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RESUMEN

Este trabajo presenta una revisién y discusion de la informacién geoldgica, paleobioldgica y
biogeografica sobre la cuenca del Rio Orinoco y sus cuencas vecinas, los eventos geoldgicos mas
importantes que afectaron al continente y que modificaron su hidrologia, incluyendo la formacién de
las mayores cuencas hidrograficas, son comentados. Se discute informacidn disponible sobre fésiles,
su interpretacion y la valiosa informacion que podria derivarseen cuanto al origen de los principales
grupos de peces, su contribucion para explicar las diferentes hipotesis sobre el origen y distribucién
actual de la ictiofauna suramericana. Finalmente, se discuten aspectos sobre la conservacion de la
cuenca del Rio Orinoco.

ABSTRACT

This review analyses geological, palaeobiological and biogeographical information on the Orinoco
River Basin and neighbouring watersheds. The most important geological events that affected the
continent and modified its hydrology, including the formation of major basins are commented. A
discussion of current information on fossils, their interpretation, as well as valuable data for
explaining the origin of the main groups of freshwater fishes is given. We present some of the main
hypotheses that contribute to explain the current distribution of the South American fish fauna.

Finally, some ideas on conservation of the Orinoco river basin are forwarded.
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INTRODUCCION

El origen, movimiento y evolucion de las
grandes cuencas hidrograficas en América del
Sur han sido temas de amplia discusion en los
estudios geoldgicos en general y de tectdnica de
placas en particular. Las del Rio Amazonas y
Orinoco y su relacion con el desarrollo y forma-
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cion de Los Andes y sus ramales del norte: Cor-
dilleras Este, Oeste y Central en Colombia, Se-
rrania de los Andes, Cordillera Central y de La
Costa en Venezuela, junto con el origen de los
Llanos orientales en Colombia y de Venezuela,
han sido especial objeto de estudio. Las investi-
gaciones geolégicas han sido asociadas a la pros-
peccién de riquezas mineras (petréleo, diamantes,
oro, bauxita, etc.) y su posible explotacion en
nuestro pais. Mas recientemente, su importancia
es compartida con elementos biogeograficas, de
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desarrollo humano sostenible y conservacion de la
biodiversidad. (Andriessen et al.,1994; Diaz de
Gamero 1993, 1996; Frailey et al.,1988;
Gonzalez de Juana et al.,1980; Hoorn et al.,1995;
Lundberg et al.,1998; Machado-Allison, 2002,
2005).

Desde el punto de vista estrictamente bioldgi-
co (p.e. descubrimiento de la biodiversidad y su
potencial) el reto es inmenso, debido a que la
informacién sobre organismos acudticos neotro-
picales, su evolucion y el establecimiento de hipo-
tesis filogenéticas e hipdtesis biogeogréficas sobre
patrones de distribucion recientes e historicos, es
generalmente incompleta, contradictoria o cuando
mucho, parcialmente congruente. Lundberg
(1998), sefiala la heterogeneidad de familias de
peces reconocidas para la region neotropical y el
valor intrinseco de cada una de ellas desde el
punto de vista filogenético. Asi, podemos encon-
trar cualquier combinacion de asociaciones:
monofilético (m) vs no monofilético (nm); endé-
mico (e) vs no endémico (ne). Por ejemplo: la
familia Diplomystidae (m + e), mientras que la
subfamilia Hypostominae (nm + e), la subfamilia
Heterotidinae (m + ne) y la familia Characidae
(nm + ne). El problema también es particular-
mente cierto para la proposicion de hipotesis
biogeogréficas en varios grupos de peces de
aguas continentales neotropicales, provenientes de
estudios filogenéticos de componentes de ictio-
faunas de las principales cuencas cis-andinas
(Vari y Malabarba, 1998) o clados (grupos
monofiléticos) que poseen sus méas cercanos rela-
tivos (grupos hermano) fuera del neotrdpico. Por
ejemplo: el clado conformado por los bagres
“doradiodeos” (familias Doradidae, Centromo-
chlidae y Auchenipteridae) son monofiléticos y
endémicos. Sin embargo, estas tres familias jun-
tas forman un grupo maés inclusivo y ancestral
cuyo grupo hermano putativo no pertenece a la
biota neotropical (p.e la familia Mochokidae, habi-
tante africano). El ensamblaje monofilético en
cuestion es importante ya que suministra una for-
ma clara de datos del posible origen del grupo y
lo posiciona cerca del momento de la separacion
de ambos continentes (Africa y América).
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Todo lo anteriormente indicado es debido, entre
otros aspectos, a la gran complejidad historico-
geoldgica, miles de circunstancias particulares,
fuera de nuestro alcance, que han actuado en la
formacion de nuevas especies, la antigliedad y
diversificacion de numerosos componentes de
nuestra fauna y muchos otros procesos que han
oscurecido la comprension de los patrones de dis-
tribucion actuales e historicos y las relaciones
genealdgicas de estos grupos de organismos
(Hubert y Renno, 2006; Horn, 1994b; Horn et
al., 1995; Lundberg, 1998, Lundberg, et al.,1998;
Malabarba, 1998; Vari y Weitzman, 1990).

Por ejemplo, para ilustrar esta problematica
escogimos estas tres posiciones controversiales:

1. Lundberg (1998, p.51) indica:

“Placing the 13.5 Ma Middle Miocene La Ven-
ta Ichthyofauna from central Colombia into its
phylogenetic, temporal and spatial frameworks,
demonstrates that Pleistocene refuge hypothesis is

much too young to provide an adequate
explanation for modern South American fish
diversity.”

2. Mientras que Hubert y Renno (2006, p.
1428) sugieren:

“The levels of endemisms found in 11 areas of
endemism described here suggested that the 100
m. marine highstand that occurred c. 5 Ma, deeply
influenced the distribution of fish species...”.
“....the tropical lowlands act as "museums” where
large number of species accumulate (Museum
Hypothesis, Nores, 1999). This hypothesis
identifies marine incursions as major vicariant
events promoting divergence....”

3. Lundberg (2007. Com. pers.) indica:

“lI will say that | have examine 1000°s of fossil
fish from the Orinoco, Amazon and adjacent areas
— | have never identified a species or genus that
is a definite indicator of marine conditions in the
interior of western Amazonia. There are many
misidentifications by others. Even if marine
conditions extended to the south of Colombia and
into Peru and Brazil, freshwater was massively the
dominant aquatic habitat.”

Ademas, dada la magnitud de los bosques, las
cuencas continentales y sus humedales en la re-
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gion neotropical, hace de esta tarea una empresa
gigantesca, porque estas regiones albergan una
de las mayores diversidades organicas y biomasa
vegetal del mundo, incluyendo un gran nimero de
especies endémicas y muchas todavia por ser
descubiertas (Aguilera et al., 2000; Chernoff et
al., 2003; Machado-Allison, 2002; Mittermeier et
al.,1997, 1998).

Si lo anteriormente expuesto es importante, lo
es més, cuando consideramos que en la actuali-
dad, la mayoria de nuestros ambientes acuaticos
estan sufriendo alteraciones por actividades antro-
picas tales como: deforestacion, aumento de sedi-
mentacion en los rios, contaminacion agricola,
doméstica e industrial, pérdida de calidad de
agua, con consecuencias deletéreas para los or-
ganismos que habitan esas zonas entre ellas la
afectacion de los humedales (esteros) continenta-
les de Venezuela (Machado-Allison, 1992, 1993,
1994a y b), riesgo de perderlos en un futuro muy
cercano y aumento del nimero de especies en
peligro de extincion a nivel continental (Chernoff
et al., 2000, 2001, 2003; Lovejoy, 1980, 1981;
Lugo, 1994; Machado-Allison, 1994; Machado-
Allison et al., 2000, 2002; Rodriguez y Rojas-
Suarez. 1995, 1999).

Datos recientes muestran la pérdida de biodi-
versidad en cifras alarmantes. Raven (1986), pre-
dice que de continuar con las actividades de
explotaciéon de bosques tropicales, éstos desapare-
ceran y con ellos se extinguira la mitad de las
especies que elli se albergan. Miles de hectéreas
de bosques al norte del rio Amazonas (Brasil) y
en zonas cercanas al Orinoco (Estado Bolivar,
Venezuela) son taladas con fines madereros, mi-
neros o agricolas, colocando en peligro valiosos
ecosistemas terrestres y acuaticos (Bevilaqua y
Ochoa, 2001; Bryant et al.,1997; Machado-
Allison et al., 2000; Miranda et al., 1998). Igual-
mente, areas boscosas al norte de afluentes del
rio Orinoco (p.e. Barinas; Veillon, 1981) han sido
completamente depauperadas, desconociéndose el
efecto (pérdida) sobre composicion de las comu-
nidades vegetales y animales terrestres y acudti-
cos que vivian en esta vasta zona de bosque
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himedo tropical. Hoy dia, su restauracién, de ser
posible, costaria miles de millones de dolares,
como ha sido evidenciado con el desarrollo de
estos programas en Europa y Estados Unidos.

Este trabajo de recopilacion informética y re-
vision bibliografica pretende sintetizar e integrar
la informacion méas importante existente sobre as-
pectos historico-geoldgico-faunisticos y floristicos
relacionados con la evolucion de la cuenca del
Rio Orinoco y sus cuencas vecinas, con la finali-
dad de aportar datos que amplien el conocimiento
de estos temas, su importancia bioldgica, produc-
tiva y escénica y permitir el desarrollo de planes
de conservacion y desarrollo sustentable.

RESULTADOS

América del Sur esta constituida por una vas-
ta red hidrografica (Fig. 1) surgida de numerosos
eventos geoldgicos e hidrodinamicos desde su se-
paracion en el Cretaceo.

1. Aspectos geoldgicos. Existen numerosas
evidencias de grandes movimientos histérico-
geoldgicos en la formacion de la cuenca del Rio
Orinoco y sus cuencas vecinas (Amazonas, Mag-
dalena y Maracaibo) al norte de América del
Sur. Lundberg et al.,(1998), presenta un trabajo
exhaustivo de recopilacion histérica y nos propor-
ciona numerosos mapas en los cuales plasma los
eventos que influyeron en la conformacion de las
cuencas y como éstas pudieron afectar los patro-
nes de distribucion de la ictiofauna neotropical
(Figs 2-7). Entre estos eventos hay varios impor-
tantes para explicar el origen de la cuenca del
Rio Orinoco y su biota:

1) La formacién de un paleo-Amazonas-
Orinoco en el Eoceno Medio y el Oligoceno
Temprano (43-30 Ma, Fig. 3). Este drenaba la
seccion norte del arco y escudos Amazoénico y
de Guayana (direccion de aguas Oeste-Noroeste),
de los primigenios Andes de Colombia-Ecuador
(direccion de aguas Este-Noreste) y en cuya
base se situaba un inmenso lago denominado
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“Lago Po0zo” que ocupaba é&reas cercanas a la
frontera actual Ecuador-Perl hasta las estriba-
ciones de los Llanos Orientales de Colombia. La
boca de drenaje de este gran “lago” y cuenca
se conocen con el nombre de Paleo-Amazonas-
Orinoco Yy su salida al mar ocurria en la cer-
cania de El Vigia y Sur del Lago de Maracaibo
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(Hoorn et al., 1995; Lundberg et al., 1998; Orte-
ga et al., 1987). En este periodo se ha demostra-
do la presencia de otras dos cuencas una al este
de Venezuela (Orinoco Oriental) y otra en Brasil
(Amazonas Oriental), ambas drenando al Atlanti-
co (Lundberg et al., 1998).

