluye principalmente bosques hume-
dos, bosques mesdfilos de montafias y selvas me-
dianas (Huber, 1986). Esta heterogeneidad posi-
bilita la disponibilidad de habitats y microhabitats
que ocupa una fauna de lagartos muy diversa.
Ademaés, la serrania de Perija alcanza altitudes
de méas de 3600 m.s.n.m. y constituye el ramal
mas septentrional de la cordillera Andina, donde los
bosques montanos y paramos de la sierra de Perija
proporcionan ambientes idéneos para el desarrollo
de ciertas especies de lagartos (Aleméan, 1953).

En el caso, de la sierra de San Luis y cerro
Santa Ana, estos dos relieves ubicados aislada-
mente en el estado Falcon y en la peninsula de
Paraguand, respectivamente; constituyen una uni-
dad de superficie reducida pero importante desde
el punto de vista vegetacional y floristico. La sie-
rra de San Luis, alcanza una altitud de aproxima-
damente 1300 m.s.n.m., mientras que el cerro
Santa Ana apenas alcanza los 900 m.s.n.m. y
debido a sus condiciones climaticas locales, am-
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bas zonas presentan en sus cumbres pequefias
manchas de una vegetacion y flora altimontana
(Huber, 1986), actuando como refugio de una
gran variedad de especies de lagartos.

El clado B, agrupa la cordillera de la costa
oriental, llanos orientales, planicie deltaica y pro-
vincia de Guayana, siendo esta zona importante
en la distribucién y conexién entre los lagartos.
La cordillera de la costa oriental se extiende en
direccion oeste-este desde la depresion de Unare
hasta la punta oriental de la peninsula de Paria,
alcanzando una altitud maxima de aproximada-
mente 2400 m.s.n.m. en el cerro Turimiquire. La
vegetacion esta compuesta esencialmente por
bosque submontano y subparamos en las cumbres
mas elevadas. Mientras que, los llanos orientales
o llanos altos no inundables se caracterizan por
ser altiplanicies, cuya vegetacion natural esta
constituida por un mosaico de sabanas y bosques
estacionalmente secos (Huber & Alarcon, 1988).
Ese mosaico ha sido considerado de gran interés
biogeogréfico, no sélo debido a su historia fluc-
tuante a través de muchos cambios climaticos del
pasado sino también porque representa dos siste-
mas floristicos con alto grado de diferenciacién
taxondmica y morfolégica (Prance, 2006).

La planicie deltaica estd situada al este de los
Ilanos orientales, limitando al norte por la cordille-
ra de la Costa y al sur por la Guayana venezola-
na. En 600 km de costa, abarca las
desembocaduras del rio Orinoco y otros rios co-
rriendo en direccion oriental. Se encuentra domi-
nado por bosques siempreverdes inundados o de
pantanos. En el delta del Orinoco se pueden dis-
tinguir varios paisajes locales tomando en consi-
deracion el grado y tipo de inundacién: Delta
superior (estacionalmente inundado), delta medio
(inundacion temporalmente prolongada) y delta in-
ferior (inundaciones permanentes) caracterizado
por presentar extensos manglares (Huber, 1986;
Lasso et al., 2004; Molina et al., 2004; Lasso y
Sefaris, 2008).

La provincia de Guayana cubre cerca de la
mitad del territorio nacional, con cerca de 35,6
millones de hectareas de bosques himedos y esta

84

subdividida en: a) provincia Guayana baja, for-
mada por especies de los bosques siempre ver-
des de las zonas bajas, excepto algunas de Ama-
zonas central y de la cuenca del rio Cuyuni; b)
provincia Guayana del Pantepuy, restringida a
los bosques himedos altimontanos y bosquecillos
tepuyanos de zonas montafiosas altas y a las
cumbres de los tepuyes; c¢) provincia Guayana
Amazonica, restringida a los bosques siempre-
verdes de las penillanuras del Orinoco, Casi-
quiare, Ventuari y; d) provincia Guayana
oriental, restringida a los bosques siempreverdes
de la cuenca del rio Cuyuni y delta del rio
Orinoco (Linares, 1998).

