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RESUMEN

El objetivo del presente estudio fue predecir el efecto de las variaciones de temperatura asociadas
al cambio climatico global futuro sobre la distribucidon geografica de tres géneros endémicos de
anfibios de la provincia biogeografica del Pantepui Venezolano: Oreophrynella, Stefania vy
Tepuihyla. Se esperaba evidenciar un impacto significativo de los cambios en temperatura sobre la
distribucién espacial de los grupos de ranas endémicas y de habitat actual disjunto bajo estudio,
siendo dicho efecto mayor en aquellas ranas de nicho muy restringido. Esta hipdtesis fue
confirmada al modelar, validar y proyectar sobre mapas, y mediante el algoritmo de Mdaxima
Entropia (Maxent), la distribucién espacial de las ranas bajo condiciones bioclimaticas actuales y
bajo escenarios tedricos del cambio climdtico propuesto por el Panel Intergubernamental para el
Cambio Climatico (RCP4.5). Especificamente, para Stefania y Tepuihyla y bajo las condiciones
actuales, se observé que el modelo predice una distribucién potencial fragmentada, mientras que
para el 2100, el riesgo de pérdida de area habitable idoneo es alto. Respecto al género
Oreophrynella, se proyectan pocas areas potencialmente habitables en las adyacencias del area de
distribucién conocida, pero areas favorables amplias y continuas hacia el sector nor-occidental del
escudo Guayanés Venezolano. Sin embargo, en escenarios futuros, la reduccion de dreas iddneas,
especialmente en su distribucidon conocida, es notable para este grupo. Finalmente, la pérdida
temporal de areas habitables en la distribucidn conocida y potencial es una evidencia del elevado

riesgo de extincion para los tres géneros de anfibios evaluados.

Palabras Clave: Modelo de Distribucidon de Especies, Oreophrynella, Stefania, Tepuihyla,

Cambio climatico, Maxent.
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INTRODUCCION

Los anfibios son un componente importante en las comunidades y ecosistemas del mundo,
no solo por su gran riqueza de especies, sino porque alcanzan grandes abundancias poblacionales
(especialmente los sapos y las ranas) que aportan cantidades significativas de biomasa al flujo de
energia del ecosistema, siendo ademds piezas centrales de la trama tréfica al actuar como
depredadores de invertebrados y/o como presas de otros vertebrados (Blaustein, 1994). Incluso
en sus estadios larvales, algunos anfibios controlan el crecimiento de las algas y consumen larvas
de invertebrados acuaticos (Young y col., 2004; Whiles y col., 2006). Por otra parte, los anfibios
son bioindicadores de la calidad ambiental, tanto en el medio acudtico como en el terrestre. Su
ciclo de vida complejo con un estadio larval, por lo general acuatico, y un generalizado estadio
postmetamorfico terrestre, los hace sensibles ante la exposicion de contaminantes y
agroquimicos, asi como al cambio climatico y a la alteracion y pérdida de sus habitats (Duellman y

Trueb, 1986; Young y col., 2004).

Los anfibios enfrentan actualmente una crisis de extincion a escala global (Wake vy
Vredenburg, 2008), encontrandose entre los vertebrados mas amenazados del planeta (Stuart y
col., 2006; Hoffmann y col., 2010). La Evaluacién Global de los Anfibios (GAA, por sus siglas en
inglés) realizada en el 2004 mediante los criterios de la lista roja de la Unién Internacional para la
Conservacién de la Naturaleza (IUCN, por sus siglas en inglés), indicé que el 32,5% de las especies
conocidas a nivel mundial se encuentran amenazadas, es decir, se encuentran clasificadas bajo las
categorias de Vulnerable, En Peligro o En Peligro Critico (Baillie y col., 2004). El aumento de la tasa
de extincién y la disminucidon poblacional de especies de anfibios se debe, en su mayoria, a
factores antrépicos tales como: la modificacién, degradacion y pérdida de habitat (Stuart y col.,

2006; Griffit y col., 2008); la introduccién de especies exdticas invasoras; las enfermedades



infecciosas, la contaminacidon de cuerpos de agua y los cambios climaticos (Stuart y col., 2004;
Collins, 2010); ademas de la radiacion ultravioleta y la lluvia 4cida (Young y col., 2001).
Adicionalmente, muchas disminuciones poblacionales, sobre todo en las regiones montafiosas, se
deben a la presencia del hongo quitrido Batrachochytrium dendrobatidis el cual ocasiona la
quitridiomicosis en los anfibios (Berger y col., 1998; Skerratt y col., 2007; Wake y Vrendenburg,
2008), enfermedad aparentemente implicada en la mayoria de los casos de disminuciones
poblacionales rapidas de anfibios a escala mundial (Stuart y col., 2004; Lips y col., 2006; Cheng y

col., 2011).

Entre las consecuencias de las variaciones climdticas que se estiman se materializaran para
el futuro cercano se describe el aumento de la temperatura y los cambios en los patrones de
precipitacion (promedio, extremos, variabilidad y estacionalidad), aumentos en el contraste entre
zonas y estaciones humedas y secas, ademads de la frecuencia e intensidad de eventos extremos
(tormentas, inundaciones, sequias y fuegos) (Allen e Ingram, 2002; IPCC, 2013). Desde finales del
siglo pasado se le ha dado gran importancia a la variacion climatica que se ha venido produciendo
en todo el planeta. Conforme se hace mas evidente esta variacién, han aumentado las preguntas
de cdmo afectara este fenédmeno la vida de los organismos vivos, incluido el hombre, de forma
gue han incrementado los andlisis de la relacion entre los seres vivos y los cambios ambientales
globales. Particularmente, varias investigaciones han indicado que el clima no sélo afectara al
planeta en términos latitudinales, sino también en lo altitudinal. Tomemos por ejemplo la
temperatura del aire: la variacién pronosticada a futuro es un aumento gradual de temperatura
gue afectara desde las tierras bajas hasta las tierras altas, lo cual puede conducir a cambios en la
extensién y distribucién horizontal y vertical de los habitats terrestres, y por ende a su vez de la
flora y fauna presente en ellos. Estos cambios tendran mayor impacto en aquellos habitats de

poca extensidn y en sitios de latitudes mayores con temperaturas bajas (IPCC, 2002, 2007; Rull,
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2004a, 2005b, 2007; Andressen, 2007; Dyurgerov & Meier, 2010). Estas situaciones pueden
afectar directa o indirectamente a las especies ya que pueden generar modificaciones en las
distribuciones espaciales, pérdida de habitat, interrupciones poblacionales, incremento del estrés
fisiolégico, cambios en las habilidades competitivas, y en la interaccion con nuevos patégenos y/o

especies invasoras, entre otros (Foden y col., 2008).

En lo que respecta a los anfibios, se espera que muchas especies de este grupo, junto a
especies de aves y corales entre otros, sean susceptibles a los efectos del cambio climatico, por lo
que los anfibios han sido catalogados como altamente vulnerables ante esta eventual modificacion
ambiental (Sodhi y col., 2008; Foden y col., 2013). A manera de ilustracion, en un estudio-revision
reciente se midid la susceptibilidad de unas 6.222 especies de anfibios al efecto del cambio
climatico, encontrandose que unas 3.217 (52%) podian ser muy afectadas por este fendmeno
producto de: a) sus restricciones de habitats, b) alta dependencia de microhabitats particulares, c)
asociacion critica con factores ambientales que eventualmente serian modificados por el cambio
climatico, d) una alta susceptibilidad a la quitridiomicosis, e) limitaciones por dispersidon debido a
barreras geograficas, y f) limitaciones en la capacidad de establecerse en nuevas localidades
(Foden y col., 2008). En consecuencia, y debido al hecho de que la temperatura disminuye con el
aumento de la altitud, no es ildgico pensar que con el aumento de la temperatura del aire ocurra
un desplazamiento altitudinal de las condiciones del nicho de una o mas especies de anfibios y por
tanto un desplazamiento geografico de sus poblaciones (IPCC, 1995, 2002, 2007; Rull, 200443,
2005b, 2007; Rull y Vega-Vilarrubia, 2006; Andressen, 2007). Sin embargo, este desplazamiento
altitudinal puede verse limitado o no ser posible en especies que habitan altitudes elevadas, lo
cual podria conducir a su extincidon local o global, siendo especialmente vulnerables aquellas que
presentan distribuciones geograficas y altitudinales restringidas o son endémicas de tierras altas.

Especificamente, la variacidon de area geografica es un factor importante en el andlisis del riesgo de

3



extincion de las especies de anfibios (IPCC, 1995, 2002, 2007; Zimmermann y Kienast, 1999 en
Beniston, 2003; Rull, 2005b; Sodhi y col., 2008). Andressen (2007) expone que los ecosistemas
fragiles son mas vulnerables a las condiciones del cambio climatico actual, puesto que se estima
gue el cambio serd mas drastico en el ultimo milenio, en comparacién con eventos de cambio
climdtico en eras anteriores, siendo la capacidad de desarrollar estrategias adaptativas muy
limitada. Ademds, Ohlemidiller y col. (2008) indican que los centros de alta diversidad de especies
raras (endemismo) se iran reduciendo, viéndose en riesgo las especies de alta montafia y de

distribucién restringida que alli habitan.

En este particular, en Venezuela, el grupo de los anfibios anuros tiene un alto grado de
endemismo y muchas de las especies muestran distribuciones restringidas, generando que la
provincia del Pantepui en la Guayana venezolana, sea una de las regiones con mayor endemismo
de este grupo taxondmico, junto con la Cordillera Andina y la Cordillera de la Costa (Barrio-Amorés
y Torres, 2010). Sefiaris y col. (2009b) indican que de las 31 especies de anuros endémicos en el
Parque Nacional Canaima, 84% son de tierras altas (Pantepui) y el 16% restante pertenecen a
elevaciones intermedias. Por otro lado, estos autores sefialan que las condiciones climaticas
afectan la distribucion de los anfibios, y asumiendo que el clima de las cadenas de tepuyes
orientales es relativamente similar en sus cimas, es posible que la riqueza esté determinada por la
diversidad de habitats, ecosistemas, historia geoldgica particular, conectividad entre ecosistemas
adyacentes o la altura. Por otro lado, es importante mencionar que gran parte de las especies de
anfibios de la Guayana tienen baja capacidad de dispersidon (en comparacién con las aves, por
ejemplo) y presentan distribuciones restringidas o endémicas de la Provincia de Pantepui. Myers y
Donnelly (2001), McDiarmid y Donnelly (2005) y MacCulloch y col. (2007), indican que
generalmente la composicion de anfibios presente en las cimas tepuyanas difieren en gran medida

de la composicion en las laderas de los tepuyes, por lo tanto es posible que tanto la elevacion
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como el microhabitat sean factores influyentes en la distribucion geografica de las especies, lo cual
podria explicar el hecho de que muchas de las especies estan restringidas a una o pocas cimas

tepuyanas.

Por todas las consideraciones anteriores, el objetivo central del presente estudio fue
mapear, mediante el uso de modelos de nicho ecoldgico (MNE), la distribucidon potencial de un
conjunto de especies de anfibios anuros endémicos de las tierras medias y altas del Pantepui
Venezolano, pertenecientes a los géneros Oreophrynella, Stefania y Tepuihyla, y predecir el
impacto que el cambio climatico podria tener sobre dicha distribucién (en el espacio geografico, y
en el gradiente altitudinal) en el tiempo futuro, bajo los escenarios de cambio climatico

propuestos por el Panel Intergubernamental de Cambio Climatico (IPCC).