Orinoco

Essequibo

San Francisco

Paraiba do Sul

Parana

& Casiquiare

Figura 1. Las principales cuencas de América del Sur. Tomado y modificado de Lundberg et al. (1998).
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Figura 2. Paleografia y drenajes: A. Cretaceo Tardio (83-67) Ma (Campaniano a Maastrichiano); B. Cretaceo Tardio a Terciario
Temprano (67-61) Ma (Maastrichiano Tardio- Paleoceno Temprano); C. Paleoceno Temprano a Medio (61-60) Ma. D. Paleoceno

Tardio aEoceno Medio (60-43) Ma.Tomado y modificado de Gayetetal., (1993); Pindell & Tabbutt, (1995) y Lundberg et al. (1998).
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2) La reduccion de la cuenca del Paleo-
Amazonas-Orinoco en el Mioceno Tempra-
no-Tardio (20-11.8 Ma, Fig. 4B), debido a
una gran intrusion marina en direccion norte-sur
que ocupaba la regién noroccidental de las estri-
baciones de Los Andes desde Maracaibo hasta
un &rea cercana a la cuenca del rio Putumayo
(Ecuador), la formacién de un “nuevo” lago,
(“Lago Pebas” o “Lago Amazonas”) que dre-
naba al norte las aguas de los escudos y de los
Andes y la casi completa desaparicion de las
cuencas aisladas que drenaban hacia el Atlantico
(Amazonas y Orinoco Occidentales) (Campbell
et al., 1985; Frailey et al., 1988; Hoorn, 1993;
Lundberg et al., 1998).

3) El avance y posterior retiro de las
intrusiones marinas debido al levantamiento
de los Andes colombianos (Cordilleras
Oriental y Occidental) y de Venezuela (An-
des y Serranias del Interior y de la Costa)
durante el Mioceno (10-8 Ma, Fig. 6). Estos
movimientos causaron la separacion de la cuenca
del Rio Magdalena al nor-oeste, la desaparicion
de los “lagos” al sur de Colombia y Ecuador, el
aislamiento de rios (refugios) separados por “len-
guas” marinas y finalmente la formaciéon de una
gran cuenca fluvial (Amazonas-Orinoco) que
drenaba al norte y tenia su boca en lo que co-
rresponde en la actualidad los Estados Zulia y
Falcon. Este gran rio es responsable directo de
los dep6sitos de la Formacién Urumaco (Falcon),
que representa el mayor constituyente de fauna y
flora fosil en Venezuela (Aguilera, 1994; Diaz de
Gamero y Linares, 1989; Lundberg et al., 1996).
Las secciones occidentales de los rios Amazonas
y Orinoco se reconstituyen drenando hacia el At-
lantico y se constituye igualmente la protocuenca
del Rio Parana debido a la desaparicion del “mar
interno” que cubria el suroeste de Brasil, Argen-
tina Uruguay y Paraguay actuales (Albert et al.,
2006; Boltovskoy, 1991; Cooper et al.,1995; Diaz
de Gamero 1996; Domining, 1982; Guerrero,
1993, 1997; Hubert y Renno, 2006; Hoorn, 1994;
Lovejoy et al., 2006; Lundberg, 1998; Marshall y
Sempere, 1993; Marshall y Lundberg, 1996;
Marshall et al.,1993).
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4) La separacion, division y desarrollo del
drenaje de las cuencas del Amazonas, Mag-
dalena, Maracaibo y Orinoco (Mioceno Tar-
dio al Presente, 8 Ma-presente, Fig. 7). La
separacion de las cuencas de Maracaibo-Falcon
y del Orinoco se establece debido al continuo
elevamiento de las secciones Central y Oeste de
los Andes de Mérida. La separacion posterior de
esta cuenca del Magdalena ocurre méas reciente-
mente por la elevacion de la Serrania de Perija y
la Cordillera Este de Colombia. (Hoorn, 1993;
Hoorn et al., 1995; Diaz de Gamero, 1996). Un
periodo de drenaje endorreico pudo haber ocurri-
do en la base de los Andes en el norte de Co-
lombia y Venezuela.

La posterior elevacién del area andina y la
elevacion del sector nororiental de la Serrania de
la Costa en Venezuela, resultd en el llenado y
subsiguiente rompimiento del Arco de ElI Baul
permitiendo el desarrollo de la seccion occidental
del Orinoco que drena aguas provenientes de los
Andes y de la seccion suroccidental del Escudo
de Guayana. Este proceso establecio el drenaje
transcontinental oeste-este del Orinoco moderno.
Mas aun, el delta del Orinoco aparece cerca
Maturin al final del Mioceno Tardio (Lundberg et
al., 1998). Esto ocurre simultaneamente con el
abandono del Mar Caribe del area correspon-
diente a la cuenca de Maracaibo/Falcon, dejando
atras una gran zona de sedimentacion generada
por la salida de grandes masas de agua dulce
provenientes del sur. Esta informacién coincide
con los datos aportados por Diaz de Gamero
(1996) y Rod (1981) acerca del cambio del flujo
direccional del Orinoco hacia el este dejando de
drenar hacia el Caribe. Un proceso similar ocurre
en el Amazonas con el rompimiento del Arco
Purus (oeste de Manaus) y la conexién oeste-este
del rio (Bemerguy y Sena Costa, 1991). Eventos
posteriores condujeron al llenado de la cuenca del
Orinoco por sedimentos provenientes de la erosion
de Los Andes y serranias al Norte de Venezuela,
“arrimando” al Orinoco en direccion este-sur este
hacia el Escudo de Guayana donde se encuentra
en la actualidad y la “migracion” hacia el este del
delta de rio debido a grandes depositos sedi-
mentarios ganando terreno al mar.



Machado-Allison, A.: Notas sobre el origen del Orinoco y su ictiofauna

Paleo-Amazonas-Orinoco
con “Lago Pozo”

Parana

Ambiente marino

Andes y Arcos Magmaticos
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Flujo marino y continental
Escudos y Macizos
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Figura 3. Paleografiay drenajes en el Terciario (43-30) Ma (Eoceno Medio a Oligoeno Temprano). Tomadoy
modificado de Lundbergetal., (1998).
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Figura 4. Paleografia'y drenajes. A. Terciario Medio (32 a 20) Ma (Oligoeno Tardio a Mioceno Temprano); B. Terciario
Tardio (20-11.8) Ma (Mioceno Temprano a Medio).Tomado y modificado de Lundberg et al. (1998).
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Figurab. Paleografiay drenajesenel Terciario Tardio (11.8-10) Ma (Mioceno Tardio). Tomado y modificado
de Lundbergetal., (1998).
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Debemos hacer notar sin embargo, que las
cuencas de los rios Amazonas y Orinoco estan
en la actualidad conectadas dindmicamente a tra-
vés del rio o Brazo Casiquiare. Este tiene un
flujo permanente hacia el sur suministrando conti-
nuamente aguas al Amazonas mediante su co-
nexion con el Rio Negro. Esta conexion es
posiblemente de data reciente y pudo haberse es-
tablecido mediante un proceso erosivo aguas arri-
ba de los afluentes de la cuenca del Casiquiare
hasta abrir su boca en el Orinoco. Existe igual-
mente otra conexion por medio de un sistema de
anastomosis (o0 manglares) ubicados en las cabe-
ceras de las cuencas de los rios Atabapo y Ne-
gro. Esta conexion se establece principalmente
en periodos de méaxima de lluvias permitiendo en
transvase del excedente de aguas hacia las dos
vertientes. Evidencia de esta interconexion fue
verificada durante los viajes de Humboldt y
Bompand (1821). Esta dindmica hidroldgica es
sumamente importante para explicar el origen de
ciertas comunidades de peces y la posibles rela-
ciones biogeograficas y ecoldgicas entre cuencas
vecinas (ver adelante).

2. Aspectos bioldgicos. A pesar de la re-
conocida importancia geoldgica y econdmica que
estas cuencas representan para nuestros paises,
la riqueza y biomasa floristica y faunistica que
éstas albergan, sus beneficios ambientales (sumi-
dero de CO, p.ej.) y su potencial pérdida por
efectos antropicos, hoy dia han generado una
gran discusion sobre el origen, diversificacion y
relaciones filogenéticas e importancia econémica
de estos organismos, particularmente aquellos
grupos endémicos o Unicos del area (Chernoff et
al., 1996, 2001, 2003; Machado-Allison, 2002;
Machado-Allison et al., 2002, 2003; De Pina,
1998; Reis, 1998; Dyer, 1998; Convencion de
Rio, p.ej. y subsecuentes legislaciones particulares
en varios paises). Por otro lado, la formulacion y
prueba de hipétesis sobre la diversidad, sus pro-
cesos de diversificacion y abundancias pobla-
cionales en estos organismos, requieren del cono-
cimiento de sus filogenias, historias de vida, adap-
taciones y su distribucion tanto en el tiempo
como en el espacio (Lundberg, 1998; Hubert y
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Renno, 2006); por esto, datos sobre eventos evo-
lutivos, edad de origen, paleontologia, vicarianza
(disyuncion de biotas), ecologia y biogeografia
son importantes para entender el desarrollo y
mantenimiento de comunidades particulares, como
por ejemplo: los peces del Escudo de Guayana,
de los Llanos, o del rio Casiquiare, morichales,
esteros, sabanas inundables, etc. (Mago-Leccia,
1970; Lasso et al., 1988; Machado-Allison, 1992,
2005). Esta informacion es imprescindible si se
pretende ademaés, disefiar planes de desarrollo hu-
mano (poblamiento p.ej.) o de conservacién, ma-
nejo adecuado y explotacion sostenible de los
recursos naturales (Chernoff et al., 2000, 2001,
2003; Machado-Allison, 2005).