Los lagartos presentes en este clado B mues-
tran una distribucién heterogénea y esto se debe
a factores climatolégicos imperantes en las dife-
rentes zonas descritas anteriormente, a la diversi-
dad y densidad de la vegetacion, condiciones de
humedad, riqueza hidrica y al escarpado relieve;
todo esto conforma una mayor variedad de refu-
gios para los lagartos. Ocurriendo lo mismo en
las zonas de vegetacion xerofiticas, donde la au-
sencia de una vegetacién mas densa y humedad,
constituye un factor importante en la alta canti-
dad de lagartos presentes en estas areas
(Gonzalez et al., 2004).

Segun los resultados obtenidos con el analisis
de parsimonia de endemismo y a pesar de las
distancias relativamente equidistantes, la sierra de
San Luis parece haber tenido una relaciéon bio-
geografica méas estrecha con la cordillera de la
Costa que con los Andes (Steyermark, 1979).
Las afinidades biogeograficas del conjunto sierra
de San Luis y cordillera de la Costa pueden
clasificarse en un patrén disyunto con poblaciones
de la region guyano-amazonica. Ejemplo de ello
son, la lagartija Plica plica y Gonatodes
humeralis que tiene una distribucion predominan-
temente amazonica, extendiendo su area de distri-
bucion hasta la porcion central de la cordillera de
la Costa (Rivero-Blanco, 1979).

Bishal (1998) comenta que algunas especies
de la fauna de vertebrados amazdnica-guayanesa
estd presente en la peninsula de Paria, asi como
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también de la cordillera de la Costa y los Ilanos,
lo cual indica una antigua conexion en tiempo
geoldgico entre estas regiones y la peninsula de
Paria. La relacion entre dicha peninsula y la re-
gion guayano-amazonica puede ser explicada por
la hipdtesis propuesta por Rood (1981) de una
salida al mar del rio Orinoco a nivel del estado
Falcon, pasando por la depresion de Chivacoa
entre Lara y Yaracuy, esta hipdtesis estd apoya-
da por los hallazgos paleontoldgicos en la pobla-
cion de Urumaco, estado Falcon (Lundberg et
al., 1998). De acuerdo a esto, el rio Orinoco ha
cambiado su curso en direccion hacia el este; de
tal forma que entre el Mioceno y el presente
pudo salir al mar a nivel de las tierras bajas de
la cuenca de Paria. Este evento posiblemente
permite una dispersién de los vertebrados
guayano-amazonico hacia la regién de la peninsu-
la de Paria, donde probablemente ya existian es-
pecies provenientes de la cordillera de la Costa.

Estas distribuciones y afinidades indican una
conexion remota entre las biotas de la cordillera
de la Costa con la del sur de Venezuela. Esta se
establecio presumiblemente (Steyermark, 1979)
durante una de las fases himedas del Pleisto-
ceno, a través de “lenguas” y remanentes de sel-
vas de galeria, persistentes en sectores no inun-
dados de los Llanos y/o el drenaje de los rios
Orinoco y Negro. Segun este autor, durante los
estadios interglaciares mas célidos, la biota de
tierras bajas emigraria hacia las tierras altas, en-
contrando ambientes mas frios y himedos en las
cumbres con selvas nubladas de la cordillera de
la Costa. No descartando la posibilidad que la
conexion entre la cordillera de la Costa con el
sur de Venezuela se haya dado de acuerdo a la
Distribucion de Croizat, a través de las zonas
boscosas del delta del Orinoco. En el presente
estudio, se puede apreciar esta conexion entre la
provincia de Guayana y las cordilleras de la cos-
ta oriental y central, a través de la planicie
deltaica del Orinoco, demostrada entre los nodos 1V
y V (Figura 5). Este vinculo también fue encontra-
do por Bonilla (2011) en un estudio de biogeografia
de los peces del orden Characiformes de Venezue-
la, entre los nodos 1 y 2 en ese estudio.
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De acuerdo a los resultados obtenidos en el
presente trabajo se puede inferir que la forma-
cion de la planicie deltaica y los llanos orientales
juegan un papel primordial en el proceso de dis-
persion de los lagartos, ya que estas zonas actua-
rian como un corredor faunistico entre la region
guayano-amazoénica, la peninsula de Paria y la
cordillera de la costa oriental. En efecto, posible-
mente Tropidurus hispidus el cual presentd una
dispersion al norte del Amazonas a través de las
sabanas costeras, las cuales se formaron cuando
los niveles del mar bajaron producto de la glacia-
cion, pudiendo llegar a la provincia de Guayana y
a la cordillera de la costa oriental a través de la
planicie deltaica (Gonzélez, 2011).