MARCO TEORICO

Cambio Climdtico

El cambio climatico es un proceso ambiental que sufre el planeta provocado por la elevacién
de las concentraciones de diferentes gases toxicos, principalmente didxido de carbono (CO,), que
generan un efecto invernadero, manteniendo la atmdsfera caliente (IPCC, 1995, 2002, 2007;
Thomas y col., 2004; Andressen, 2007; Solomon y col. 2009; Dyurgerov y Meier, 2010). El Panel
Intergubernamental sobre el Cambio Climdtico, IPCC (2013), y numerosos investigadores indican
gue la pérdida de biodiversidad a nivel mundial es una consecuencia segura de la variacidn
climatica. Por otro lado, Solomon y col. (2009), en conjunto con los expertos del IPCC (2013),
califican el cambio climdtico como irreversible. Una de las consecuencias conocidas del efecto
invernadero se refiere al aumento proporcional entre las concentraciones de CO, y la temperatura
ambiental, lo que a su vez produce una elevacion del nivel promedio del mar, el cual Pfeffer y col.
(2008) estiman en un aumento de hasta 7 m si el promedio de temperatura continlda

acrecentandose entre 2° y 4°C (IPCC, 2007, 2013; Rull y Vega-Vilarrubia, 2006). En cuanto a las
5



precipitaciones, es conocido que los calentamientos ambientales generan cambios en los patrones
de precipitacién (Allen e Ingram, 2002). Aunque se prevé una variacidon en la precipitacion global,
Solomon y col. (2009) sugieren que habra un descenso generalizado de lluvias en algunas grandes
regiones, y aunque no hacen inferencias sobre cambios de patrones de precipitacidn a escalas
menores, indican que aumentaran las concentraciones de vapor de agua atmosféricas debido a la
expansion termal, por lo tanto podria esperarse un cambio en el transporte de vapor de agua y en
el ciclo hidrolégico. Este cambio a su vez podria significar un desplazamiento hacia los polos de la
Celda de Hadley, favoreciendo asi la formacidn de desiertos a mayores latitudes (variacion de 15°
a 40° de latitud en cada hemisferio) (IPCC, 1995, 2002, 2007, 2013; Meehl y col., 2007). La regién
Guayanesa Venezolana estd fuertemente afectada por 5 sistemas atmosféricos (alta presion del
Atlantico norte y sur, frentes de aire frio del norte y del sur, y la Zona de Convergencia
Intertropical, ZCIT) y por el fendmeno Nifio/Nifia (Andressen, 2007; Grillet y col., 2014), los cuales
se veran afectados con el aumento gradual de la temperatura del aire y superficie del mar

estimada para el siglo XXI (IPCC, 2007, 2013).

Actualmente, el IPCC (2013) ha definido cuatro escenarios de condiciones posibles para el
siglo XXI; estos son escenarios de emisién denominados Sendas Representativas de Concentracion
(RCP, por sus siglas en inglés, Representative Concentration Pathways) que varian dependiendo
del cambio en la diferencia de cantidad de calor que entra y sale de la atmdsfera con respecto a la
cantidad de calor que entraba y salia de la atmédsfera previo a la revoluciéon industrial, esto es
llamado Forzamiento Radiactivo (FR). Cada escenario contempla los posibles efectos de las
politicas y acuerdos internacionales de mitigacion de emisiones de gases invernaderos limitando el
cambio climatico. Estos a su vez, estan definidos por un total de FR estimado para el afio 2100 en
el rango de 2,6 — 8,5 W/m?, siendo el RCP2.6 un escenario de tendencia decreciente del FR, el

RCP4.5 de FR con tendencia estable en 2100 y los RCP6.0 y RCP8.5 con tendencia creciente.



Nicho Ecoldgico

El concepto de nicho es central en la ecologia. Elton (1927, en Peterson y col., 2011) definio
al nicho como el papel funcional que cumple la especie en la comunidad, mientras que Grinell
(1917, en Peterson y col., 2011) lo definié como el conjunto de factores abidticos que influyen
sobre el desarrollo de la especie. Hutchinson (1957, en Peterson y col., 2011) por su parte lo
caracterizé como el conjunto de condiciones ambientales (hipervolumen) donde la especie puede
sobrevivir y reproducirse. Este ultimo autor distinguié el nicho fundamental o potencial definido
en ausencia de interaccién de especies y el nicho realizado cuando se incluyen y consideran los
efectos de las interacciones entre especies (Chase & Leibold, 2003, en Peterson y col., 2011). La
relacién existente entre el espacio geografico y el nicho ecolégico, se podria concebir como la
delimitacion de areas geogréficas donde existen las propiedades ecoldgicas adecuadas para la
especie, y el estudio de esta relacion ha tenido un gran auge en los Uultimos afios, en especial
considerando el avance de las tecnologias de Sistemas de Informacién Geografica (SIG), y la
facilidad de estimacién de la distribucién geografica basada en los atributos ambientales

correlacionados con el nicho de un grupo de organismos (Peterson y col., 2011).

El nicho de una especie podria ser caracterizado por los dos siguientes métodos: a)
Mecanisticos, los cuales requieren modelos fisiolégicos y funciones que describan la fisiologia
ecolégica de la especie (Kearney y Porter, 2009). Esta técnica es bastante util, pues estima el nicho
directamente y se basa en la informacidn directa de la biologia de la especie la cual se puede
obtener de forma independiente a métodos correlativos; sin embargo, son poco recomendables
para analisis de altos niUmeros de especies; y b) Correlativos, los cuales hacen estimaciones a partir
de datos de distribucién geografica, es decir, de observaciones de presencia/ausencia de la

especie en relacidn a la variacién ambiental, aunque esto implique que la distribucion basada en



puntos geograficos de ocupacién reduzca la estimacién del nicho al no considerar todas las

interacciones bidticas y las limitaciones de dispersion.

Modelos de Nichos Ecoldgicos

El desarrollo de técnicas estadisticas y los SIG han permitido la consolidacién de la
herramienta metodoldgica conocida como modelos de nicho ecolégicos (MNE) o modelos de
distribucién de especies - MDE (Guisan y Zimmermann, 2000; Aradjo & Guisan, 2006).
Paralelamente, hay una creciente disponibilidad de informacion espacial tematica
georreferenciada, en forma de las denominadas “capas geograficas” que contienen informacion
especifica de variables ambientales a multiples resoluciones, escalas y formatos de presentacion
(Soberén y Peterson, 2004). Los MNE predicen lo adecuada que es un darea geografica para el
desarrollo de una determinada especie en relacidn con las condiciones ambientales analizadas (ej.:
clima, vegetacion, suelo, topografia, etc). Los MDE son modelos correlativos predictivos que
buscan relacionar, a través de un algoritmo o metodologia estadistica, los datos de la especie
(presencia/ausencia) con diferentes variables abidticas y bidticas que describen las condiciones
ambientales, proyectando o extrapolando esta relacion al resto del area de estudio a fin de
identificar areas adecuadas de habitabilidad por parte de la especie bajo estudio. Estos modelos

predicen espacio geografico y distribucién potencial de la especie.

En los MNE suelen usarse datos de presencia y ausencia de un grupo determinado, los
cuales aportan gran informacién sobre la dindmica de las poblaciones en estudio. Los datos de
ausencia aportan al modelo una medida de las interacciones de la especie, el efecto Allee e
informacién sobre la dispersién del grupo (Peterson y col., 2011); los datos de presencia indican el
area realmente ocupada por la especie para un momento determinado, por lo tanto la no

presencia podria significar que dicha area no es apropiada para el grupo (Elith y col., 2011).



Entonces, este método de MNE realiza estimaciones a lo largo de un continuum entre el nicho
fundamental existente y el nicho ocupado (Peterson y col., 2011). Esto se puede observar
graficamente mediante un diagrama BAM, el cual se muestra en la figura 1. En este diagrama se
refleja la relacién entre los factores escenopoéticos (abidticos) favorables a la especie, (A) donde
la especie podria habitar, los factores bidticos favorables para dicha especie (B), y las areas donde
puede moverse esa especie, dispersion (M). Lo que pretende estimar el MNE es el area de
interseccidn entre estos tres factores (Gy). En otras palabras, en los MNE se hace énfasis en el
concepto de nicho potencial puesto que solo toman en cuenta los requerimientos ambientales
cuando se modela, sin embargo lo que realmente se esta analizando es el nicho realizado, porque
el modelaje se basa en registros donde actualmente estda la especie cuyo patréon actual de
distribucién es reflejo de la interaccién de: condiciones ambientales adecuadas, interaccién con

otras especies y su limitacién por dispersion (Peterson y col. 2011).

b

Figura 1. Diagrama BAM de interacciones entre la especie y las condiciones ambientales
asociadas a la geografia donde habita. Donde B=factor bidtico, A=factor abiético, M=factores de

Movilidad (o dispersidén). G=area en consideracién, G,=area de condiciones abidticas favorables,



Gy=area ocupada por la especie, G;=area colonizable, circulos blancos=dreas de ausencia de la

especie, circulos negros=areas de presencia de la especie. (Tomado de Peterson y col. 2011).

Los MNE son utiles para poner a prueba hipdtesis ecolégicas. Como ejemplo, estos facilitan
realizar aproximaciones referentes a los cambios de distribucidn, predecirlas o incluso generar una
posible distribucién anterior a la actual. Ademas, son utiles en otros campos de estudio, como en
el andlisis de distribucidon de especies invasoras, estudios de conservacidn, especies con pocos
registros o incluso en casos de problemas de plagas, estudios evolutivos, enfermedades, entre
otros (Ganeshaiah y col., 2003; Pearson y col., 2007; Peterson y col., 2011; Sanchez y col., 2015).
Pero lo interesante de esta aproximacion es que adicionalmente permiten modelar la distribucion
de una especie en base a escenarios futuros generados bajo un conjunto de suposiciones, entre

ellas, el cambio climatico.

Una de las principales suposiciones de los MNE es que asumen que los datos de ocurrencia
considerados en el modelo provienen de una poblacién fuente y no sumidero, de forma que se
disminuye el factor de inmigracién (esta condicion puede generar conflictos cuando la especie en
estudio es de gran movilidad) (Phillips y col., 2006). Phillips y col. (2006) indican que en estudios
donde el drea de origen es muy pequefia, como el caso de especies de distribucién muy
restringida, las aproximaciones hechas con el MNE no son precisas, pues la informacion necesaria
puede que no esté disponible a través de los datos de ocurrencia. Sin embargo, se puede hacer
una buena seleccidon de la extensién del drea de ocurrencia al escoger la mas apropiada, y
considerar los puntos de presencia de la especie y las variables ambientales, en especial las
climaticas, asociadas a la regidn de estudio. Esto genera un mejor ajuste de la presencia de una

especie en un lugar y las condiciones que alli se presentan (Anderson y Raza, 2010).
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Adicionalmente, los MNE asumen que las variables ambientales tienen un efecto directo o
indirecto sobre la distribucion de la especie y que estas variables determinan en parte los patrones
espaciales que observamos (Guisan y Zimmermann, 2000). En lo particular, la importancia del
clima para explicar la distribucidn de organismos es el punto central de los MNE (Guisan y
Zimmermann, 2000). Entre las principales suposiciones aceptadas cuando se modela la
distribucién de una especie bajo escenario de cambio climatico, se encuentran: 1) El clima es
limitante para la distribucidon de la especie; 2) Las especies estan en equilibrio con el clima, no
tomando en cuenta la habilidad de la especie para dispersarse o migrar a hdbitats contiguos o
cercanos mds adecuados ante cambio del clima; 3) No se toma en cuenta que la especie pueda
adaptarse y/o evolucionar ante el cambio climatico; y 4) No toman en cuenta la interaccién con
otras especies. De alli que los MNE pudieran estar sobrestimando o subestimando el efecto del
cambio climatico. De hecho, estimar riesgo de extincién o vulnerabilidad producto de cambios

ambientales puede ser algo mas complejo que el solo uso de esta simple aproximacién.