De igual importancia son las evidencias biol6-
gicas y ambientales en la discusion sobre el ori-
gen de las mayores cuencas en América del Sur,
las cuales apoyan algunas de las hipotesis suge-
ridas sobre esta posible relacion histdrica. Los
peces y otros vertebrados, foraminiferos, molus-
cos y plantas fosilizados nos permiten sugerir la
presencia de paleoambientes en zonas que en la
actualidad poseen otras caracteristicas fisicas y
ecoldgicas. Asi, autores como Aguilera (1994),
proporcionan un reporte de la ictiofauna nedgena
del noroeste de Venezuela y su relacién con el
Paleo-Orinoco; Diaz de Gamero y Linares (1989)
presentan resultados de estudios estratigraficos y
paleontoldgicos de la Formacion Urumaco (Mio-
ceno Tardio) en la regidon noroccidental de Vene-
zuela; Flyn et al., (1994), describen aspectos
historicos de la fauna neotropical y en especial la
paleobiologia de vertebrados del Mioceno; Hubert
y Renno (2006) presentan una amplia discusion
sobre la biogeografia histérica de los peces dul-
ceacuicolas de América del Sur y discuten varias
hipotesis sobre la evolucién y conformacion de
comunidades y areas de endemismo; Hooghiems-
tra (1984) proporciona una descripcion historico-
climéatica y de la vegetacion en los dltimos 3.5
millones de afios en los llanos altos de Colombia;
Hoorn (1994) describe los paleo-ambientes fluvia-
les (Mioceno Temprano y Medio) en la cuenca
del Amazonas colombiano; Lucena y Menezes
(1998), Lundberg (1993, 1997), Lundberg y
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Chernoff (1992), Lundberg et al. (1986, 1988,
1998) y Reis (1998) usan evidencias de peces
fosiles para demostrar aspectos evolutivos y rela-
ciones biogeograficas entre las grandes cuencas
hidrograficas situadas en el norte de América del
Sur (Amazonas, Magdalena y Orinoco); Marshall
(1990), Marshall y Sempere (1993) dan resulta-
dos de sus estudios de la evolucion en fésiles, el
estimado de tiempo de divergencia filogenética y
la evolucion de fauna neotropical (mamiferos)
con relacién a la estratigrafia, geocronologia y en
el contexto tectdnico; Séanchez-Villagra et al.,
(1995) proporcionan informacién sobre la sistema-
tica de las tortugas del género Chelus y nuevas
evidencias fésiles del Mioceno de Colombia y
Venezuela. La Tabla 1 presenta un resumen su-
cinto de esta informacion.

3. Importancia de los peces continentales
(fésiles y recientes) en la documentacion de
eventos historico-geoldgicos. Posiblemente, los
peces sean los organismos existentes o fosiles,
gue documentan con mayor exactitud las trans-
formaciones histdricas sufridas por las redes
hidrograficas en América del Sur. Eigenmann
(1920) presenta el primer trabajo sobre aspectos
de la distribucién histérica de peces, sus relacio-
nes a través de la conformacién de cuencas y
las potenciales extinciones sufridas por efectos
naturales. Este autor sugiere que la fauna icticola
existente en la region noroeste de Ameérica del
Sur, es debida al efecto de extinciones masivas y
recolonizacion de formas modernas a través de
las relaciones entre las cuencas vecinas existen-
tes. Este autor (1920, p. 26) indic6 la posibilidad
de una dispersion hacia el oeste de peces pre-
sentes en la region de la Cuenca del Lago de
Maracaibo, previo al levantamiento de Los Andes
y de la Serraria de Perijd (nGtese que para ese
periodo una gran masa de agua se abria hacia el
norte proveniente del llamado paleo Amazonas-
Orinoco (Figs. 3, 4A y 6). La formacion de Los
Andes caus6 un evento vicariante que fragmento
una biota dulceacuicola ampliamente dispersa al
norte de Ameérica del Sur. Los fosiles encontra-
dos en La Venta y Urumaco (Lundberg, 1997,
2005; Sabaj et al., 2007) documentan exhaus-
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tivamente y apoyan esta hipétesis. En este senti-
do este autor estuvo adelantado a las explicacio-
nes biogeograficas de la época, la tectdnica de
placas y especialmente en las explicaciones so-
bre la distribucion de especies cis-trans andinas
(Albert et al., 2006, Fig. 9).

Posteriormente, el trabajo de Weitzman y
Weitzman (1982) representa el primer intento for-
mal en discutir, revisar y dilucidar algunos de es-
tos aspectos planteados originalmente para
explicar los patrones de distribucion en América
del Sur. Ya en este periodo, eran conocidos los
efectos de la tectdnica en la conformacion de las
cuencas en el continente y el origen de los gran-
des grupos de peces “primitivos” (Osteoglossi-
formes y Dipnoi) con representantes solo en
América del Sur, Africa y Australia. También,
los posibles efectos de los “refugios forestales y
acuaticos” debido a glaciaciones e intrusiones
marinas sobre el aislamiento y evolucion de la
flora, faunas terrestres y acudticas durante el
Pleistoceno hasta el Reciente.

Posteriormente, Weiztman et al. (1988), Vari
(1988), Vari y Weitzman (1990), Lundberg (1993,
1997, 1998), Lundberg et al. (1998) y mas re-
cientemente Albert et al. (2006), Hubert y
Renno (2006) y Lovejoy et al. (2006), Lundberg
(2005) y Sabaj et al. (2007) presentan datos y
posiblemente representan la base fundamental de
las discusiones sobre las diversas hipotesis acer-
ca del origen y evolucion de la ictiofauna y los
sistema hidrograficos en el area continental
suramericana.

Gran controversia sigue estando presente.
Para dar un ejemplo de esto, Lundberg et al
(1998) indican lo siguiente:

“En la literatura sobre diversificacion y bio-
geografia de peces neotropicales (y otros grupos)
hay una prevalente y engafiosa tendencia hacia la
exagerada simplificacién de escenarios...”.

Como un ejemplo de esta aseveracion, anota
entre otras cosas:
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América Central

Macizo
Macarena

Faunha Urumaco
g

Estribo
Ambiente marino

Andes y Arcos Magmaticos
Rios, Lagos y Humedales
Escudos y Macizos
Direccion del flujo

Figura 6. Paleografiay drenajes en el Terciario Tardio (10-8.0) Ma (Mioceno Tardio). Tomado y modificado
de Lundbergetal., (1998, Fig. 19).

“...El foco es generalmente colocado en un
solo evento o fendmeno. En particular muchos au-
tores enfatizan que el evento final (usualmente in-
dicando Mioceno a Plioceno) es la elevacién de
los Andes tanto en la explicacion de la vica-
riancias cis-trans andinas como en la formacion
de la cuenca del rio Amazonas”.

Para concluir:
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“...explicacién que es incongruente con: (1) la
historia de los peces neotropicales; (2) los Andes
han estado elevandose por los menos 90 Ma; y
(3) las inmensas cuencas en tierras bajas que han
existido en la region occidental del Amazonas y
hacia el norte de América del Sur por lo menos
desde hace 67 Ma.”.

Por otro lado, la probleméatica de ubicar fe-

chas en los origenes y diversificacion de grupos
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Arco Vaupes

Cuencas altas
son
Inundadas

Arco
Michicola §

1. Lago Maracaibo

2. Itsmo Panama

3. Pantanal

4. Lagos represados en
el Bajo Amazonas
durante el Pleistoceno

Ruptura del Arco de El Badl y
Origen del Rio Orinoco

Ruptura del Arco Purus y

;*55?’ Origen del Rio Amazonas

B Estribo

Ambiente marino
B Andes y Arcos Magmaticos
B Rios, Lagos y Humedales
B Escudos y Macizos
= Direccion del flujo

Figura7. Paleografiay drenajes en el Terciario Tardio-Cuaternario (8.0) Ma (Mioceno Tardio- Reciente).
Tomado y modificado de Lundberg et al. (1998).

es dificil ya sea porque: 1) la data obtenida a
través de ejemplares fosiles es incompleta; ¢ 2)
porque la obtenida a través de las investigaciones
moleculares es controversial. La Tabla 2 muestra
un resumen de la informacion obtenida a partir
de la literatura existente sobre los origenes y di-
versificacion de la ictiofauna continental en Amé-
rica de Sur y notas importantes acerca de la
interpretacion de estos datos.
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De la informacién presentada y discutida es cla-
ro que el origen y diversificacion de la ictiofauna
neotropical no se debe a un solo evento vicariante
(p.ej. elevacion de Los Andes) sino es el resultado
de multiples fendmenos geoldgicos, hidrogeoldgicos
y climéticos que han contribuido a la conformacion
de una vasta y complicada red hidrogréfica, la cual
ha estado involucrada en un proceso de aislamiento
y anastomosis durante millones de afios.
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Tabla 1. Resumen de informacion obtenida de la literatura sobre evidencias bioldgicas utilizadas para el soporte
de hipétesis de eventos geoldgicos sobre movimientos y relaciones entre cuencas hidrograficas en América del Sur

AUTOR

CUENCA/PERIODO

DATOS BIOLOGICOS

Aguilera, O. (1994)
Bocquentin-Villanueva, J.
(1994)

Boltovskoy, E. (1991).
Diaz de Gamero, M.

y O. Linares. (1989)

Domning, D.P. (1982).
Dyer, B. (1998).

Eigenmann, C. (1920).

Flyn, J., et al. (1994).

Frailey, C.,et al. (1988).

Gayet, M. y F. Meunier
(1998).

Guerrero, J. (1997).

Hubert N. y J. Renno, (2006)

Hooghiemstra, H. (1984).

Hoorn, C. (1993).

Hoorn, C. (1994)a.

Hoorn, C. (1994)b.

Lasso, C., etal. (1988).

Lucena, Cy N. Menezes
(1998).

Falcén/Paleo-Orinoco
Paleo-Caribe. Mioceno

Falcon/Paleo-Orinoco
Paleo-Caribe

Paleo-Amazonas

Falcon/Paleo-Orinoco
Paleo-Caribe Formacion
Urumaco. Mioceno

Neotrépico.

Neotrépico. Reciente

Cuenca del Rio Magdalena.
Presente

Formacion Honda, Paleo-Orinoco-
Amazonas, Mioceno Medio

Lago Amazonas, Brasil
Pleistoceno-Holoceno

Cuenca Amazonas y Beni.
Maastrichian-Paleoceno

Elevacion de los Andes
colombianos (Formacién
La Venta). Mioceno

América del Sur
Mioceno Tardio

Llanos Altos de Colombia
3.5 Ma

Amazonia N.O. Mioceno
Téctonica de los Andes.

Cuenca del Amazonas.
Mioceno Temprano y Medio

Paleo-Amazonas.
Mioceno Medio a Tardio

Cuenca del Caroni,
Gran Sabana, Venezuela

Cuenca del Magdalena 'y
Maracaibo

Ictiofauna nedgena.
Herpetofauna, Crocodylia
Foraminiferos.

Estratigrafia y paleontologia

Evolucion de manaties

Biogeografia histérica de peces
aterinidos.

Distribucion horizontal y vertical de peces.

Extincion.

Historia de fauna neotropical, biogeografia

y paleobiologia.

Biogeografia.

Peces 6seos (Ostariophysi).

Ambientes sedimentarios. Vertebrados.

Biogeografia histérica. Peces

Registros de vegetacion.

Palinoestratigrafia. Incursiones marinas.

Ambientes continentales.

Reconstruccion de ambientes riberefios.

Ictiofauna, biogeografia, captura de rios.

Relaciones filogenéticas de peces y
relaciones de cuencas vecinas.
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Tabla 1 (Cont.). Resumen de informacién obtenida de la literatura sobre evidencias biolégicas utilizadas para el
soporte de hipdtesis de eventos geoldgicos sobre movimientos y relaciones entre cuencas hidrograficas en América

del Sur

AUTOR

CUENCA/PERIODO

DATOS BIOLOGICOS

Lorente, M. (1986)

Lundberg, J. (1993)

Lundberg, J. (1997)

Lundberg, J. (1998)

Lundberg, J. (2005)

Lundberg, J. y B.
Chernoff. (1992)

Lundberg, J., etal. (1998)

Lundberg, J., et al. (1986)

Lundberg, J., et al. (1998)

Machado-Allison, A. et al.
(2003)

Mago-Leccia, F. (1970)

Marshall, L.G.y
J. Lundberg. (1996)

Marshall, L. G.y
T. Sempere (1993)

Medina, V. (1976)

Machado-Allison, A. (2005).