A lo largo del Cuaternario, la zoogeografia de
la herpetofauna Sudamericana se vio influencia-
das por los distintos cambios climaticos ocurridos
durante las alternaciones repetitivas de los glacia-
res e interglaciares que bajaron y elevaron las
zonas climéticas hasta por 2000 m, razon por la
cual las &reas de distribucion de las diferentes
formaciones vegetacionales variaban considerable-
mente (Haffer, 1979; Simpson, 1979). Durante
este tiempo existian corredores faunisticos entre
regiones hoy largamente separadas, como mues-
tran los resultados floristicos de Steyermark
(1974) y Meier (2005). Ademéas de elementos
autéctonos y andinos, ambos autores encontraron
varios elementos amazdnico-guayaneses en los
bosques nublados de la cordillera de la Costa,
que en la actualidad se encuentran insolarizados
efectivamente.

Asi, por ciertos periodos las especies restringi-
das a ambientes humedos encontraban corredores
aptos para su difusion, que después eran frag-
mentados nuevamente para reducirse a refugios,
fomentando procesos de especiacion alopatrica.
Anélogamente, las fluctuaciones climaticas reper-
cutian en especies de ambientes secos y de tie-
rras altas. De estos repetitivos cambios de con-
diciones aptas para eventos de dispersion vy
vicarianza han resultado los patrones de distribu-
cion de la herpetofauna que observamos en la
actualidad (Lotzkat, 2007).
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Conservacion de areas endémicas. Dentro
del cladograma de &rea generada por el PAE, los
patrones de areas anidadas en las ramas termina-
les del cladograma son importantes para la deter-
minacion de areas prioritarias para la
conservacion, en ellas se concentra el mayor nu-
mero de especies, las que a su vez, se encuen-
tran presentes en el resto de las areas que
conforman el clado (Cavieres et al., 2001).

Las diferentes regiones utilizadas en este estu-
dio presentan una particular confluencia de facto-
res que permiten esperar patrones de endemismo
contrastantes entre los sectores interior y costero.
Segun los resultados obtenidos las areas impor-
tantes para realizar acciones de conservacion a
pesar de haber encontrado poca cantidad de

endemismo, estan ubicadas una al este de Vene-
zuela (cordillera de la costa oriental, llanos orien-
tales, planicie deltaica y provincia de Guayana) y
otra entre la costa central y el oeste del pais
(cordillera de la costa central y provincia de
Maracaibo). Segin Posada (1996) solo las é&reas
adyacentes pueden ser sugeridas prioritarias para
la conservacién. Finalmente, la utilizacion de
aproximaciones de biogeografia histérica, como el
andlisis de parsimonia de endemismo (PAE), per-
miten determinar &reas que ademas de contener
muchas especies, contiene una gran cantidad de
endemismo (Morrone & Crisci, 1995)._Proporcio-
nando una nueva herramienta para la conserva-
cion de areas geograficas prioritarias y sus
especies, las cuales podran ser utilizadas y disfru-
tadas por las generaciones futuras.
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