Desde hace algunos afos van en aumento la cantidad de estudios que emplean modelos
predictivos de distribucion geografica potencial y a futuro bajo condiciones ambientales conocidas
y pronosticadas, quizas debido al alto valor conservacionista de este tipo de andlisis (Scheldeman y
Van Zonneveld, 2011), cémo lo es el trabajo de Govindasamy y col. (2003), quienes realizaron una
estimacion de la variacién climatica asociada al aumento de los gases de invernaderos; el de
McLaughlin y col. (2002), que sugieren que existe una relacidén entre el aumento de temperatura
global y la extincién de dos poblaciones de lepiddpteros; o el de Munguia y col. (2012) quienes
realizaron un estudio de las desviaciones del equilibrio de la distribucidon actual del grupo

completo de anfibios a causa del cambio climatico.
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ANTECEDENTES

Los siguientes trabajos enunciados representan los antecendentes considerados en este
trabajo. Ellos son algunos de los precedentes del uso de sistemas de informacion geografica y
modelo de nicho en la distribucién de especies, y siendo de particular interés aquellos que

trabajan con anfibios y reptiles.

Miller y Knouft (2006) cuantificaron, mediante el uso del software y el algoritmo de Maxent,
las diferencias entre las caracteristicas ambientales observadas entre poblaciones silvestres y
cultivadas de la ciruela mexicana, Spondias purpurea. Giovanelli y col. (2008) estimaron mediante
el uso de este software, la distribuciéon geografica potencial de Lithobates catesbeianus (rana
toro), especie invasora en Brasil. Pearson y col. (2007) emplearon en conjunto, los programas
Maxent y Garp, para evaluar la distribucidon potencial de una especie de gecko de habitos cripticos,
Uroplatus sp. Ward (2007) empled Maxent en el estudio de la distribucion geogréfica de seis
especies invasoras en Nueva Zelanda. Kumar y Stohlgren (2009) usaron esta herramienta para
estimar la distribucién potencial de Canacomyrica monticola - una especie de arbol amenazado.
Por su parte, Lozier y col. (2009) emplearon este método para evaluar el drea geografica del
“sasquatch” norteamericano mediante evidencias indirectas y luego realizaron una comparacion
con un analisis de la distribucion del oso negro. Rodder (2009) realizé este tipo de estudio en el
analisis de la distribucién de Eleutherodactylus johnstonei tanto en su distribucién nativa como en
las dreas que ha invadido, enfocandose en el papel que cumple la huella humana como factor
acelerador de invasién de esta especie en Suramérica. Anderson y Raza (2010) analizaron,
empleando esta herramienta, cdmo el tamafio de area que se usa en el analisis de distribucion
geografica puede afectar el modelo de nicho de dos especies de roedores, Nephelomis caracolus y

Nephelomis meridensis. Fouquet y col. (2010), estimaron la distribucién geografica en condiciones
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actuales, pasadas y futuras de Leiopelma hochstetteri, una rana nativa de Nueva Zelanda con
distribucidén restringida y fragmentada, empleando Maxent como algoritmo modelador. Por otro
lado, Rodder y col. (2010), emplearon Maxent y otros modeladores bioclimaticos en la evaluacion
biogeografica de anfibios y reptiles de los tepuyes, en Suramérica, durante el dltimo mdaximo
glaciar y haciendo estimaciones de las variaciones posibles bajo escenarios del cambio climatico
para el siglo XXI. En este trabajo, los autores indican la similitud existente en herpetofauna entre

algunos macizos del Escudo Guayanés (Figura 2).

Herpetofaunal assembladges > 1500 m
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Figura 2. Comparacion de comunidades de herpetofauna en macizos de la regién Pantepui.

Tomado de Rédder y col. (2010).

Forero-Medina y col. (2012) conjugaron el uso del software Maxent con un modelo CART y
el uso de un GLM (Modelo Linear Generalizado) para examinar la distribucion geografica y las
caracteristicas ambientales de la especie Mesoclemmys dahli, tortuga endémica del norte de
Colombia, que ademas esta considerada en peligro critico (CR) por la IUCN. Lobos y col. (2013)
evaluaron la distribucidon geografica potencial de Xenopus laevis en Suramérica en calidad de
especie invasora y el riesgo que esta representa como posible vector del hongo quitrido y

potencial depredador de las especies nativas. Mas recientemente, Loyola y col. (2014) realizaron

13



una evaluacidn de las consecuencias del cambio climatico sobre la biodiversidad filogenética de
anfibios presentes en las areas protegidas del Bosque Atlantico en Brasil. Mientras que Zanky col.
(2014) hicieron una evaluaciéon de los efectos potenciales del cambio climatico en los afos 2020 y
2080 sobre el género Melanophryniscus y las 24 especies que lo componen, con fines de proponer

medidas actuales sobre su conservacion.

En Venezuela, son pocos los trabajos que estiman los patrones de distribucion geografica
potencial de las especies en territorio venezolano, siendo los mas frecuentes aquellos enfocados
sobre la disminucidn poblacional (Santiago-Paredes y La Marca, 2006; Moraes-Barros, y col. 2010;
Valera-Leal y col., 2011), y donde el cambio climatico ha sido un factor explicativo de dicha
variacién demografica. En otros casos, los cambios de condiciones climaticas —durante el pasado,
presente o a futuro— suelen ser el escenario para explicar la gran diversidad bioldgica, los riesgos

de dicha diversidad en el futuro préximo (Rull, 2004a, 2004b, 2005a, 2005b; Rodder y col., 2010).

Aunque gran parte de la extension del pais ha sido muestreada en busca de cuantificar la
biodiversidad, y en algunos casos el muestreo ha sido intenso, aun queda mucho espacio
geografico sin explorar. Asimismo, aunque la mayoria de los tepuyes y sus cimas han sido
explorados al menos en una ocasidon (Huber, 1988), se aprecia entonces que ni siquiera las
regiones de mayor prospecto estan bien muestreadas, como lo es el Parque Nacional Canaima
(Rojas y Lew, 2009). De forma que un analisis de distribucién potencial para especies que habitan
estas regiones podria ser considerada como una forma de saber si es posible que dichas especies
habiten areas aun no exploradas o incluso servir de linea base para disefiar e implementar

medidas de conservacion.

En general, en Venezuela existen escasos trabajos de inventario nacional de vertebrados en

términos sistematicos en el espacio y en el tiempo. Por lo general, los pocos censos de fauna
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existentes han obedecido a factores oportunistas y objetivos particulares que se han traducido en
una cobertura espacial parcial e incompleta de los mamiferos, aves, reptiles, anfibios y peces,
entre otros. Esta situacidon no parece que cambiard en el corto plazo y en los actuales momentos
existe la necesidad de disponer de datos sobre la riqueza de especies y composicidn taxonémica
en regiones especificas de Venezuela que estan siendo afectadas o lo estaran en el futuro cercano,
producto de las actividades antrdpicas suscitadas por el desarrollo de la nacién. Por otra parte,
necesitamos aumentar el conocimiento de lo que tenemos y su ubicacidn espacial, a los fines de
implementar politicas de manejo de recursos y conservacion in situ que contemplen acciones de
mitigacién de los efectos del cambio climatico sobre la diversidad biolégica. A pesar de las
limitaciones sefialadas en cuanto a la carencia de datos obtenidos sistematicamente sobre nuestra
diversidad, contamos con un importante acervo de informacién geografica de especies contenido
en los catalogos de museos de historia natural, colecciones biolégicas y herbarios. Esta
informacién, producto de los avances tecnolégicos asociados al manejo digital de informacién
(captura de datos, aumento en la capacidad de almacenamiento y motores de busqueda en la
internet), asi como una politica de los propietarios de la informacién de permitir el acceso a la
misma, ha sido traducida en la existencia y mejor aun, en la disponibilidad de catdlogos digitales
tanto en el ambito nacional (Simcoz, http://www.simcoz.org.ve/) como en el internacional (por
ejemplo HerpNet; http://www.herpnet2.org/), asi como aquella depositada en publicaciones

periddicas.
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OBJETIVOS

Objetivo General:
Evaluar el posible impacto del cambio climatico sobre los patrones de distribucién
geografica futura de los géneros de anfibios Oreophrynella, Stefania y Tepuihyla en la Provincia

biogeografica de Pantepui venezolana.

Objetivos Especificos
1. Determinar mediante mapas los patrones de distribucion geografica actual de los géneros
Oreophrynella, Stefania y Tepuihyla en la Provincia Pantepui venezolana de acuerdo a los registros

de presencia existentes.

2. Inferir a través del uso de un modelo de nicho ecolégico los patrones de distribucion
geografica potencial de los géneros Oreophrynella, Stefania y Tepuihyla en base a variables

bioclimaticas predictivas.

3. Evaluar los posibles cambios en los patrones de distribucién geografica potencial de los
géneros Oreophrynella, Stefania y Tepuihyla en el marco de escenarios futuros posibles generados

por el cambio climatico.
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HIPOTESIS

1. Debido al aumento de temperatura generado por el cambio climatico, se espera que la
temperatura media incremente con la altura del tepuy, en consecuencia, el drea de distribucion
geografica de los géneros Oreophrynella, Stefania y Tepuihyla se veran influenciados directamente

por dicho desplazamiento de la temperatura.

2. Mas especificamente, se espera que del conjunto de grupos de estudio, los que posean
distribucién altitudinal mas restringida o endémicas de tierras altas sean mdas vulnerables y por
tanto que su distribucion geografica se vea mas afectada en comparacion con aquellos grupos de

rango altitudinal mas amplio.

17



AREA DE ESTUDIO

El drea de estudio es la provincia biogeografica Pantepui ubicada en territorio Venezolano.