Cuenca Orinoco
Terciario Superior

Cuencas continentales en
Africay América del Sur

Cuenca del Magdalena,
Mioceno. Formacion
La Venta. Colombia

Neotrépico Amazonas y
Orinoco

Cuenca del Magdalena
Mioceno, La Venta

Cuenca del Magdalena
Mioceno. Formacion
La Venta, Colombia.

Falcon, Formacion
Urumaco. Mioceno Tardio

Cuenca del Magdalena
Mioceno. Formacion
La Venta. Colombia

Rios América del Sur.

Llanos de Venezuela

Cuenca del Rio Caura.
Reciente

Cuencas en Venezuela.
Presente

Cuenca del Amazonas
Depésitos Mioceno

Formaciones Petaca y
Yecua (Oligoceno-Mioceno)

Falcon/Paleo-Orinoco
Paleo-Caribe. Terciario

Palinologia y palinofacias.

Filogenia de peces y deriva continental.

Peces, implicaciones paleoambientales y
bidticas.

Diversificacion de peces. Contexto
histdrico.

Descripcion de B. promagdalenae
pez fosil

Peces fdsiles. Arapaima. Origen 'y
diversificacion.

Bagres fosiles. Estasis evolutivo y
extincion.

Evidencia de presencia, éstasis
evolutivo y extincion en la
ictiofauna de América del Sur.

Diversificacion de Peces.
Contexto historico-evolutivo y
la historia de los rios.

Diversidad, origen, ecologia, conserva-
Cuaternario a Reciente. cion de peces
y ambientes acuaticos.

Inventario, abundancia relativa, conser-

vacion e importancia de los peces.

Lista de las especies de peces.
Biogeografia.

Evidencia fésil.

Evidencia fosil. Paleoambientes.
Fauna mamiferos.

Herpetofauna. Crocodylia
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Tabla 1 (Cont.). Resumen de informacidn obtenida de la literatura sobre evidencias bioldgicas utilizadas para el
soporte de hipétesis de eventos geoldgicos sobre movimientos y relaciones entre cuencas hidrogréaficas en América

AUTOR

CUENCA/PERIODO

DATOS BIOLOGICOS

Montoya-Burgos, J. (2003)

Nathan et al., (2006)

Reis, R. (1998)

Royo y Gémez. J. (1960)

Sabaj, M., et al. (2007)

Sanchez-Villagra, M., et al.
(1995)

Sill, W. D. (1970)

Vari, R. (1988)

Vari, R. y S. Weitzman, (1990)

Weitzman, S y M.Weitzman
(1982)

Weitzman et al., (1988)

Wood, R.C. (1976)

Wood, R.C.y M. Diaz de
Gamero. (1971)

Wood, R.C. y B. Patterson
(2973)

Guayanas. Mioceno
Escudo de Guayana

América del Sur
Mioceno

Cuencas neotropicales
Paleoceno/ Mioceno-
Oligoceno

Falcén/Paleo-Orinoco
Paleo-Caribe. Terciario

Falcén/Paleo-Orinoco
Paleo-Caribe. Formacion
Urumaco. Falcon, Venezuela

Cuencas en Colombia y
Venezuela. Mioceno

Cuencas en Venezuela
Sudamérica. Plioceno

Cuencas Suramericanas

Cuencas Suramericanas
Pleistoceno

Cuencas América del Sur
Mioceno

Sureste del Brasil
Reciente

Falcén/Paleo-Orinoco
Paleo-Caribe. Formacion
Urumaco. Falcon, Venezuela

Falcén/Paleo-Orinoco
Paleo-Caribe. Formacion
Urumaco. Falcon, Venezuela

Cuencas América del Sur
Terciario

Biogeografia Histdrica. Sistematica de
Loricariidae. Relaciones faunisticas.

Incursiones marinas y transiciones
dulceacuicolas. Peces neotropicales.

Relaciones filogenéticas entre especies de
Callichtyidae y cladogramas de area, datos
de fosiles.

Vertebrados fosiles.

Peces fosiles de las familias Doradidae y
Pimelodidae. Biogeografia y discusion
sobre el Paleo Amazonas-Orinoco.

Paleosistematica de tortugas del género
Chelus.

Gaviales (Crocodylia). Fésiles.

Distribucion, endemismos, disgregaciones
histéricas y biogeografia filogenética.

Refugios, biogeografia de peces
neotropicales.

Peces, biogeografia, diversificacion de
peces. Hipotesis de Refugio Forestal.

Filogenia y biogeografia de peces de la
subfamilia Glandulocaudinae.

Stupendemys geographicus. Tortuga
gigante, fosil.

Podocnemis venezuelensis. Galapago f6sil.

Tortugas (Trionychidae) fésiles.
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En la seccion anterior hemos sefialado breve-
mente que al menos cuatro de estos eventos
marcaron hitos en el origen y distribucion de los
peces primarios de agua dulce en nuestro conti-
nente: 1) La formacion de un Paleo-Amazonas-
Orinoco en el Eoceno Medio y el Oligoceno
Temprano (43-30 Ma). Este, drenaba la seccién
norte del Arco y Escudos Amazénico y de
Guayana (direccion de aguas oeste-noroeste); 2)
La reduccion de la cuenca del Paleo-Amazonas-
Orinoco en el Mioceno Temprano-Tardio (20-11.8
Ma), debido a una gran intrusion marina en di-
reccion norte-sur que ocupaba la region
noroccidental de las estribaciones de Los Andes
desde Maracaibo hasta un éarea cercana a la
cuenca del rio Putumayo (Ecuador). 3) El avance
y posterior retiro de las intrusiones marinas debido
al levantamiento de Los Andes Colombianos (Cor-
dilleras Oriental y Occidental) y de Venezuela (An-
des y Serranias del Interior y de la Costa) durante
el Mioceno (10-8 Ma..); y 4) La separacion, divi-
sion y desarrollo del drenajes de las cuencas del
Amazonas, Magdalena, Maracaibo y Orinoco
(Mioceno Tardio al Presente, 8 Ma-presente).

Como ya mencionamos las cuencas de los
rios Amazonas y Orinoco estan en la actualidad
conectadas dindmicamente a través del rio o
Brazo Casiquiare. Este tiene un flujo permanente
hacia el sur que suministra aguas al Amazonas
mediante su conexion con el Rio Negro. Esta
conexién es posiblemente de data reciente y pudo
haberse establecido mediante un proceso erosivo,
aguas arriba, de los afluentes de la cuenca del
Casiquiare hasta abrir su boca en el Orinoco.
Por otro lado, existen en muchas regiones (cuen-
cas) de América del Sur, principalmente en tie-
rras bajas, donde la delimitacién de las cuencas
es pobre (p.ej. Llanos en Venezuela y Colombia;
Pantanal en Brasil) y al surgir eventos extraordi-
narios (p.ej. alta pluviosidad o represamiento na-
tural de aguas abajo), se produce su conexion
permitiendo el intercambio de la ictiofauna (p.ej.
en los nacientes de los rios Atabapo, cuenca del
Orinoco y Rio Negro, Cuenca del Amazonas).

Lundberg et al. (1998) plantean: ;como una
historia compleja de los rios es relevante para
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entender la diversificacion de la ictiofauna
neotropical, la distribucion geogréfica de los
clados (grupos monofiléticos de peces) y la com-
posicion de biotas regionales o areas de ende-
mismos? La respuesta no es simple y mucho
depende de los propios investigadores (sistemati-
cos, biogedgrafos, paleontdlogos, paleoec6logos,
etc.) trabajando en sus grupos y regiones particu-
lares para aplicar pruebas a las hipotesis pro-
puestas en el contexto histérico-evolutivo. Con-
cluyen que mientras mayor sean los datos sobre
los registros fosiles y la resolucion de las relacio-
nes filogenéticas entre grupos, cada vez mas
atrasamos (en el tiempo) las anteriores propues-
tas el origen de nuestra ictiofauna. Se conoce hoy
dia que para el Cretdceo Tardio ya existian algunos
grupos neotropicales diferenciados como la Familia
Lepidosirenidae (Peces pulmonados), Osteoglo-
ssiformes (cf. Arapaima), algunos Characiformes
y varios grupos de Siluriformes (Tabla 2).

Otros aspectos de efecto local sugieren modi-
ficaciones particulares de la ictiofauna en cuen-
cas particulares. Datos obtenidos a través del
estudio de peces y otros organismos (filogenia y
endemismos p.ej.) en el Escudo de Guayana
(Gran Sabana) permiten discutir hipétesis del po-
sible “basculamiento” (cambios de direccién) ocu-
rrido en regiones de aguas altas de los rios
Caroni, Cuyuni y Rio Branco (Fig. 14), (Lasso et
al., 1982). Estos autores sugieren varias conexio-
nes histérico-geoldgica intercuencas para explicar
la presencia de algunas especies de peces en
estos rios, que se suponen son muy antiguos y no
habiendo estado bajo la influencia de los fendme-
nos ocurridos en areas bajas (> 100 m).

Los autores sugieren al menos 3 periodos: 1)
un basculamiento hacia el sur de las cabeceras
del Caroni hacia la cuenca del rio Branco en
Brasil, cuenca del Amazonas; 2) un segundo
basculamiento hacia el este que permitid la inter-
conexion del Alto Caroni con las cabeceras del
Cuyuni, cuenca del Essequibo (Guyana y Vene-
zuela); y 3) finalmente la configuracion actual
con la union del Alto Caroni con el resto del rio
Caroni y la cuenca Orinoco.
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Figura 8. Areas propuestas como refugios acuaticos (Hubert y Renno, 2006) superimpuestas al esquema
propuesto por Lundberg et al., (1998). Paleografiay drenajes en el Terciario Tardio (11.8-10) Ma
(Mioceno Tardio). Tomado y modificado de Lundberg et al. (1998).
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Figura 9. Modelos esquematicos del aislamiento secuencial de las cuencas en la region nor-occidental de
Ameéricadel Sur resultante del tectonismo en el Mioceno (A); Modelo sintético del aislamiento de cuencas
y divisiones de fauna basado en filogenias a nivel de especies y estructura de comunidades de peces de
aguadulce. El levantamiento de la Cordilleradel Este (~12 Ma) coloca el minimo de edad parael aislamiento
delacuencadel Magdalena (Mg)y lavertiente pacifica (VP) de las cuencas cis-andeanas; laformaciéninicial
del abanico amazénico (~9 Ma) coloca el minimo de edad para la separacion de las cuencas del Amazonas
del oeste (Ao) y el Orinoco (Or); y el levantamiento de los Andes de Mérida (~8 Ma) colocael minimo de edad
para la separacion de la Cuenca del Lago de Maracaibo (Mc) y el Orinoco (Or). MM: Mioceno Medio; LM:
Mioceno tardio; PI: Plioceno: Qu: Cuaternario. Tomado y modificado de de Albert et al. (2006)
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4. Algunas hipoétesis sobre el origen y di-
versificacion de la ictiofauna continental de
América del Sur. Los estudios de distribucion
de fauna en América del Sur ha estado influen-
ciados principalmente por datos provenientes de
organismos terrestres (Hall y Harvey, 2002). Sin
embargo, el reconocimiento de patrones biogeo-
graficos congruentes de organismos terrestres y
acuaticos es de gran importancia para elucidar
hasta qué extension, los eventos paleogeograficos
ocurridos en el continente sean responsables de
la diversidad actual (Hubert y Renno, 2006). En
este contexto, numerosos autores han tratado de
explicar el origen, diversificacion, distribucion
actual y pasada de los peces primarios de agua
dulce en América del Sur. Las tablas 1 y 2
documentan mucho de la ubicacién de fosiles, los
estudios realizados en la determinacion de las
mayores cuencas hidrograficas y sus transforma-
ciones desde el Cretaceo, el origen y diversifica-
cion y filogenia de algunos grupos represen-
tativos de nuestra ictiofauna y los procesos de
extincion de algunos elementos debidos a cambios
en los ambientes derivado de eventos historico-
geoldgicos. En esta seccion trataremos de hacer
un compendio de aquellas hipoétesis, predicciones
y sugerencias que han sido planteadas para expli-
car el origen y diversificacion de nuestra ictio-
fauna neotropical, en particular de las cuencas
del Amazonas y Orinoco.

En un trabajo reciente, Hubert y Renno
(2006) sugieren, al igual que Lundberg (1998),
que la riqueza y distribucion pasada y presente
de peces continentales es sumamente compleja y
que al menos puede explicarse mediante varias
hipotesis que incluyen elementos vicariantes (dis-
yuncion de biotas ancestrales) y dispersion a
través de captura de cuencas o relaciones de
cuencas litorales (Tabla 3, Figuras 8 y 12). Estas
son: 1) paleografia; 2) cambios hidromorfoldgicos
0 hidrogeolégicos en rios; y 3) los “museos”.
Debemos notar que en algunas éareas, mas de
una explicacion es vélida debido a que las mis-
mas han estado influidas histéricamente por
diversos eventos y ademas las “barreras” actlan
diferencialmente en los diversos grupos de
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organismos. Por ejemplo, los grandes rios pueden
actuar como obstaculo para la dispersion de pe-
quefios peces y vertebrados terrestres, pero igual-
mente ser las vias de dispersion para los peces
de grandes tallas.

4.1. Paleografia. Esta hipotesis sugiere pro-
cesos de aislamiento debidos al efecto de los ar-
cos (paleoarcos) sobre el control y perturbacion
fluvial durante el Mioceno Tardio al Reciente (Ca.
8 Ma, Fig. 4A): 1) el arco de Vaupues es res-
ponsable del aislamiento de las cuencas del Ori-
noco y Amazonas; 2) el arco de Michicola divide
las aguas del Amazonas y el sistema del Parana-
Paraguay ademas es responsable por el estableci-
miento de la region occidental del Amazonas.

De acuerdo a numerosos autores (Haffer,
1997; Horn et al., 1995; Hubert y Renno, 2006;
Lundberg et al., 1998; Ré&sénen et al., 1987,
1990, 1992, 1995), la elevacion de los paleoarcos
no solamente es responsable por la fragmentacion
de bosques y rios, sino que también produjo va-
rias cuencas sedimentarias que albergan areas
temporalmente inundables y aisladas (p.ej. las
cuencas del Madre de Dios-Beni, Acre, Ucayali,
Pastaza-Marafion, entre muchas otras). Hubert y
Renno (2006) sugieren que estos episodios geo-
I6gicos contribuyeron a la constitucion de una
comunidad ictica particular del Alto Amazonas,
mediante especiacion alopétrica y la conforma-
cion de areas de endemismo observadas en estos
rios. lguales ejemplos los tenemos en el Orinoco
con el levantamiento de los arcos Arauca y El
Baul (Ca. 5 Ma) que influyeron en la formacion
de los Llanos Occidentales y Centrales en Vene-
zuela y los innumerables rios con caracteristicas
particulares que los cruzan desde Los Andes
(Arauca, Cinaruco, Capanaparo, Meta, Masparro,
Apure, Portuguesa, Guarico). Pocos estudios se
han realizado en nuestro pais para demostrar
apoyo a esta potencial explicacion de la alta
diversidad en estas areas. Destacamos la gran
diferencia en tipo de aguas (claras, blancas y
negras), de fondos (arena, fango) y sedimentos
suspendidos (claros y turbios) y que albergan
faunas icticas diferentes.
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Por otro lado, dado que estos rios atraviesan
vastas zonas planas y bajas, forman tem-
poralmente “esteros” (sabanas inundadas) y ca-
fios en el periodo lluvioso, con caracteristicas
fisico-quimicas particulares y una biota ictica par-
ticularmente importante, ya sea como residentes
permanentes o temporales de organismos asocia-
dos a los canales principales de los rios como
por ejemplo los grandes bagres comerciales
(Machado-Allison, 2005; Lasso, 1996).

Esta hipotesis aporta una posible explicacion
del hallazgo de fauna extinta presente en otras
cuencas, como por ejemplo la presencia de
Colossoma macropomum (cachama), tipico de la
fauna Amazonas - Orinocense, en depositos de la
Venta en la cuenca del Magdalena hace cerca
de 12 Ma. (Lundberg et al., 1986). Esta especie
sugiere la unién de estas cuencas previo al le-
vantamiento de la Serrania Oriental en Colombia
y el posterior aislamiento de la cuenca del
Magdalena. Otro ejemplo méas cercano la pro-
viene de la presencia de esta misma especie y
del “cajaro” Phractocephalus hemiliopterus y
doréadidos en los depositos del Mioceno Superior
de Urumaco en el estado Falcon (actual cuenca
del Caribe), en areas donde hoy dia no existen
rios de gran envergadura (Lundberg et al., 1988,
2005; Sabaj et al., 2007), lo que presupone la
existencia de una gran rio (Protorinoco) que
drenaba hacia el Mar Caribe (Fig. 3). Estos
ultimos autores, discuten varios escenarios en los
cuales esta involucrada la fragmentacion del
Paleo-Amazonas-Orinoco (Mioceno) en cinco
areas (Fig. 10), basandose en el estudio de
fosiles de la formacion Urumaco de las familias
Doradidae y Pimelodidae, asi como evidencias
moleculares de relaciones filogenéticas, la presen-
cia de especies modernas relacionadas con estos
fésiles y procesos de extincién en algunos de es-
tos sistemas.

4.2. Cambios hidromorfolégicos en rios.
Trabajos paleontoldgicos y biogeogréficos sugie-
ren que la diversificacion a nivel de especies mo-
dernas de vertebrados terrestres y peces pre-
datan el Pleistoceno (Haffer, 1969, 1997;
Cracraft, 1985; Cracraft y Prum, 1988; Vari,
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1988; Vari y Weitzman, 1990; Weitzman y
Weitzman, 1982). Los ultimos autores indican que
la fauna icticola suramericana moderna se
diversifico taxonémicamente y distribuyé a través
de una amplia variedad de ambientes ecoldgicos
durante el Mioceno Tardio (25 a 2.5 Ma). De
acuerdo con Lundberg et al (1998), gran parte
de la diversidad mostrada por los peces continen-
tales (agua dulce) puede ser el resultado de cam-
bios paleohidroldgicos que promovieron la disper-
sion en biotas ancestrales y la posterior divergen-
cia en alopatria. Esta hipotesis fue formalmente
sugerida como la Hipdtesis Hidrogeoldgica por
Montoya-Burgos (2003), para explicar el origen y
diferenciacion de peces loricaroideos y sus distri-
buciones actuales, especialmente alrededor de los
Escudos de Guayana y Brasil.

Algunos ejemplos explican parcialmente las re-
laciones entre biotas en cabeceras de algunas
cuencas mayores, como por ejemplo la presente
en los rios Paraguay (cuenca del Parand) y
Tapajoz (cuenca del Amazonas) con datos prove-
nientes de especies de distribuciones restringidas
(p.ej. Hypostominae) que sugieren un intercambio
a traves de las cabeceras de estas dos cuencas.
Esta conexidn historica no habia sido previamente
documentada, pero puede estar relacionada a la
ocurrencia de “captura” de cabeceras y reporta-
do en el Parana (Hubert y Renno, 2006;
Lundberg et al., 1998;Montoya-Burgos, 2003).
Por otro lado, evidencias mostradas por algunos
autores (Hubert y Renno, 2006; Chernoff et al.,
1991; Koslowsky, 1895; Lasso et al., 1989;
Machado-Allison et al., 1999) sugieren similares
explicaciones para la distribucion de especies a
través del sistema de los rios Orinoco Superior-
Casiquiare-Rio Negro (Brasil-Venezuela); Caroni-
Orinoco Inferior-Cuyuni-Essequibo-Rio  Branco
(Brasil-Guyana-Venezuela) (Fig. 11); Paraguay-
Guaporé (Bolivia) y posiblemente la relacion
Atabapo-Rio Negro Superior.

Por otro lado, el rio Orinoco en su posicion
actual pudo haber roto la continuidad de un éarea
de distribucién de formas relacionadas con el Es-
cudo de Guayana y las regiones costeras de la
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Sistemas

. Paleo-Amazonas-Orinoco
Orinoco

. Magdalena

. Maracaibo

mo o mw >

Parana-Paraguay
Formaciones

l. La Venta

1. Urumaco

Figura 10. Fragmentacion del Paleo-Amazonas-Orinoco (aprox. 8 Ma.) evidenciado por hallazgos
de fosiles de peces, sus relaciones filogenéticas con especies modernas y extinciones.

Guyana. Mago (1970, 1978) sugirié un area
incognita comprendida al norte del delta del
Orinoco y que comprende el Rio San Juan y sus
afluentes. La ictiofauna presente es similar a la
presente en rios costeros de Guyana y algunos
rios menores y bajos que drenan sus aguas del
Escudo Guayanés. Mas recientemente, Hubert y
Renno (2006) corroboran parcialmente esta rela-
ciobn como una posible dispersién costera (Fig.
12, ruta 4). Un ejemplo mas dificil de explicar es
la presencia en el rio Siapa (Neblina) del género
y especie monotipico y endémico Ptytocharax
rhyacophila, un pez glandulocaudino (Xenuro-
bryconini) cuyos mas cercanos relativos se
encuentran sélamente en rios que drenan Los
Andes (Weitzman et al., 1994).
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4.3. Los “museos”. Esta hipdtesis sugiere
que los procesos de aislamiento y diferenciacién
de poblaciones ocurrieron en tierras altas durante
las diferentes incursiones marinas en América del
Sur, creando de esta manera “refugios” similares
a los presentes en los ecosistemas terrestres. Se
identifican al menos 8 regiones (Fig. 12):

1. La primera region estaria localizada al occi-
dente de Los Andes, asociada con las cuencas
del Atrato, Magdalena y Maracaibo;

2. La segunda region propuesta para el Ama-
zonas Superior aislada del Orinoco y del Parana
alrededor de los 8 Ma. y en aislamiento de otras
zonas del Amazonas medio y bajo hasta hace 5
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Tabla2. Resumen de datos fésiles y comentarios en el contexto temporal del origeny diversificacion de algunos grupos
de laictiofauna neotropical en América del Sur (Modificado de: Gayety Meunier, 1998; Lundberg, 1993; 1997; 1998).