Esta provincia forma parte del Escudo Guayanés en Suramérica, el cual abarca Venezuela,

Colombia, Brasil y las Guyanas, limitado por el este con el Océano Atlantico, por el norte y oeste

con la cuenca del rio Orinoco, y por el sur con el rio Negro y la cuenca baja del rio Amazonas

(Hoogmoed 1979; Huber 1994; Hallowell y Reynolds 2005) (figura 3). Es una regién con poca

intervencién humana, especialmente en las areas tepuyanas por lo dificil de su acceso y por estar

protegida bajo la figura juridica de Areas Bajo Régimen de Administracidon Especial (ABRAE) desde

el afio 1962. En particular destacan los Parques Nacionales (Canaima, Jaua-Sarisarifiama,

Yapacana, Duida-Marahuaka, Serrania La Neblina y Parima Tapirapecd), una Reserva de Biosfera

(Alto Orinco — Casiquiare) y los Monumentos Naturales que protegen a todos los tepuyes

Venezolanos (Huber y Foster, 2002; Huber y Oliveira-Miranda, 2010).
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Figura 3. El Escudo Guayanés y sus delimitaciones. Tomado de Gibbs y Barron (1993) en

Hollowell y Reynolds (2005).
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El Escudo Guayanés, geolégicamente hablando, es un nucleo igneo-metamorfico antiguo
compuesto principalmente de areniscas y cuarcitas de origen Precdmbrico, del Grupo Roraima.
Este escudo fue un drea compartida entre el continente africano y el suramericano, cuando ambos
aun formaban parte del supercontinente Gondwana (Hoogmoed, 1979; McDiarmid y Donnelly,
2005). Su caracteristica mas destacada es la presencia de montafias de paredes verticales y cimas
relativamente planas, llamadas tepuyes, con una flora y fauna unicas, que los hacen un centro de
endemismo reconocido y que han sido propuestos como refugios paleoecoldgicos (Huber 1987,
1994; Rull 2004a, 2004b, 2005a, 2005b). Huber (1987, 1988) agrupa a los tepuyes en 5 sectores,
Nor-Occidental, Centro-Sur, Oriental, Centro-Oriental y Sur, en funcién de su fisiografia y
fitogeografia (figura 4); y clasifica el relieve de la regién Guayana de acuerdo a su elevacion en

tierras bajas (0—500 m), tierras medias (500-1500 m) y tierras altas (>1500 m) (Huber, 1995a).
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Figura 4. Subdivision de los tepuyes venezolanos basado en la geologia, fisiografia y

fitogeografia de la regién. NW=Sector Nor-Occidental; E=Sector Oriental; CE= Sector Centro-

Oriental; CS=Sector Centro-Sur; S= Sector Sur (Tomado de Huber, 1988).
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Pantepui es una de las cuatro provincias en las que se divide la region de la Guayana
Venezolana, la cual comprende toda la extension del pais al sur del rio Orinoco, abarcando la
totalidad de los estados Amazonas y Bolivar, extendiéndose hasta Brasil, Colombia y las Guyanas,
aunque el 90% de su extension se ubica en Venezuela (McDiarmid y Donnelly, 2005). Incluye areas
de altas elevaciones (> 1500 m), abarcando un &rea de aproximadamente 5.000 Km?, con suelos
arenosos y graniticos, de la era proterozoica, a lo que se le denomina Formacidon Roraima. El
basamento granitico que presenta esta regién se formd hace aproximadamente 0,8—3,6 billones
de afios. Los suelos en la regidn son de tipo histosoles y entisoles, ligeramente acidificados, con
pocos nutrientes, tal que incluso algunos tepuyes tienen cimas desnudas y la flora y fauna son
particularmente Unicas, lo que se puede traducir en una zona de alto endemismo (Huber, 1994;
Rull, 2005a). La Sierra de Lema se eleva desde los 200 m hasta los 1400 m y rodea la seccidon Norte
de la Gran Sabana. Podria representar biogeograficamente el limite septentrional del Escudo
Guayanés, ya que la continuacién al Norte esta constituida por llanuras boscosas de caracteristicas
paisajisticas de tipo Guayano-Amazdnicas hasta unos 80 km aprox. al sur del Rio Orinoco, donde se
produce una mezcla entre el biotopo llanero y elementos guayaneses (Barrio-Amords, 1998;

Barrio-Amords y Duelman, 2009).

El clima de esta regién es hiumedo — subtropical y templado himedo y superhimedo
(Andressen, 2007) —, en especial hacia el este del Pantepui. La precipitacidn es alta hacia el sureste
de la provincia (2500-3500 mm) y el ambiente es submicrotérmico, donde la temperatura media
anual oscila entre 8° y 18°C. Es caracteristica la alta nubosidad que se presenta en el Pantepui, o
en la regidn en general. Los tepuyes mas altos tienen una temperatura media anual por debajo de
los 10°C. A partir de los 1200 m se observa un cambio distintivo en las caracteristicas de los
ecosistemas tepuyanos que los diferencia de otros ecosistemas en la region (Hoogmoed, 1979;

Huber, 1987).
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La vegetacién del Pantepui es diversa, tanto floristica como ecolégicamente. Posee una
diversidad cosmopolita, endémica, amazdnica, andina, neotropical y guayanesa, de la cual cerca
del 40% de los grupos presentes en esta regidon estan restringidos a la zona (Huber, 1987).
Presenta vegetacion de bosques montaiiosos en las pendientes de los tepuyes, bosques nublados
que se encuentran entre los 1500 y 2000 m, donde son abundantes las plantas epifitas, orquideas,
liguenes y helechos. En las cimas son abundantes los bosques tepuyanos de bajo crecimiento,
pastizales y prados de alta montafia, asi como los arbustales tepuyanos con vegetacién escleroéfila
(Hoogmoed, 1979; Huber, 1995b). Los bosques siempreverdes de baja altura (625 m) se
encuentran en algunas pendientes e incluso en algunas cimas de tepuyes, en elevaciones altas o
relativamente altas (800—2600 m). Estos bosques suelen ser poco diversos, pero entre las plantas
de bajo crecimiento son abundantes las bromelias. Los matorrales de Bonnetia (Theaceae) son
abundantes e importantes en estos ecosistemas, ya que son indicadores de las condiciones
edaficas locales (suelos rocosos principalmente). Las sabanas se distribuyen principalmente en
tierras bajas, y las que se ubican en tierras altas varian en su composicién de acuerdo a cada tepui,
conformadas por elementos de las familias Ericaulaceae, Rapataceae, Sarraceniaceae y Xiridaceae.
Los pastizales de tierras altas son raros, pero se han conseguido algunos en zonas anegadas o
inundables en el Auyan-tepui, Macizo de Chimanta, Sierra de Maigualida y Cerro Marahuaka. Las
formaciones de plantas pioneras se consiguen en afloramientos de granito a bajas elevaciones o
expuestas a las areniscas, con una composicion que va desde algas costrosas hasta arbustales y

arboles enanos (Huber, 1987, 1995b).

En cuanto a su fauna, el Escudo Guayanés es altamente diverso debido a la gran cantidad de
habitats que generan diferentes formas de vegetacidn, y a la gran variedad de microclimas que
generan los gradientes altitudinales desde las bases hasta las cimas de las montafias, con un

relativamente alto grado de endemismo (Huber, 1994, 1995a, 1995b; Hollowell y Reynolds 2005).
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Aungue la mayor diversidad esta representada por especies de tierras bajas (Hoogmoed y Gorzula
1979), en las tierras altas existen comunidades donde predominan las especies endémicas o de
distribucién restringida, lo cual es una caracteristica que fundamenta la importancia de esta
bioregidn (Funk y Berry, en Hollowell y Reynolds 2005). Sin embargo, el vacio de informacién con
respecto a la fauna de la Guayana, en particular para el grupo de anfibios y reptiles, es
relativamente grande, haciéndose esa limitacion mayor para la regidon del Pantepui y para los
tepuyes, tanto del estado Amazonas como del estado Bolivar (Barrio, 1998; Barrio-Amoros y

Molina 2006).

El Parque Nacional Canaima, ubicado al este del estado Bolivar, posee el mayor nimero de
complejos tepuyanos de la Guayana Venezolana, y algunos de ellos tienen el mayor nimero de
especies y diversidad ecoldgica del Pantepui, como el Macizo de Chimantd y el Auyan-tepui,
(Gorzula y Sefiaris, 1999; Mcdiarmid y Donnelly, 2005), donde se presenta un mayor endemismo
de anfibios que de reptiles, quizas por la tendencia de los reptiles de tener rangos de distribucion
mas amplios (McDiarmid y Donnelly, 2005). Sefiaris y col. (2009b) indican que de las 31 especies
de anuros endémicos en este parque, 84% son de tierras altas (Pantepui) y el 16% restante
pertenecen a elevaciones intermedias. Es importante mencionar que gran parte de las especies de
anfibios de la Guayana tienen baja capacidad de dispersidon (en comparaciéon con las aves, por
ejemplo) y presentan distribuciones restringidas o endémicas de la Provincia de Pantepui.
Finalmente, el grupo de los anfibios anuros tiene un alto grado de endemismo y muchas de las
especies muestran distribuciones restringidas, generando que esta provincia sea una de las
regiones con mayor endemismo de este grupo taxondmico, junto con la Cordillera Andina y la

Cordillera de la Costa (Barrio-Amords y Torres, 2010).
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Grupo de Estudio

Entre los grupos de anfibios mdas reconocidos de la fauna tepuyana se encuentran los
géneros Oreophrynella, Stefania y Tepuihyla. Las bondades de estudiar estos géneros en particular
radican en que tienen tiempos de diversificacién cercanos entre si, entre los 50 y 20 Millones de
afios (Kok y col., 2012; Salerno y col., 2012; Salerno y col., 2014), los datos de distribuciéon
geografica existentes son relativamente completos y se encuentran restringidos a las tierras altas
tepuyanas, aunque existen excepciones, como Tepuihyla rodriguezi y Stefania scalae, que tiene
una distribucidn mas amplia, abarcando desde tierras bajas a tierras altas (Myers y Donnelly, 2008;

Barrio-Amords y Duellman, 2009; Salerno y col., 2012).

Es importante sefialar que Myers y Donnelly (1997) diferencian el llamar “fauna del
Pantepui” a la asociada a elevaciones muy altas de la regidén Pantepui, e indican que este término
se usa un poco mas ampliamente, incluyendo fauna de algunas tierras bajas y sabanas de altura.
Asi que tres grupos de interés de este trabajo calzan perfectamente en esta clasificacién, pues si
bien son reconocidos por sus restricciones altitudinales, algunas especies que las componen
presentan distribuciones altitudinales de menor elevacién. Barrio (2001) realizé una lista de
especies venezolanas con riesgos de extinguirse en el futuro mas préximo, déonde se incluyen
Oreophrynella nigra, O. vasquezi, todas las especies de Stefania, Tepuihyla aecii, T. edelcae, T.
galani, T. luteolabris y T. rimarum, entre otras especies. Una caracteristica de interés de estos tres
géneros es que dos de ellos, aquellos de distribucion mds elevada poseen desarrollo directo
(Oreophrynella y Stefania), mientras que el tercero de distribucion altitudinal mas amplia,

Tepuihyla, presenta desarrollo indirecto.
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Género Oreophrynella Boulenger 1895 (Anura: Bufonidae)

Las especies que conforman al género Oreophrynella son reconocidas como especies
endémicas de las montafias altas del Escudo Guayanés y emblemadticas de los tepuyes de la
Guayana Oriental (Venezuela y Guayana Esequiba) en la cadena Pakaraima: Roraima-llu, Wei-
Assipu-tepui y el Monte Ayanganna (Lathrop y MacCulloch, 2007; Sefiaris y col., 2005; Sefiaris y
col., 2009b). Actualmente se reconocen seis especies para Venezuela de las nueve que se han
descrito: Oreophrynella quelchii Boulenger, 1895, O. nigra Sefiaris, Ayarzagliefia y Gorzula, 1994,
O. huberi Diego-Aransay y Gorzula, 1987, O. vasquezi Sefiaris, 1995, O. cryptica Sefaris, 1995, y O.

macconnelli Boulenger, 1900 (Sefaris y col. 2005; Kok, 2009).