Grupo

Periodo data fosil

Comentario

Fuente

Potamotrygonidae
Potamotrygon
Paratrygon

Amiidae

Lepidosirenidae
Lepidosiren

Osteoglossidae
Arapaima

Osteoglossum

Clupeoidei
Gasteroclupea
Pristigaster
Ilisha

Otophysi
(varios grupos)

Characiformes:
Erythrinidae

Parodontidae

Anostomidae

Mioceno (11.8 a 10 Ma)

Aptiano-Albiano
(112 a 104 Ma)

Aptiano Tardio a Albiano
(112 a 104 Ma)

Fosil del Maastrichtiano
(73-60 Ma)

Mioceno (13.5 Ma),
Cretaceo Tardio

Foésil del Maastrichtiano
(73-60 Ma)

Minimo Oligoceno

Cretaceo Tardio a Palet-
geno (74 a 65 Ma)

Cenozoico (84 Ma)

Mioceno Tardio

Mioceno (30 a 20 Ma)

Mioceno (30 a 20 Ma)

Fosiles en sedimentos de agua dulce en la cuenca
del rio Acre. Posible influencia de origen marino.

Calamopleurus cylindricus y C. mawsoni fosiles.
Formacion Ihlas, Brasil Evidencia de origen previo
a separacion de Africa.

Basado en filogenia su grupo hermano se encuentra
en Africa. Por esta razon su divergencia ocurrid
muy temprano en la historia del continente,

antes de su separacion de Africa.

Osteoglosidos estan presentes en América del Sur,
Africay Australia. Los méas cercanos relativos de
Arapaima, especies del género Heterosis son
africanos. Fosil de especie parecido a Arapaima
indica que el origen puede estar cercano a los

112 a 73 Ma.

No hay evidencias directas de fosiles de
Osteoglossum. Evidencias provienen de su grupo
hermano Scleropages en Australia.

Origen de las especies de clupeiformes de agua
dulce puede remontarse a la edad que muestran
algunos fésiles relacionados filogenéticamente
con especies modernas.

Diversificacion tan temprana como el Neogeno en
muchos grupos de characideos. El origen del grupo,
con parientes en Africa, debi6 ocurrir antes de

la completa separacion de los dos continentes
aprox. 112 Ma.

Fosiles de Hoplias (Erythrinidae) Ecuador, Per(

y Colombia. Origen posible Cretaceo. Sin
embargo, el origen debe remontarse a periodos
tempranos de la historia continental (74 a 65 Ma)
ya que los estudios filogenéticos indican que sus
maés cercanos relativos (Hepsetus) viven en Africa

Fosiles reportados de Cuenca, Ecuador. Origen
de la Familia es al menos Oligoceno o Mioceno
Temprano.

Fdsiles reportados de Cuenca, Ecuador.
Familia es al menos Oligoceno o Mioceno
Temprano.

Lovejoy, 1996
Lundberg, 1997, 1998

Forey y Grande, 1998
Lundberg, 1998

Schultze, 1991
Gayet y Meunier, 1998

Lundberg y Chernoff,
1992

Gayet y Meunier, 1998
Lundberg, 1993

Lundberg, 1998

Grande, 1985.
Gayet y Meunier, 1998

Lundberg, 1998

Lundberg, 1993

Roberts, 1975
Lundberg, 1997

Gayet y Meunier, 1998
Lundberg, 1993

Vari, 1995

Roberts 1975
Lundberg, 1998

Roberts, 1975
Lundberg, 1997, 1998
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Tabla2. Resumen de datos fésiles y comentarios en el contexto temporal del origeny diversificacion de algunos grupos
de laictiofauna neotropical en América del Sur (Modificado de: Gayety Meunier, 1998; Lundberg, 1993; 1997; 1998).

Serrasalminae

Colossoma

Cheirodontinae

Bryconinae

Cynodontidae

Siluriformes

Diplomistidae
Bagridae

Maastrichtiano (70 Ma)

Mioceno (13.5 Ma)

Oligoceno a Mioceno
Temprano (30 a 20 Ma)

Paleogeno a Mioceno

Temprano (65 a 30 Ma)

Mioceno (13.5 Ma)

Cretaceo Tardio
Paleoceno Temprano
(ca. 65 Ma)

Cretaceo tardio

Origen temprano de la Subfamilia en la historia
del continente.

Fosiles de Colossoma de la formacién La Venta
en Colombia son casi exactos a formas modernas.

Fosil de Megacheirodon unicus de la cuenca del
Taubaté en Brasil. La informacion indica que
representantes de la subfamilia pueden haberse
diferenciado alrededor de 30 a 20 Ma.

La presencia de especies del género Cheirodon

en rios a ambos lados de los Andes permite indicar
que la edad es al menos Paledgeno Tardio

(40 May).

Fésil de Lignobrycon ligniticus de la cuenca del
Taubaté en Brasil muy cercano filogenéticamente
a L. myersi y representantes de Salminus y
Brycon colocan el origen de este grupo hacia

el Paledgeno.

Dientes fosiles fueron encontrado en rocas de la
Formacién La Venta en Colombia. Por lo tanto la
edad minima para la familia es de 13.5 Ma.

Andinichthys, Hoffsetterichthys e Incaichthys
tres fésilesdescritos sin una ubicacion filogene-
tica segura todavia. Por otro lado, los mismos
autores presentan otro fosil (Género nuevo ind.)
del Cretaceo de Bolivia. Este ejemplar tiene
caracteres como la placa nucal y el complejo

de los radios de la aleta dorsal Ginicos que indican
que para el final del Cretaceo (56 Ma) silurifor-
mes altamente apomorficos se encontraban
presentes.

Espinas fosiles provenientes de rocas en Argen-
tina y Bolivia similares a las presentes en
Diplomistidae modernos han sido encontradas.
Igualmente espinas de los géneros

Bagrioides y Bagrichthys (Bagridae).

Grupo Periodo data fosil Comentario Fuente

Curimatidae Oligoceno (30 Ma) Fdsiles de Cyphocharax mosesi provenientes Reis, 1998

de rocas de la cuenca del Taubaté en Brasil.

La relacion del género Cyphocharax (Curimatidae) Lundberg, 1998

es informativa para colocar una edad minima

del origen y diversificacion de otros géneros

de curimatidos y familias relacionadas: Prochilo-

dontidae, Anostomidae y Chilodontidae. Malabarba, 1998
Characidae

Lundberg, 1998
Gayet y Meunier, 1998
Lundberg, 1997
Lundberg et al., 1986

Malabarba, 1998

Lundberg, 1998
Reis, 1998

Lundberg, 1998

Malabarba, 1998

Lundberg, 1998

Lundberg, 1997

Gayet y Meunier, 1998

Lundberg, 1998

Lundberg, 1998
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Tabla2. Resumen de datos fésiles y comentarios en el contexto temporal del origeny diversificacion de algunos grupos
de laictiofauna neotropical en América del Sur (Modificado de: Gayety Meunier, 1998; Lundberg, 1993; 1997; 1998).

Centromochlidae
Auchenipteridae

Loricarioidea

Callichthyidae
Loricariidae
Nematogenyidae

a Albiano (112 Ma)

Cretaceo: Aptiano Tardio

a Albiano (112 Ma)

Mioceno (13.5 Ma)

Paleoceno (58.5 Ma)

lias (Fam. Mochokidae) de Africa con su grupo
hermano, el origen debi6 ser antes de la separacion
completa de estos continentes (112 Ma). Espinas de
doradoideos han sido reportadas del Cretaceo.
Igualmente espinas 'y fragmentos de craneos del
Mioceno han sido ubicados en éste grupo. El fésil de
Doradidae (Oxydoras cf. niger) mas antiguo identifi-
cado con certeza es uno proveniente de los depositos
del Mioceno de Urumaco (Falcdn, Venezuela) y de la
cuenca del Rio Acre en Perd. Otros fésiles Doras
dioneae, Doraops cf zuloagai y Rhinodoras cf
thomersoni son descritos para la misma formacion

y permiten discutir la separacién del Paleo Ama-
zonas Orinoco del Magdalena y Lago de Maracaibo
durante el Mioceno.

Si loricadoideos son el grupo hermano de los
amphiliidosde Africa como ha sido sugerido

por De Pinna (1993) este clado Neotropical

debe haberse originado antes que los dos conti-
nentes se separaran (ca. 112 Ma).

La mayoria de los loricaroides fésiles y restos
espinas de Loricariidae y Callichthyidae no pueden
ser asignados a ningun grupo actual.

Fésiles de clallichthyidos cercanos a Hoplosternum;
loricariidos parecidos al moderno Acanthicus y el
monotipico Nematogenys se encuentran presentes

en depositos del Mioceno. Sin embargo, el fosil

mas informativo es Corydoras revelatus proveniente
de la Formacion Maiz Gordo del Paleoceno de
Argentina. La ubicacion de esta especie en el género
Corydoras ha sido confirmada por Reis (1998)
quien también discute el origen y diversificacion

de este grupo hacia el Cenozoico Temprano.

Grupo Periodo data fosil Comentario Fuente
Pimelodidae Cenozoico (84 Ma) Foésiles de Heptapterinae, Pimelodinae y Pseu-
dopimelodinae han sido reportados. Ademas
espinas fdsiles del Pleistoceno han sido identifi-
cadas como pertenecientes a Pimelodella y Rhamdia. Lundberg, 1998
Existen también registros de espinas de Pseudopime-
lodus provenientes de rocas del Mioceno de la
Mioceno (13 Ma) cuenca del Rio Acre en Pert y Brasil y de Cuenca Cione, 1982
en Ecuador. Pimelodines fdsiles como P. hemiliop-
terus, B. promagdalena y Pimelodus han sido repor-
tados del Mioceno La Ventaen Colombia. Lundberg, 1997, 2005
Pimelodus también ha sido reportado del Mioceno
Plioceno de Argentina. Arratia y Cione, 1996
Oligoceno (30 a20 Ma)  Un fésil interesante es Steindachneridion
iheringi proveniente de la cuenca del Taubaté. Malabarba, 1998
Doradidae Cretaceo: Aptiano Tardio Basado en las relaciones filogenéticas de estas fami- ~ Gayet y Meunier, 1998

Lundberg, 1998.

Arratia'y Cione, 1996
Lundberg, 1997

Aguilera, 1994

Sabaj et al., 2007

De Pinna, 1993, 1998

Lundberg, 1998

Malabarba, 1998

Lundberg, 1997

Reis, 1998
Rubilar, 1994
Cockerel, 1925

Reis, 1998
Lundberg, 1998
Marshall et al., 1997
Lundberg et al., 1998
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Tabla2. Resumen de datos fésiles y comentarios en el contexto temporal del origeny diversificacion de algunos grupos
de laictiofauna neotropical en América del Sur (Modificado de: Gayety Meunier, 1998; Lundberg, 1993; 1997; 1998).

Grupo Periodo data fosil Comentario Fuente

Gymnotiformes  Cretaceo: Aptiano Tardio Como grupo hermano de los Siluriformes, los peces
a Albiano (112 Ma) eléctricos deben tener un origen tan antiguo como

estos (Cretaceo Tardio). El Unico fésil conocido ha
sido recientemente descrito como Ellisella kirsch-

baumi en depdsitos del Mioceno de Bolivia. Gayet y Meunier, 1991
Mioceno (13.5 Ma) Posteriormente estos autores argumentan que este
fosil es el grupo hermano de todos los peces Gayet y Meunier, 1994

eléctricos excepto Apteronotidae, hipétesis no

compartida por otros autores.

Recientemente, se reanalizé el fosil y se ubica dentro

de la Familia Sternopygidae. Campos y Albert, 1998

Figura 11. Hipétesis sobre el basculamiento en la region superior del Caroni para explicar la distribucion de
algunas especies de peces y sus relaciones con cuencas vecinas. A. Union del Alto Caroni-Rio Branco;
B. Unidndel Alto Caroni-Rio Cuyuni; C. Uniéndel Alto Caroni-Bajo Caroni. Tomado de Lassoetal. (1982).
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[[JAmbiente marino

Refugios

. Magdalena 1.
Il.  Parana-Paraguay 2.
1. San Francisco 3.
IV. Parnaiba 4.
V. Alto Amazonas 5.
V1. Guayanas 6.
VII. Tocantins-Xingu 7.
VIII. Orinoco

Rutas de Dispersion

San Francisco-Paraguay
Madeira-Parana
Tapajos-Parana
Costanera

Rupununi
Trombetas-Essequibo
Casiquiare

Figura 12. Refugios dulceacuiculas y rutas de dispersion propuestas. Mioceno Tardio (5 Ma).
Modificado de Hubert y Renno (2006).

Ma. No hay evidencias concretas para rechazar
la posible evolucion y relacion de esta ictiofauna
con la hipétesis del “Lago Pebas” (Fig. 4B,
Mioceno Temprano a Medio);

3. Dos otros “refugios” han sido propuestos
para el Escudo de Guayana debido a que el
Orinoco Y los rios de las Guayanas constituyen dos

o1

areas de endemismos, fisicamente aislados por las
incursiones marinas durante el Mioceno;

4. Finalmente existen otros cuatro “refugios”
postulados para el Escudo Brasilero de edades
cercanas a los 5 a 4 Ma: San Francisco y
Parnaiba al este y noreste; Parana-Paraguay al
suroeste y Tocantins-Xingu al norte. Al retirarse
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Tabla 3. Hipotesis sobre la diversificacion de peces, eventos, procesos y predicciones (modificado de: Hubert &

Renno, 2006).

Hipotesis Eventos Procesos Alopatricos Predicciones

Paleogeografia Elevacion de los paleoarcos  Especiacion por vicariancia Areas a ambos lados de los paleoarcos
debido a la dindmica del debido a las barreras de deben incluir biotas diferenciadas
levantamiento de los Andes  los paleoarcos. y especies endémicas.

Rios Cambios hidromorfolégicos.  Especiacion por vicariancia Especies de amplia distribucién

e
Hidrogeologia

Eventos de captura de
cabeceras y rutas de dis-

debido a las barreras de
grandes rios.

Especiacion por dispersion
y postdispersion.

deben estar presentes en una de
las riberas de los grandes rios
y no presentes en la otra.

Especies cercanamente relacionadas
o0 las mismas especie deberia estar

persién debido a cambios
hidromorfol6gicos

Incursiones marinas
(Mioceno)

Museos

Especiacion por vicariancia
debido al aislamiento causado
por las incursiones marinas.

presente en cabeceras contiguas unidas
por rutas de dispersion historicas o
actuales.

Los rios de tierras bajas deberian poseer
un alto nimero de especies y nivel de
endemismo bajo comparado con aquellos
de tierras altas no afectados por las
incursiones marinas. Presencia de refugios
en rios de tierras altas.

el mar, las tierras bajas inundables (menor de
100 msnm) actian como “museos”, acumulando
un mayor numero de especies (Nores, 1999;
2004). Los eventos vicariantes mas importantes
en promover esta diferenciacién son las incursio-
nes marinas en el Mioceno.

Dos prediciones deben esperarse: 1) Altos ni-
veles de endemismo en las &reas localizadas en
las tierras altas del Mioceno; y 2) Un ndmero
alto de especies en las tierras bajas contrastado
con un bajo endemismo.

La hipétesis argumenta que la colonizacion de
las tierras bajas es reciente y posterior a la ulti-
ma incursién marina del Mioceno (aprox. 5 Ma.).
Sin embargo, la subsecuente expansion de cada
especie depende de su capacidad y habilidad de
dispersién. Por ejemplo, se ha demostrado que
para algunos grupos de vertebrados terrestres y
peces, los grandes rios igualmente actdan como
barreras para especiacion alopéatrica (ver atras).
En resumen, la hipotesis de los “museos” es una
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de las posibles explicaciones de la gran diversi-
dad que poseen los Llanos de Venezuela y Co-
lombia y las tierras bajas de la Cuenca del
Amazonas. Sin embargo, como lo indica
Lundberg (1998), una comunidad ictica como la
actual no puede explicarse por si sola mediante
un evento en particular sino que la misma docu-
menta una variedad de eventos de diversa indole
(geoldgicos, hidrologicos y evolutivos) aplicada a
cada grupo de peces en particular, como ha sido
propuesto para otros organismos (Bush, 1994;
Haffer, 1997).

A pesar de lo anteriormente expuesto la gran
limitante para entender a cabalidad estos patrones
y los procesos que los originaron es nuestro co-
nocimiento fragmentario sobre la ictiofauna dul-
ceacuicola en América del Sur. Muchos autores
han sugerido que posiblemente més del 30% de
las especies actuales estdn todavia por ser des-
cubiertas (Bohlke et al., 1978; Chernoff et al,,
2003; Lundberg, 1998, Machado-Allison, 2005),
principalmente en zonas inexploradas de las cabe-
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ceras de los grandes rios (Amazonas, Orinoco y
Parana-Paraguay), o areas bajas (>100 m.s.n.m.)
como las sabanas inundables (permanentes o
temporales), bosques inundables o “varzeas” y
muchos otros habitats acuaticos particularmente
interesantes como los “morichales” o “aguajales”
cuyo origen geoldgico es muy reciente. La evi-
dencia para la cuenca del rio Orinoco (Tabla 4)
muestra que para algunos grupos de peces el
incremento porcentual de nuevas especies es
muy alto, por lo que seria un area potencial de
diversificacion moderna debido a su temprana
edad (Machado-Allison, 2002). Méas aln, para
desentrafiar la evolucion de estos patrones y pro-
cesos biogeograficos necesitamos también descu-
brir las relaciones filogenéticas entre estos orga-
nismos y de alguna manera desacelerar el dete-
rioro sobre los ambientes acudticos continentales
(ver adelante).

5. La conservacion de habitat acuaticos
en la Orinoquia venezolana. El natural desa-
rrollo de América Latina, la extension de sus re-
cursos hidricos, su alta diversidad de flora y
fauna acuaéticas, el rapido incremento de la pobla-
cién humana y sus asociados problemas ambien-
tales hacen prioritarios los esfuerzos nacionales e
internacionales para conservar estos sistemas
(Chernoff et al., 1996, 2000, 2001, 2002, 2003;
Gleick, 1998; Machado-Allison, 2005; Pringle et
al., 2000).

Por otro lado, es solo de data reciente el inte-
rés mundial por garantizar fuentes de proteina,
oxigeno y agua para las futuras generaciones. El
desarrollo de programas, foros y simposios inter-
nacionales desarrollados en los dltimos 20 afios
muestran tal preocupacion:

“La importancia de la conservacion de areas
de hébitat naturales, todavia no perturbados en
América del Sur” (Chernoff et al., 1996, 2001, 2003).

La Orinoquia venezolana estd constituida por
una extensa red hidrogréfica, producto de una
variada historia geoldgica y una compleja geogra-
fia discutido en secciones precedentes. Pocos
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paises en el planeta, pueden disfrutar de la rique-
za de ambientes acuédticos continentales que po-
seemos, desde las elevadas lagunas templadas y
rios provenientes de los Andes, caudalosos rios
con cataratas y rapidos del Macizo Guayanés,
rios de aguas negras tipicos de areas anegadizas
en los estados Amazonas y Bolivar, morichales y
un inmenso delta. Ademas, importantes ecotonos
se extienden a lo largo del paso de los rios por
zonas bajas de sabanas y areas boscosas de des-
borde, produciendo humedales importantes reco-
nocidos mundialmente. Por todo esto, la cuenca
del Rio Orinoco es reconocida como una de las
més importantes de Ameérica del Sur (Lasso et al.,
2004; Machado-Alllison, 2005; Marcano et al.,
2006).

La riqueza ictica en estos ecosistemas acuati-
cos continentales es de alto valor y contribuye a
que nuestro pais sea considerado como uno de
los 10 paises megadiversos del planeta (Aguilera
et al., 2003). Esta riqueza puede ser medida por
su diversidad o por el numero de especies que
habitan esos ecosistemas. En la cuenca se han
identificado mas de 1000 especies (muchas ende-
micas) de peces como los valentones, laolaos,
rayaos cajaros y tongos, corronchos y curitos, pa-
lometas y caribes, arencas, coporos, sapoaras Yy
bocachicos, pavones y viejas, guppies y cientos
de especies ornamentales (Lasso et al., 2003,
2004a y b).

Asociados directamente a nuestros ambientes
acuaticos también se encuentran cientos de espe-
cies de aves, reptiles y mamiferos que incluyen
garzas, corococas, garzones, cotuas y zancudas,
babas y caimanes, tortugas y galapagos, toninas,
chiguires, dantas, manaties y perros de agua. Es
importante hacer notar que algunas de ellas como
la tortuga del Orinoco (Podocnemis expansa) y el
caiman del Orinoco (Crocodilus intermedius), am-
bas endémicas, se encuentran en peligro de extin-
cion (Navarrete, 2003a,b; Rodriguez y Rojas-
Suérez, 1995, 1999).

Marcano et al., (2006) indican que esta rique-
za también se puede medir por su productividad,
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Tabla 4. Incremento en el nimero de especies de peces continentales de América del Sur incluidas en algunos
grupos taxonémicos recientemente revisados (Machado-Allison, 2002).

GRrupPO Maco  AcTuAL INCREMENTO AUTOR
1970 %
Familia Anostomidae
Leporinus 14 21 75 Taphornetal., 1997
Familia Characidae
Aphyocharax 2 4 75  Taphorn'y Thomerson 1991; Willink et al., 2003
Astyanax 11 22 100 Taphornetal., 1997
Bryconops 3 12 >200 Machado-Allison et al., 1993; Chernoff et al., 2002, 2004
Ceratobranchia 0 2 200 Chernoff y Machado-Allison, 1990
Creagrutus 5 10 100 Harold et al., 1994; Vari et al.,1994
Subfam. Serrasalminae 24 35 73 Fink y Machado-Allison, 1992; Machado-Allison y
Fink, 1996.
Fam. Curimatidae 9 29 161 Vari, 1983, 1984, 1989; Taphorn et al., 1997
Suborden Gymnotoidei 19 54 142  Mago-Leccia, 1994; Taphorn et al., 1997
Fam. Loricariidae 65 111 85  Isbruker, 1980; Ferraris et al., 1986; Taphorn et al., 1997
Fam. Pimelodidae 47 96 102  Lundberg et al., 1991; Taphorn et al., 1997
Fam. Cichlidae 31 54 87  Kullander, 1979, 1987; Kullander et al., 1992
Lasso y Machado-Allison, 2000; Taphorn et al., 1997

su importante biodiversidad, sus complicados pro-
cesos hidrolégicos o el valor econdmico social y
cultural. En este sentido debemos decir que la
produccién pesquera continental venezolana (prin-
cipalmente del Orinoco y sus afluentes) es de
aproximadamente 50.000 toneladas anuales. Aun-
que ésta representa aproximadamente sélo el 13-
15% de la produccion pesquera nacional, la mis-
ma es de suma importancia para el beneficio y
sustento de las poblaciones riberefias en la Cuen-
ca del rio Orinoco.