Inicialmente se consideraba que las especies de Oreophrynella eran endémicas de cada
tepui donde se encuentran, hasta que se observd que algunas de ellas habitan mas de un tepui
(Sefiaris, 1995; Myers, 1997; Myers y Donnelly, 1997, 2001; Lathrop y MacCulloch, 2007; Kok,
2009; Kok y col., 2012). Kok (2009) define cuatro grupos de especies diferenciados por
caracteristicas morfoldgicas y ecoldgicas: un grupo de tierras altas (“uplands”) con membrana
basal interdigital y habitos arbéreos compuesto por O. dendronastes y O. macconnelli; un segundo
grupo de tierras muy altas (“highlands”) con membranas interdigitales intermedias y habitos
terrestres integrado por O. nigra, O. quelchii y O. vasquezi; un tercer grupo de especies de tierras
muy altas con membranas interdigitales basales a intermedias y habitos terrestres que contiene a
O. cryptica y O. huberi; y un cuarto grupo de especies de tierras muy altas, con membranas
interdigitales bien desarrolladas y habitos terrestres conformado por O. seegobini y O.

weiassipuensis.

Sefiaris y col. (1994) sefialan, acerca de las semejanzas entre especies de tepuyes vecinos,
gue pudo haber ocurrido contacto parcial e hibridacion entre poblaciones contiguas a través de un

descenso, de al menos 500 m, de los ecosistemas tepuyanos producido durante periodos de
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glaciacién. Por otro lado, de acuerdo a las caracteristicas que mencionan Van Bocxlaer y col.
(2010), el género Oreophrynella posee fenotipos de baja habilidad de dispersidon, lo que hace que
los cambios adaptativos que se produzcan, ocurran de manera lenta. Esto lo hace vulnerable a los
cambios rdpidos de condiciones ambientales que se estiman en el futuro préximo (Andressen,

2007).

Las especies que componen el género Oreophrynella poseen un area de distribucién muy
pequefia, tal como reportan Molina y col. (2009), como el caso de O. huberi que presenta solo 0.6
km?, y O. nigra, O. quelchii y O. vasquezi que tienen una distribucién potencial estimada entre 6

km?, 25 km? y 40 km?, respectivamente.

Entrando en el campo de la conservacion de la biodiversidad, durante la década de los 90’s
tres especies de Oreophrynella fueron consideradas como especies amenazadas en una lista de
fauna en riesgo de disminucién poblacional (Vial y Saylor, 1993, en Barrio, 2001); por otro lado,
este grupo posee fuertes limitaciones geograficas, lo que aumenta la importancia de tomar
medidas para su conservacion. Actualmente, el Libro Rojo de la Fauna Venezolana (Rodriguez y
Rojas-Sudrez, 2008) incluye cuatro de las seis especies descritas para Venezuela, Oreophrynella
huberi, Oreophrynella nigra, Oreophrynella quelchii y Oreophrynella vasquezi, bajo la categoria
Vulnerable, mientras que Oreophrynella cryptica ha sido considerada como Casi Amenazada. Es
probable que las otras dos especies no hayan sido incluidas alin por no tener informacién

suficiente de las mismas (Marquez, Ingrid. Com.Pers.).
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Figura 5. Especies del género Oreophrynella. A: Oreophrynella macconnelli (foto: Philippe
Kok), B: Oreophrynella quelchii (foto: César Barrio-Amords), C: Oreophrynella nigra (foto: Stefan

Gorzula), D: Oreophrynella huberi (foto: Ximenamaria Rausseo).

Género Stefania Rivero 1968 (Anura: Hemiphractidae)

El género Stefania esta representado en Venezuela por 12 especies de las 19 que se han
descrito hasta ahora, por lo tanto, la mayor parte del género (cerca del 60%) se distribuye en
nuestro pais, en particular de la Guayana Venezolana (Barrio- Amords y Fuentes, 2003), mientras
que el resto se distribuye en Guayana Esequiba y Brasil (Sinsch y Juraske, 2006), a excepcidn de
una especie que ha sido reportada Unicamente en Brasil (Carvalho y col.,, 2010). El género se
encuentra principalmente en el sector occidental del Escudo Guayanés, desde las tierras bajas,
medias y altas y algunas especies tienen distribuciones restringidas a la Provincia Pantepui (Rivero,
1970; Sefaris y col., 1996; Barrio-Amords y Fuentes, 2003; Carvalho y col., 2010). Este grupo ha
sido observado en quebradas o rios rocosos enmarcados por bosques en las tierras medias, o

herbazales-arbustales en las tierras altas (Sefaris y col., 1997; Sefiaris y col., 2009b).

El género Stefania ha sido dividido en dos grupos con base a diferencias morfolégicas y

distribucién geografica, el grupo evansi y el grupo goini. El primero es de distribucién mdas amplia,
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habita zonas de tierras bajas y medias, con cabeza tan ancha como larga o mas larga que ancha
como caracteristica mas relevante, y estd conformado por Stefania evansi, S. percristata, S.
marahuaquensis, S. riae, S. roraima, S. scalae y S. woodleyi. El grupo goini se encuentra
principalmente en las cimas tepuyanas y la caracteristica mas representativa es poseer la cabeza
mas ancha que larga; este grupo estd constituido por Stefania ginesi, S. goini, S. oculosa, S. riveroi,

S. satelles y S. schuberti.

Las especies presentes en Venezuela son las siguientes: Stefania breweri, S. ginesi, S. goini,
S. marahuaquensis, S. oculosa, S. percristata, S. riae, S. riveroi, S. satelles S. scalae, S. shuberti y S.
tamacuarina. Aunque S. evansi ha sido listada para el pais (La Marca, 1992, 1997; Barrio-Amords,
1998), se cree que es debido a una confusidn con S. scalae, lo que significa que no existen registros
confirmados de esta especie. Por otro lado, debido a los hallazgos ocurridos en el tepui Roraima
de lado de Guayana Esequiba y en la Serrania de la Neblina del lado de Brasil, de ejemplares de S.
roraimae y S. neblinae, podria pensarse que estos podrian también hallarse del lado de Venezuela,

pero aun no ha sido confirmado.

Figura 6. Especies del género Stefania. A: Stefania scalae (foto: Philippe Kok), B: Stefania

ginesi (foto: César Barrio-Amorés).

Sefiaris y col. (1996) sugieren una hipotesis de origen y relaciones entre las especies del

género Stefania. Indican que la especies del grupo goini (altotepuyanas) pueden proceder de

27



grupos de tierras bajas o medias (grupo evansi). Ademas, emplean la hipdtesis del descenso de los
ecosistemas tepuyanos durante periodos de glaciaciones para explicar la similitud entre algunas
especies de este género, donde pudo haber ocurrido contacto e intercambio genético entre
algunas poblaciones altotepuyanas, como el caso de Stefania ginesi, S. schuberti y S. satelles. Por
otro lado, los resultados obtenidos por Salerno y col. (2012) en su estudio de radiacién de especies
endémicas de los tepuyes son consistentes con esta hipdtesis, dando soporte a la hipdtesis
biogeografica de Desplazamiento Vertical propuesta por Steyermark y Dunsterville (1980). En otro
aspecto, actualmente sélo Stefania breweri y Stefania riveroi son las especies de este grupo que se
encuentran en el Libro Rojo de la Fauna Venezolana (Rodriguez y Rojas-Suarez, 2008) bajo

categoria de Vulnerable.

Género Tepuihyla Ayarzagiiefa, Seiiaris y Gorzula 1993 (Anura: Hylidae)

Este grupo de anfibios es casi endémico de la provincia Pantepui (Ayarzaguefia y col., 1992;
Mijares-Urrutia y col., 1999; Faivovich y col., 2005; Myers y Donnelly, 2008), de alli el nombre del
grupo. Casi todas las especies se ubican exclusivamente en esta provincia, la mitad de ellas en un
solo tepui y las otras en tepuyes adyacentes. Habitan desde las tierras bajas hasta las tierras altas
del Escudo Guayanés a partir de los 400 m de elevacién, lo que significa que tienen una
distribucién amplia y alopatrica dentro de los limites venezolanos, incluyendo la zona en
reclamacidn, estando ausentes solo en la provincia Oriental del Escudo Guayanés. Esto sugiere que
esa region posee ambientes actualmente poco habitables para las especies del género (Salerno y
col., 2012). Todas las especies de Tepuihyla tienen distribucidén alopatrica, en habitats montanos y
submontanos (Salerno y col., 2012), y en diferentes microhabitats tepuyanos, como bromelias,
rapatdceas, areas rocosas, grietas y charcas poco profundas (Ayarzagiiefia y col. 1992; Duellman,

1997; Myers y Donnelly, 2008).
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Figura 7. Especies del género Tepuihyla. A: Tepuihyla edelcae (foto: Brad Wilson), B:

Tepuihyla exophthalmus (foto: Philippe Kok), C: Tepuihyla rodriguezi (foto: University of Kansas).

Se han reportado seis especies para Venezuela pertenecientes a este género, de las siete
descritas actualmente, Tepuihyla aecii, T. edelcae, T. luteolabris, T. exophthalmus, T. rimarumy T.
rodriguezi. Tepuihyla warreni ha sido descrita para Guayana Esequiba en el Roraima-tepui y el
Monte Ayanganna, y se conoce muy poco sobre su biologia (Reynolds y col.,, 2014).
Geograficamente, este grupo posee varios aspectos interesantes a considerar por los
investigadores, como el hecho de que T. rodriguezi tiene la distribucidn altitudinal mas amplia,
400-1400 m (MacCulloch y Lathrop, 2005; MacCulloch y col., 2007; Myers y Donnelly, 2008;
AmphibiaWeb, 2014; American Museum of Natural History, 2014). Por otro lado, Tepuihyla
rimarum es la Unica especie del género que estd identificada como especie amenazada en el Libro

Rojo de la Fauna Venezolana (Rodriguez y Rojas-Suarez, 2008) bajo la categoria de Vulnerable.
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METODOLOGIA

Aspectos Generales

Datos Biolégicos

Se realizd una busqueda exhaustiva de datos de distribucidon geografica y altitudinal de las
especies de los géneros Oreophrynella, Stefania y Tepuihyla de la Provincia Pantepui venezolana.
Para ello se visitaron las colecciones herpetoldgicas del Museo de Biologia de la Universidad
Central de Venezuela (MBUCV), Museo de Historia Natural La Salle (MHNLS) y el Museo de la
Estacion Bioldgica Rancho Grande (EBRG). Se consulté ademas, los catalogos electronicos de
HerpNet y publicaciones cientificas relacionadas con la herpetologia del Escudo Guayanés con
informacién lo mas detallada posible y relevante de los grupos de estudio, compilando la siguiente
informacién basica: niumero de catdlogo, identificacién taxondmica y localidad geografica de
colecta incluyendo las coordenadas geogréaficas de la misma (latitud, longitud) y la altitud.
Adicionalmente, se agregé la fecha de colecta como dato de confianza para concordar los datos de
la literatura con lo compilado en los diferentes catdlogos. Cuando se presentd el caso de uno o
mas registros de los tepuyes orientales con localidades sin datos de coordenadas geograficas,
estas fueron asignadas mediante la lista de lugares georreferenciados del Parque Nacional
Canaima ofrecido por Sefaris y col. (2009a). Esto con el fin de tener una base de datos
georreferenciada en su totalidad o mediante consulta de expertos. Las coordenadas geograficas
provenientes de catalogos electrdonicos y publicaciones periddicas que no estaban representados
por ejemplares dispuestos en las colecciones nacionales fueron cuidadosamente comprobadas
usando Google Earth (en linea: http://earth.google.es), Mapas de América
(http://mapasamerica.dices.net/venezuela/) y los lugares georreferenciados por Sefiaris y col.