Igualmente, podemos indicar que en nuestros
ambientes acuéticos se han producido complejos
procesos bioldgicos, que han resultado en una ri-
queza y belleza excepcional, con numerosas es-
pecies endémicas (Gnicas en el mundo), de com-
plicados comportamientos reproductivos y trofi-
cos (alimentacion) y la conformacién de comunida-
des, como por ejemplo los “morichales” y saba-
nas inundables, que implican en muchos casos,
una alta fragilidad ante factores que afecten el
equilibrio bidtico y abidtico y los procesos de los

ecosistemas (LOpez-Hernandez et al., 1986 ab;
Machado-Allison, 1994 a,b, 2005; Winemiller, 1989).

Al mismo tiempo, las poblaciones humanas de-
penden de estos mismos recursos naturales acua-
ticos para obtener agua potable, nutricién de
tierras aptas para la agricultura y ganaderia,
transporte, comercio, recreacion, construccion de
viviendas, desarrollo de culturas tradicionales y
mitos religiosos.

A pesar del alto grado dependencia humana
y presion sobre nuestros ecosistemas acuaticos,
los mismos se encuentran permanentemente en
peligro de ser degradados o eliminados, primaria-
mente debido a la falta de conocimiento de los
organismos acudticos y los procesos ambientales
asociados. La situacion actual se agrava alin mas
por el deterioro que sufren nuestros ambientes,
producto de: a) una acelerada intervencién huma-
na sobre nuestros rios (regulacion) mediante la
construccion de represas, diques, terraplenes y
actividades de canalizacién o dragado con propé-
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sitos agricolas industriales y urbanos; b) la conta-
minacion de los ecosistemas acuaticos provenien-
te de efluentes domésticos (p.ej. detergentes),
agricolas (plaguicidas), mineros (mercurio y otros
metales pesados) e industriales (solventes, hidro-
carburos, etc.); c) la deforestaciéon con fines
agricolas, industriales o urbanos; d) la explotacion
intensiva de organismos acuaticos (sobrepesca);
y e) la introducciéon de especies foraneas (p.ej.
tilapia y camarones). Todos estos factores (Uni-
cos 0 combinados), ponen en peligro la calidad
del agua de consumo, la vida silvestre y los re-
cursos acuéticos venezolanos y conducn a una
pérdida del patrimonio natural de la humanidad.

Mientras tanto, el nivel de atencién y esfuer-
zo hacia la conservacién de los ecosistemas
acuaticos es minimo comparado con aquellos co-
nocidos para los ecosistemas terrestres (bosque
tropical por ejemplo) y especialmente bajo, si
consideramos la cantidad de recursos involu-
crados. Ademas, debemos indicar que el uso o
explotaciéon de los ecosistemas acuaticos es com-
patible con estrategias a largo plazo para su
mantenimiento y conservacion de la biodiversi-
dad. De hecho, en numerosas ocasiones hemos
argumentado que los propios esfuerzos de su
conservacion tendran una consecuencia directa
sobre otros ambientes como por ejemplo, la vida
misma del bosque tropical.

Para lograr entonces un equilibrio razonable
entre desarrollo y conservacion de la biodiver-
sidad es necesario considerar varias premisas: 1)
Conocer y entender los procesos (historicos) que
dieron origen a estos hidrosistemas y los organis-
mos que poseen; 2) conocer el comportamiento
actual de estos ambientes o ecosistemas, tanto
desde el punto de vista bidtico como abiético; 3)
considerar la importancia de los ecosistemas en
términos de su biologia, produccién y uso por las
comunidades humanas; y 4) mostrar a la socie-
dad qué debe hacerse para lograr un manejo
adecuado del ecosistema acuético a fin de man-
tenerlo como un recurso sustentable. Como ve-
mos, es de suma importancia obtener toda la
informacion posible, desde la proveniente de las

notas de campo y ejemplares depositados en los
museos (fosiles y actuales), hasta el concurso
multidisciplinario de expertos en diferentes areas
del conocimiento (Geologia, Paleontologia, Clima-
tologia, Hidrologia, Biologia, Genética, Economia,
etc), con el fin de integrar conocimientos y tener
una vision holistica de las areas en estudio para
determinar amenazas, fragilidades y fortalezas que
permitan el desarrollo de planes de uso sostenible.
Un ejemplo de estas acciones se produjo en 1995
en un taller sobre prioridades regionales de con-
servacion de hébitat acuéaticos en donde, segun
criterios de distictividad bioldgica, endemismos, di-
versidad de ecosistemas y rareza de habitat, la
cuenca del Orinoco y sus hébitat asociados (p.ej.
Llanos) han sido considerados prioritarios para el
desarrollo de programas de conservacion (Olson
et al., 1998).

Es ingenuo creer que el desarrollo futuro de
nuestros paises se logrard sin causar algin dafio
sobre nuestros ecosistemas y la pérdida de flora
y fauna acuéticas. Lo que debemos garantizar es
prevenir un dafio innecesario o aplicar medidas
modernas que garanticen su recuperacion futura.
Estas interrogantes solamente pueden ser respon-
didas mediante el estudio sostenido, el desarrollo
de planes y programas ampliamente discutidos y
aceptados, la formacion de capital humano capaz
de llevar adelante tales programas, un financia-
miento permanente y la aplicacion de normas
(Leyes y Reglamentos) que permitan el modelaje,
evaluacion y puesta en practica de acciones de
mitigacion y control de dafios actuales o potencia-
les sobre los sistemas acudticos en la Orinoquia.

6. Tendencias futuras. Trabajos desarrolla-
dos recientemente (Chernoff et al., 2000, 2001,
2002, 2003; Machado-Allison et al., 2002 Olson
et al., 1998; Pringle et al., 2000) han determina-
do una serie de cuencas prioritarias para su estu-
dio de acuerdo a criterios de fragilidad, amenazas,
riqgueza (biodiversidad) pristinidad y estabilidad.
Por otro lado, Machado y Marcano (2006),
Marcano et al. (2006) y Rodriguez et al. (2007)
UN-ECLAC (1990 a, b, c) establecen directa o
indirectamente que gran parte de la poblacion ubi-

55



Bol. Acad. C. Fis., Mat. y Nat. Vol. LXVII Nos. 3-4 2007

cada en las margenes de los grandes rios (p.ej.
al sur de Venezuela) vive en pobreza, por lo que
planes de desarrollo como el propuesto para el
Eje Apure-Orinoco deben ser estudiados y toma-
dos en cuenta. La poca atraccion de nuevos em-
pleos y la pobre inversion (recesion) observada
en las areas tradicionalmente dedicadas al desa-
rrollo industrial, ha traido como consecuencia una
migracién masiva hacia la region de Guayana con
la esperanza de nuevas oportunidades. Sin em-
bargo, como Rodriguez et al., (2007) indican, tres
zonas estan en peligro debido al rapido desarrollo
en el futuro y merecen especial detalle.

Primero, los poco poblados ambientes acué-
ticos en el Delta los cuales pueden ser seve-
ramente impactados por el desarrollo de infra-
estructuras tales como dragado, canalizaciones,
carreteras, recuperacion “saneamiento” de tierras
(ver Machado-Allison, 2005).

Segundo, el desarrollo de prospeccion y explo-
tacion de la Faja Petrolifera del Orinoco la cual
se expande en los estados Anzoategui, Apure,
Guarico, Monagas y Delta Amacuro, en cuyas
areas se encuentra un gran ndmero de ecosis-
temas acuaticos muy fréagiles como los moricha-
les, cuya funcién econémica, doméstica y am-
biental estd plenamente evaluada como soporte
de numerosas poblaciones rurales e indigenas.
Los riesgos que trae consigo el desarrollo de esta
industria han sido discutidos en algunas publica-
ciones (Cidiat, 1985; Machado et al., 1987;
Gonzalez, 1986; Machado-Allison, 2005; Machado
y Marcano, 2006, Marcano et al., 2006; entre
otros): derrames, salinizacién de ambientes dul-
ceacuicolas, emisiones y efluentes toxicos, defo-
restacion, aumento de la sedimentacion y tempe-
ratura del agua, son amenazas potenciales a ser
tomados en cuenta en el manejo de esta activi-
dad industrial por empresas conscientes de la
preservacion y manejo sostenible del ambiente.

Tercero, los planes de diversion de aguas del
Rio Caura y/o la construccion de un represa con
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fines hidroeléctricos en la propia region, causara
un desbhalance hidrico en toda la cuenca (Macha-
do et al., 2002; Rodriguez et al., 2007), a lo que
suman los ya existentes: vertido de efluentes toxi-
cos por parte del complejo industrial ferrominero
(lodos), dragado de la region baja del Orinoco,
cierre del Cafio Manamo y represamiento de
gran parte de los rios provenientes de la region
andina, alteracion de los humedales (esteros) en
los llanos. Todos ellos pueden actuar sinergis-
ticamente amenazando y deteriorando aun mas
los ecosistemas acuaticos de la cuenca del
Orinoco, colocando en serio peligro este gran
reservorio de recursos naturales y escénicos de
nuestro pais.

Finalmente, es necesario advertir que los pro-
blemas mundiales sobre el derecho humano a te-
ner agua limpia disponible y utilizable por la
poblacién y las garantias por la sobrevivencia de
la fauna silvestre ha sido materia controversial
entre  paises que comparten  cuencas
hidrograficas (aguas arriba y aguas abajo)
(Agostinho, 1997; Gleick, 1998). Legislaciones
aprobadas y utilizadas principalmente en Europa y
Norteamérica (Estados Unidos y Canadd) apuntan
a evitar demandas por el uso indebido de cuen-
cas para la disposicion de efluentes toxicos o la
produccién de cambios fisico-quimicos (transpa-
rencia, temperatura, sales disueltas, solidos sus-
pendidos, etc.) de las aguas. Recientemente, los
Paises Bajos demandaron a paises del centro de
Europa (p.ej. Alemania) por la contaminacion
histérica del Rhin. Un caso similar se ha presen-
tado en Estados Unidos y Canada en las cuen-
cas compartidas de los Grandes Lagos. En
nuestro caso, la Orinoquia es compartida por Co-
lombia (aguas arriba) y Venezuela (aguas abajo),
pero también a través del Brazo de Casiquiare,
Venezuela (aguas arriba), Rio Negro (Brasil,
aguas abajo) y a través del Cuyuni (Venezuela
aguas arriba) Essequibo (Guyana, aguas abajo)
por lo que como nacion esta generacion tiene
una alta responsabilidad con respecto al manejo
adecuado de los recursos naturales heredados por
nosotros, para garantizar su conservacion.
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