(2009a) del Parque Nacional Canaima. Aquellas coordenadas con discrepancias entre localidad,
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coordenada y altitud, fue sacada del conjunto de datos empleados en el andlisis. Para las
discrepancias en la verificacién entre coordenadas y altitud, el criterio empleado para evaluar la
fiabilidad de dicha informacién fue que el valor de la altitud asociada con dicha coordenada en
Google Earth no se desviara mas de 300 m de la altitud indicada en el conjunto de datos original y
gue se ajustara al rango de distribucién altitudinal del grupo taxondémico. Adicionalmente,
aquellos ejemplares que no tenian identificacion a nivel de especie se les consideré6 como
Oreophrynella sp., Stefania sp., y Tepuihyla sp., respectivamente. Considerando que una gran
cantidad de los registros venezolanos proceden de zonas muy cercanas a la zona en relamacién
con Guyana —llamada Guayana Esequiba—, y de la frontera con Brasil, se anexaron al estudio los
registros de las especies presentes en Venezuela que se han observado en ambas regiones. A
continuacién, en la Tabla 1, se muestran en detalle la cantidad de registros por especies que

fueron empleados en los modelos de distribucién geogréfica.

Tabla 1. Detalle de registros y localidades por género, empleados en el estudio.

O. cryptica 2 1
O. huberi 3 1
O. macconnelli 8 7

Venezuela - edo.
A Boli 0. nigra 7 3

Oreophrynella mazonas y Bolivar
/ Guayana 0. quelchii 51 5
Esequiba

0. vasquezi 46 10
Oreophrynella sp. 23 6
S. breweri 1 1

Venezuela - edo.
Stefania Amazonas y Bolivar | S- ginesi 104 13
/Brasil - edo. S. goini 5 1
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Roraima S. 1 1

marahuaquensis
S. oculosa 1 1
S. percristata 3 1
S. riae 13 4
S. riveroi 7 1
S. satelles 18 6
S. scalae 115 22
S. schuberti 18 3
S. tamacuarina 2 2
Stefania sp. 11 6
T. aecii 9 1
T. edelcae 277 52
T. exophthalmus 2 1

Venezuela - edo. .
' Amazonas y Bolivar T. luteolabris 13 3
Tepuihyla
/ Guayana T. rimarum 17 1
Esequiba
T. rodriguezi 32 9
Tepuihyla sp. 12 7
Datos Ambientales

Las variables escenopoéticas son aquellas variables predictivas que intervienen en la
dinamica de las especies sin llegar a verse afectadas por ellas. Las capas de las variables
predictoras de las distribuciones potenciales actuales a utilizar deben tener relevancia biolégica y

ecoldégica para las especies consideradas.

Para la generacion de los modelos de distribucién actual, las capas de variables
escenopoéticas predictoras se consiguieron del sitio Web de WorldClim (en linea:
http://www.worldclim.org; Hijmans y col., 2005), portal que tiene disponibles capas de resolucion
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de 30 segundos de arco (lo cual implica celdas de 1 km? aproximadamente) para las siguientes
variables: temperatura promedio, temperaturas minimas y maximas, precipitacion promedio
anual, altitud y bioclimaticas (bioclim) (Hijmans y col., 2005). Las variables escogidas para la
realizacion del modelo de distribucidon fueron las bioclimaticas, que forman un conjunto de 19
variables (Tabla 2). El conjunto de datos obtenidos en linea se corresponden tanto a condiciones
actuales (1950 — 2000) como para condiciones futuras del 2050 (periodo 2041 — 2060 y el 2070
(2061 — 2080); estas ultimas estan supeditadas a los escenario de cambio climatico propuestos por

el IPCC (2013).

Recordemos que en los escenarios climaticos sugeridos en el Ultimo reporte del IPCC (2013),
se evalla el forzamiento radiativo (FR), que no es mas que la diferencia de calor que entra y sale
de la atmodsfera respecto a lo estimado en condiciones pre-industriales. Para efectos de este
trabajo, se decidid trabajar con un escenario de tendencia estable de FR para el afio 2100, el
RCP4.5. Este es un escenario intermedio entre el RCP2.6 y el RCP 8.5 sugieren la disminucién o
aumento (respectivamente) de FR de acuerdo a la toma de medidas de mitigacion de las

concentraciones de calor.

Tabla 2. Descripcién de las variables bioclimaticas empleadas en el Modelo de Distribucion

de Especies de los géneros de estudio.

Variable Caracteristica

Biol Temperatura (T) Anual

Bio2 Promedio del Rango Diurno mensual (Tmax - Tmin)

Bio3 Isotermalidad [(Bio2/Bio7)*100]

Bio4 Estacionalidad de Temperatura (desviacion estandar*100)
Bio5 Tmax del mes mas caliente

Bio6 Tmin del mes mas frio

Bio7 Rango de Temperatura anual (Bio5 - Bio6)
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Bio8 Tmedia del trimestre mas hiumedo

Bio9 Tmedia del trimestre mas seco

Biol0 Tmedia del trimestre mas caliente

Bioll Tmedia del trimestre mas frio

Biol2 Precipitacion (P) anual

Biol3 P del mes mas humedo

Biol4 P del mes mas seco

Biol5 Estacionalidad de Precipitacion (Coeficiente de variacion)

Biol6 P del trimestre mas humedo

Biol7 P del trimestre mas seco

Biol8 P del trimeste mas caliente

Bio19 P del trimestre mas frio

La informacion tematica para la generacién de modelos de distribucion a futuro se obtuvo
del mismo sitio web, el cual tiene disponible las capas de los escenarios propuestos de cambio
climatico para los periodos 2040-2060 (periodo 2050) y 2060-2080 (periodo 2070) de acuerdo al

Quinto Reporte de Evaluacién del IPCC (IPCC, 2013).

Calidad y Sesgo de los datos

En términos generales, cuando se realiza un muestreo no aleatorio de una localidad, la
informacién que se obtiene suele poseer sesgo espacial, y al realizar andlisis espaciales con dicha
informacioén, la calibracién es pobre o al menos poco confiable (Veloz, 2009), y la accién predictiva
del modelo es menor (Phillips, 2008), en especial en aquellos que usan solo datos de presencia,
pues este tipo de datos ofrece informacion sobre la presencia de una especie en un sito especifico
pero no la ausencia de la misma en otras areas (Rojas y Lew, 2009). En general, los patrones de
distribucién que se infieren para uno o varios grupos taxonédmicos, en especial a nivel de especie,
tienen una ligera desviacién pues las colecciones estan llenas de registros obtenidos en muestreos

de campo que suelen realizarse por regiones de féacil acceso mediante carreteras y rios (Rojas y
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Lew, 2009; Veloz, 2009). En el caso del Parque Nacional Canaima, Rojas y Lew (2009) indican que
las localidades mas evaluadas se ubican a lo largo del eje Troncal 10 (carretera El Dorado — Santa
Elena de Uairén), el cual atraviesa el parque de Norte a Sur en su margen oriental; el eje San
Ignacio de Yuruani — Roraima — Kukenan, en el extremo Sur — Este; el sector Kavanayén en el
sector Centro — Norte, y los tramos del Auyan-tepui y Macizo de Chimantd al Norte y Sur del sector

occidental del parque, respectivamente.

Para efectos de este trabajo, y considerando que la cercania entre registros implica un error
en el modelo debido a la autocorrelacidén espacial, se realizaron los ajustes necesarios para que el
muestreo de los datos en el programa utilizado escogiera registros con una distancia minima de 2

km entre si para cada conjunto de datos.

Herramientas de analisis

Para la obtencidn de las distribuciones geograficas actuales y potenciales de los géneros
Oreophrynella, Stefania y Tepuihyla, asi como los posibles cambios en los patrones de distribucion
geografica potencial en un conjunto de escenarios posibles generados por el cambio climatico, se
emplearon dos herramientas computacionales que trabajan con datos de presencia (no

consideran las ausencias).

Modelo de Mdxima Entropia: Maxent 3.3

Es un modelador de nicho ecolégico con enfoque de maxima entropia (Phillips y col. 2006), y
uno de los mas efectivos en la estimacion de distribucidén potencial, en especial cuando el nimero
de registros es bajo (Elith y col., 2006; Hernandez y col., 2006; Giovanelli y col., 2008; Wisz y col.,
2008; Blair y col. 2012). Maxent realiza aproximaciones de probabilidades de distribucion de
maxima entropia (la probabilidad mas cercana a la uniformidad) con datos de ocurrencia
incompleta, es decir, datos de presencia Unicamente. Aunque en diversos estudios, el analisis de
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area de distribucion de especies con datos de presencia es limitado (Elith y col., 2011; Peterson y
col., 2011), dependiendo del enfoque del analisis, como el caso de identificacion de areas
potencialmente habitables, es recomendable trabajar con este tipo de datos y no con los de
ausencia ya que estos Ultimos no proporcionan caracteristicas del nicho fundamental en concreto,
puesto que significan que un area no es accesible o apropiada para dicha especie (ausencias
verdaderas), o que no se ha detectado (Pearson y col., 2007; Elith y col., 2011; Peterson y col.,

2011).

El funcionamiento de Maxent (Phillips y col. 2004) tiene su base en una aproximacién del
valor del nicho del grupo de estudio empleando una serie de variables climaticas o variables de
envoltura climatica predichas, estimando asi el drea que mejor represente las condiciones
conocidas para dicho grupo (Elith y col., 2011, Scheldeman y Van Zonneveld, 2011). El valor
esperado (valor medio predicho por el modelo) de cada variable independiente debe coincidir con
su media empirica (valor medio observado al muestrear las variables independientes con los datos
de presencia de partida). A pesar de la variedad tecnoldgica que facilita este tipo de analisis, son
pocos los programas computarizados que pueden usar Unicamente datos de presencia del grupo
de estudio, mientras que otros programas necesitan datos de presencia/ausencia, y esos ultimos
no siempre estan disponibles (Phillips y col., 2006; Phillips y Dudik, 2008). Maxent es un software
libre, sencillo y disponible en linea que puede usar conjuntos de datos de presencia para realizar
analisis de modelo de nicho y de distribucidon geografica empleando algoritmos de maxima
entropia, realizando asi mejores representaciones espaciales de los patrones de distribucion
geografica potencial (Elith y col., 2011). La forma de accidn de esta herramienta consiste, a modo
generalizado, en colocar probabilidades de ocurrencia a cada uno de los pixeles de la imagen,
siendo y=1 (y=probabilidad de presencia de la especie) si la especie estd presente e y=0 si esta

ausente, y para los intermedios, realiza una serie de calculos bayesianos —estos calculos permiten
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gue se modifique el valor de una probabilidad estimada cuando se afiade nueva informacién a los
datos (Molinero, 2002)- a partir de funciones de relaciones entre las caracteristicas (o covariables)
gue presenten los pixeles con y=1 (estrategia maxima), de manera que mientras la relacién de
caracteres en un pixel sea similar o igual a esta, entonces la probabilidad de ocurrencia de la
especie en cuestidon serd mayor (Phillips y col., 2004; Ward, 2007; Phillips y Dudik, 2008; Elith y
col., 2011). En el presente estudio usamos la version de Maxent 3.3 (disponible en linea en

https://www.cs.princeton.edu/~schapire/maxent/).

DIVA-GIS

DIVA-GIS (http://www.diva-gis.org) es un programa de computacidon que ha sido empleado
para generar mapas de distribucién actual y potencial en estudios de modelo de nicho ecoldgico
(Graham y Hijmans, 2006; Pearson y col., 2007; Phillips y Dudik, 2008; Elith y col., 2011; Kumar,
2012). Es un software libre de mapeo y andlisis de datos geograficos y cartograficos para
computadoras, de fécil uso. Es también una herramienta que utiliza un método mecanistico para
modelar la distribucion geografica. Con el auge de analisis y modelos de nicho, muchos autores se
han decantado por emplear DIVA-GIS, para generar la representacion cartografica de las
distribuciones geograficas y hacer operaciones con las capas de informacién generadas por el

modelo.

Generacion de los mapas de distribucion actual por puntos o localidades

A fin de determinar la distribucién puntual de los grupos de estudio en la Provincia Pantepui
Venezolana, con base en los datos recolectados, se usé el programa DIVA-GIS Versién 7.5. Esta
herramienta ayudd a generar un conjunto de mapas de puntos o localidades con presencia de las
especies estudiadas. Para ello se utilizaron las capas de los limites fronterizos de Venezuela y de

relieve disponible en el portal web de DIVA-GIS (http://www.diva-gis.org). La capa de elevacion
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tiene una resolucién de 30 segundos de arco (celdas de 1 Km? aprox.) (Scheldeman y col., 2007;
Sunil y col., 2009). Mediante la herramienta DIVA-GIS se generd una serie de mapas de areas de
distribucién en funcidn de las ocurrencias de las especies de los géneros Oreophrynella, Stefania y

Tepuihyla.

Generacion de los mapas y modelos de distribucion potencial actual

Con el objetivo de establecer los patrones de distribucién geografica potencial de los
géneros de estudio se trabajo con la base de datos utilizada para definir los mapas de puntos de la
seccion anterior y se emplearon las variables bioclimaticas mundiales previamente ajustadas hasta
lograr abarcar la regién de Venezuela, Brasil, Guayana Esequiba y Colombia que incluyen al Escudo
Guayanés —darea que se usé para proyectar los modelos de distribucién—, para el intervalo de
tiempo mas reciente (1950-2000) disponibles en WorldClim, con una resolucién de 30 segundos
de arco (Kumar, 2012). La extension del area con el cual se realizd el modelo estuvo compuesta
por el drea circundante a los puntos de presencia de cada género estudiado. Por otro lado, este
estudio estuvo limitado a modelar estos grupos de anfibios con mas de 10 localidades registradas,
debido a que un menor numero de registros se transforma en errores de estimacidon de la
distribucién potencial (Hernandez y col., 2006; Pearson y col., 2007; Peterson y col., 2011; Sanchez
y col., 2015), en especial considerando el alto grado de endemismo del Pantepui (Rédder y col.,
2010). Adicionalmente, si se considera la capacidad de movilidad de una especie como
componente del drea potencial, entonces cualquier drea similar estimada por el modelo es un
potencial drea habitable siempre que esté dentro del rango de dispersion de la especie, mientras
que aquellas areas que cumplan solo con las condiciones ambientales especificas son consideradas
como areas idoneas. Este tipo de areas podrian tener importancia de conservacién para reubicar
una especie amenazada o analizar posibles areas de colonizaciéon de una especie invasora, entre

otras.
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Con respecto a las variables analizadas, se realizé una matriz de correlacion (correlacién de
Spearman, p) entre estas para escoger un numero de variables que fueran independientes entre
si, puesto que la dependencia entre ellas como variables predictoras puede generar redundancia
en el modelo. Ademas, se tomaron en consideracion el analisis Jackniffe que realiza el programa
Maxent para comparar con la matriz de correlacién y discriminar mejor la selecciéon de las
variables. Se considerd muy correlacionadas las variables con un valor de p > 0.75 (matriz de

correlacidn) y las mas contribuyentes aquellas con AUC > 0.8 (Jackniffe).

A los fines de calibrar, validar y evaluar los modelos generados, el conjunto de datos fue
dividido en dos partes, un 75% se empled en la calibracién de los datos y el restante 25%
compuesto de datos escogidos aleatoriamente, se uso en la evaluacion del modelo (Pearson y col.,

2007; Marmion y col., 2009).

En primera instancia, se realizd un modelo de distribucidn con las 19 variables bioclimaticas
para modelar la distribucidn geogréfica potencial, usando el modelo de maxima entropia que
ofrece la herramienta Maxent (Phillips y col., 2006) con las configuraciones basicas del software,
con muestreo aleatorio, separacion de un 25% de muestra para la evaluacién del modelo,
validacién cruzada (crossvalidate) (n° de registros totales/n° de réplicas), generacion de curvas de
respuesta de variables y procedimiento de simulacidn Jackniffe para determinar la importancia de
las variables. Esta herramienta modela el drea de estudio como un mapa de celdas a una
resolucion de 30 segundos de arco, integrando luego la distribucidn ocupada de la especie o
género a modelar y las condiciones ambientales que caracterizan cada celda del mapa. Finalmente
se clasificaron las celdas del mapa en idéneas o no idéneas de acuerdo a la probabilidad de
similitud con las condiciones del drea ocupada, generando un mapa de gradiente de areas idéneas

para la presencia de la especie o género en estudio que representa su distribucion geografica
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potencial (Phillips y col., 2004; Hernandez y col., 2006; Hijmans y Graham, 2006; Phillips y col.

2006; Raxworthy y col., 2007; Phillips y Dudik, 2008).

En las validaciones de las predicciones del modelo se usaron los métodos de AUC (ver mas
adelante) y Jackniffe; este ultimo genera un modelo nulo a partir de la permutacidon multiple de los
datos y calcula la contribucion relativa de cada variable al modelo, evidenciando las exigencias
ecolégicas de cada especie. Estos andlisis los generé Maxent, de forma que hace evidente si el
modelo generado es significativo y ajustado a las condiciones y requerimientos necesarios de cada
grupo de estudio (Fielding y Bell, 1997; Hernandez y col., 2006; Giovanelli y col., 2008; Marmion y
col., 2009; Adrimasimanana y Cameron, 2013). A partir de este primer modelo, se comparé el
resultado del andlisis Jackniffe de las variables con el andlisis de correlaciéon, lo que sirvié para
seleccionar el conjunto de variables que generaran un mejor modelo, las cuales se muestran en la
tabla 3. Finalmente, se realizd un segundo modelo con las variables seleccionadas. Si bien algunas
de estas variables seleccionadas presentan correlacién entre si, fueron consideradas podrian
explicar diferentes factores en la distribucion de los grupos de estudio. La seleccion de variables a
partir de la relacidon entre ellas es una metodologia usada en los modelos de distribucion de
especies, y produce resultados mas precisos y confiables (Porfirio y col., 2014) de forma que esta
fue la aproximacion que usamos para realizar los modelos de distribucién de los grupos de

estudio.

Tabla 3. Conjuntos de variables bioclimaticas empleadas en el modelo de distribucion

geografica para los géneros Oreophrynella, Stefania y Tepuihyla.

Variable | Oreophrynella | Stefania | Tepuihyla

Biol

Bio2

Bio3
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Bio4

Bio5

Bio6b

Bio7

Bio8

Bio9

Biol0

Bioll

Biol2

Biol3

Biol4

Biol5

Biol6

Biol7

Biol8

Bio19

Total 10 9 9

Para evaluar las predicciones del modelo se siguié el procedimiento usado por Hernandez y
col. (2006), el de Giovanelly y col. (2007) y Adrimasimanana y Cameron (2013), denominado
diagrama Receptor de Funcionamiento Caracteristico (ROC, por sus siglas en inglés, Receiver
Operating Characteristic plot). Este método genera una curva que mide la sensibilidad respecto a
la especificidad, lo que representa de forma grafica las tasas de omisidn (falsos negativos)
respecto a las tasas de comisién (falsos positivos) predichas. Esto se explica mejor en la matriz de
confusion de la Tabla 4. El error de comisidn se da cuando una ausencia real es predicha como una
presencia (falso positivo). Un error de omisién es cuando una presencia real es predicha como
ausencia por el modelo (falso negativo). Por lo tanto, la sensibilidad, especificidad, el AUC y ROC

son derivadas de la Tabla 4. La sensibilidad y especificidad miden las tasas de omisidn y comisidn.
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Sensibilidad indica fraccion de presencias verdaderas o fraccidon real positiva: # verdaderos
positivos / verdaderos positivos + falsos negativos. A mayor sensibilidad, menores errores de
omisién comete el modelo. Especificidad es la fraccion negativa real, esto es: # de verdaderos
negativos / todos los negativos reales (falsos postivos + verdaderos negativos). A mayor
especificidad, menores errores de comisidén se cometen. Respecto al area bajo la curva (AUC, por
sus siglas en inglés, Area Under the Curve), cuando esta curva tenga una tendencia elevada hacia
la izquierda, sera una medida de la baja tasa de comisién del modelo, y esto es una indicacién de
una buena discriminacion entre areas de presencia y ausencia (Bijleveld, 2012). Esta medida de
discrimacion es lo que hace que el AUC sea una medida de precisidon general para este tipo de
estudios (Fielding y Bell, 1997; Hernandez y col., 2006; Giovanelli y col., 2008; Bijleveld, 2012). De
esta manera se evalla el grado de ajuste, bondad, consistencia, especificidad, sensibilidad y

fiabilidad de cada modelo generado.

Tabla 4. Matriz de Confusién (Tomado de Miller, 2010).

Observado

Presencia Ausencia

Predicho | Presencia | Verdadero Positivo Falso Positivo

Ausencia Falso Negativo Verdadero Negativo

Generacion de los mapas y modelo de la distribucién potencial a futuro

Para evaluar los posibles cambios en la distribucién geografica potencial de los géneros de
estudio en los escenarios posibles causados por el cambio climatico, se consideraron los
resultados de la distribuciéon potencial generados en la seccién anterior como linea base para
compararla con la distribucidon geografica predicha bajo un escenario climatico sugerido por el

Quinto Reporte de Evaluacion del IPCC (IPCC, 2013). De los cuatro escenarios evaluados por el
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IPCC (2013), se usd aquel que estima una tendencia estable del FR para finales del siglo XXI a
través del modelo HadGEM2-ES (modelo generado por el Hadley Center New Global
Environmental Model 2 — Earth System) durante el periodo 2041-2060 (2050) y el 2061-2080
(2070). Esto significa que los modelos generados representan la distribucidon geografica potencial

de los grupos de estudio para el siglo XXI con una tendencia estable del FR.

Continuando con la linea de trabajo, se procedié de forma similar a la seccidn anterior,
empleando Maxent como modelador y las mismas configuraciones de modelado. Se usd una
extensién del area circundante de cada género asociados a los parametros bioclimdticos actuales
como base de predicciones y para modelar la distribucion potencial en estas condiciones de
cambio climatico se proyectdé en todo el Escudo Guayanés asociado a las variables bioclimaticas
estimadas de acuerdo al escenario RCP4.5 con el modelo HadGEM2-ES. En este caso, no se realizé
la comparacién entre métodos de analisis de variables, puesto que las variables de prediccidn son
las mismas que se usaron en la seccidn anterior. Sin embargo, se hizo un segundo modelo
empleando solo las variables seleccionadas en la seccion previa, de forma que el producto fue un
modelo mejor ajustado. Finalmente, para la evaluacién estadistica, se siguid el mismo
procedimiento descrito en la seccidn anterior, haciendo uso de la curva ROC, los valores AUC que
esta curva genera y las estimaciones de tasas de comisidn y omision asociadas a ellos. Esto debido
a que las caracteristicas de ambos modelos son las mismas tanto para modelar en condiciones

actuales como en condiciones futuras.
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RESULTADOS

Para facilitar al lector la ubicacidén espacial geografica en la presentacion de los resultados se

presenta a continuacidn, en la figura 8, la distribucidon de los tepuyes, cerros y macizos que

componen el escudo guayanés venezolano vy la divisién por sectores floristicos-ecoldgicos de esta

regidon que propone Huber (1988).
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Figura 8. Tepuyes principales de la Provincia Pantepui en Venezuela, indicando los cinco

sectores floristico-ecoldgicos: NW=Sector Nor-Occidental; E=Sector Oriental; CE= Sector Centro-

Oriental; CS=Sector Centro-Sur; S= Sector Sur (Tomado de Huber, 1988).
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Oreophrynella

El género Oreophrynella, en Venezuela, se ubica en las cimas de los tepuyes orientales del
pais (sector Oriental, de acuerdo a la figura 8), y a una elevacidon entre 1500 m y 2680 m. Sin
embargo, al incluir los registros de Brasil y Guayana Esequiba se produjo una amplitud de la
distribucién altitudinal de este género, puesto que la altura mds baja donde ha sido registrado

(fuera de Venezuela) es de 781 m (Oreophrynella sp., ROM 46430) (Figura 9).

Leyenda

— Oreophrynella

@ 0. vasquezi
| — Elevacion (m)

kilometers

Figura 9. Distribucidén Geografica de las especies venezolanas del género Oreophrynella.

En el mapa de la figura 9 puede observarse que en el Auyan-tepui solo se ha reportado
una especie de Oreophrynella (O. cryptica), que el siguiente reporte mas cercano a este tepui es en
Cerro El Sol (O. huberi), y que en el Macizo de Chimanta no hay reportes de ninguna de las
especies de este grupo. De esta forma es notable que la mayor densidad de registros de este
grupo, hasta la fecha, se presenta en la cadena Roraima, en la frontera con Guayana Esequiba,
donde se han registrado 3 especies (0. vasquezi, O. nigra y O. quelchii) y una especie no

identificada,. Adicionalmente, en dicha figura se puede observar que en algunas localidades, se
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han registrado O. nigra (del lado de Venezuela), y O. macconnelli (del lado de Guayana Esequiba)
junto a una especie de Oreophrynella no identificada (Oreophrynella sp.). Es curioso que en este
estudio 0. macconnelli no esté representado en Venezuela. En la matriz original solo habia dos
registros para Venezuela (datos obtenidos de www.herpnet2.org), de los cuales uno de ellos
presentaba incongruencias de dos tipos: localidad (coordenadas de Guayana Esequiba y localidad
de Venezuela) y de altura indicada en la fase de comprobacion de datos. El registro restante no
pudo ser comprobado con fidelidad entre la literatura y Google Earth. Por tanto, ambos quedaron

fuera del analisis.

Condiciones bioclimdticas actuales

A continuacion se presentan los modelos de distribucion geografica del género
Oreophrynella en funcién de condiciones bioclimaticas actuales, empleando un total de 19
variables. En la figura 10 se puede observar como el drea estimada de idoneidad en el drea de
distribucién conocida es muy reducida para este grupo de anfibios. Si bien estas especies se
distribuyen en un drea muy pequefia y alopatrica al sur de la cadena de tepuyes orientales, las
zonas de maxima idoneidad se presentan en las localidades de mayor densidad de registros (ver
figura 9). Curiosamente, el modelo de maxima entropia sugiere dreas de alta idoneidad en el
sector nor-occidental (sector NW) del Pantepui venezolano, de caracter fragmentada, pero aun asi

bastante mds amplia que lo predicho para el sector donde habita este género.
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Figura 10. Distribucién potencial del género Oreophrynella en funcién de 19 variables

bioclimaticas.

De la figura 10 también resalta que el Macizo de Chimantd y el Auyan-tepui tienen

probabilidades intermedias de dreas iddneas, a pesar de que en el Auyan-tepui habita

Oreophrynella cryptica, y que O. huberi se ha registrado muy cercano a este tepui (Cerro El Sol).
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Figura 11. Andlisis ROC del Modelo de Distribucién Geografica de Oreophrynella en funcién

de 19 variables bioclimaticas.
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En la figura 11 se aprecia la evaluacidn estadistica de este modelo para el género

Oreophrynella. Se puede observar que el valor AUC obtenido es > 0.90, muy por encima del valor

de prediccion del azar (=
logisticos y acumulativos

observa que las tasas de

0.50) indicando el buen ajuste del analisis. Comparando los modelos

del enfoque de maxima entropia (ver figura A en el apéndice 1), se

omisién para las muestras de calibracién y de prueba son similares y

aproximadas a la linea de referencia. A pesar de que el modelo logistico sugiere una tasa de

omisidon mayor en los datos de evaluacion del andlisis, tanto la aproximacion logistica como la

acumulativa muestran una baja tasa de omision, reforzando la nocién de un modelo ajustado y por

tanto, de predicciones certeras.

En la figura 12 se presenta el resultado de la comparaciéon de variables en cuanto a su

relevancia al modelo. Se observa que la mayor contribucién de variables por encima del 95% vy

empleando solo una variable a la vez (barra oscura) son las siguientes: bio 1, bio 5, bio 6, bio 8, bio

9, bio 10 y bio 11. Es importante notar también que en esta comparacion sin la variable (barra

clara), las 7 condiciones mencionadas contribuyen mas del 90% al modelo.
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Figura 12. Evaluacién de la contribucién de las variables bioclimaticas en el Modelo de

Distribucion Geografica de Oreophrynella.
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Figura 13. Analisis de correlacidon de Spearman (p) para el género Oreophrynella de acuerdo

a 19 variables bioclimaticas.

El andlisis de correlacion de Spearman (ver figura 13) indica la existencia de 3 grupos de
variables correlacionadas, y una fuerte correlacion de las 7 variables que mas contribuyen de
acuerdo al andlisis Jackknife de la figura 12. Haciendo una comparacién entre la definicidn de cada
variable, la relevancia para el género, la contribucién al modelo, y la correlacién con otras
variables, fueron escogidas 10 de ellas para obtener mejores resultados en cuanto a predicciones y
ajustes del modelo. Las variables bioclimaticas escogidas fueron las siguientes: bio 3, bio 4, bio 6,
bio 7, bio 11, bio 12, bio 14, bio 15, bio 18, bio 19 (ver tabla 3), esto debido a que se consideraron
mas importantes aquellas variables asociadas con las variaciones de temperatura durante todo el
afio, los meses extremos de temperatura, la disponibilidad de agua anual, la estacionalidad de la

precipitacién y la disponibilidad de agua en los trimestres con extremos de temperatura.

En la figura 14 se observa el modelo de distribucion geografica del grupo Oreophrynella en
funcidn de las 10 variables seleccionadas anteriormente. Aqui se hace evidente que la reduccion

de variables redundantes afina la predicciéon del modelo. Esto se traduce en una distribucién
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potencial en el sector NW mas fragmentada que la observada en la figura 10. Aun con este
refinamiento del modelo, la prediccién asociada en el sector oriental (sector E) del Pantepui

venezolano, se mantiene igual o con variaciones poco relevantes.

BOLIVAR

GUAYANA
. . ESEQUIBA
Auyan-tepui

Leyenda

' Sector Nor-

Occidental — Suitability Oreophrynelia

AMAZONAS

Lkilometers

Figura 14. Distribucién potencial del género Oreophrynella en funcién de 10 variables

bioclimaticas.

Lo observado en las figuras 14 y 10 implica que la distribuciéon conocida para este género no
es abarcada por completo por las areas de idoneidad 6éptima (idoneidad > 0.80) que predice el
modelo. Esto podria deberse a la alta variabilidad de condiciones para el género y la
autocorrelaciéon espacial, lo que podria sesgar la habilidad predictiva del algoritmo, considerando
gue el mayor numero de registros se encuentran en los tepuyes fronterizos con Guayana Esequiba
en el sector oriental, y las diferencias entre las condiciones de esta cadena de tepuyes, el Macizo
del Chimantda y el Auyan-tepui. Adicionalmente, existe la posibilidad de que el género
Oreophrynella exista hacia el NW del Pantepui, aunque hasta ahora no se haya registrado ninguna

especie en esa area.
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Sensitivity vs. 1 - Specificity for Oreophrynella
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Figura 15. Analisis ROC del Modelo de Distribucién Geografica de Oreophrynella en funcién

de 10 variables bioclimaticas.

En la figura 15 se observa que la curva ROC muestra un excelente ajuste del modelo (AUC >
0.97), aunque se sugiere que pueda existir un poco de sobreajuste y variaciones en cuanto a las
tasas de omisidon/comisién resultantes (ver figura B en el apéndice I). Por otro lado, de acuerdo a
lo reportado en la Tabla 1, se deberia incluir el modelo de distribucion geogréfica para
Oreophrynella vasquezi. Sin embargo, de acuerdo a los ajustes considerados para la realizacién de
los modelos, y en particular el ajuste del muestreo de 2 km de distancia entre puntos, el nimero
de registros de esta especie que pudieron haberse usados en el andlisis era menor al limite

necesario establecido en los detalles metodoldgicos.

Escenarios de condiciones bioclimdticas a futuro

A continuacion se presentan los modelos de distribucion geografica del género
Oreophrynella en funcién de condiciones bioclimdticas estimadas en escenarios futuros de tipo
RCP4,5 de acuerdo al modelo HadGEM2-ES, empleando las 10 variables seleccionadas en la

seccion anterior (ver tabla 3).
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Figura 16. Distribucion potencial del género Oreophrynella en funcién de condiciones

climaticas para el periodo 2050.

En esta proyeccion (figura 16), observamos el mismo caso que en el modelo anterior (figura
10), donde las localidades muestreadas no son abarcadas en su totalidad por las dreas éptimas de
idoneidad. Se aprecia ademas, una reduccion de la distribucion actual potencial de este género en
el Auyan-tepui, pero un ligero aumento en el resto de las localidades donde se ha registrado este
género. En la figura 16 observamos que en el Macizo de Chimantd las dreas favorables se ven
reducidas al punto de limitar el drea mas o menos idénea (aunque no éptima, puesto que el grado
de idoneidad es <0,82) unicamente a los tepuyes nororientales del macizo. Respecto a la
distribucién potencial, las de areas idéneas que observamos en la figura 16, se ven reducidas en
comparacién con lo estimado para condiciones actuales, en especial para el sector NW del
Pantepui Venezolano. En este modelo se aprecian areas favorables mas reducidas y fragmentadas
en comparacién con los modelos en condiciones actuales y surgen zonas pequefias pero
habitables en el macizo de Cuao-Sipapo, en Jaua-Sarisarinama y Huachamacari-Marahuaka.
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También se destaca una ligera variacion positiva en la zona fronteriza entre la Guayana Esequiba y
el estado Roraima de Brasil, aunque las probabilidades de idoneidad se mantengan intermedias

(idoneidad < 0.60).

Sensitivity vs. 1 - Specificity for Oreophrynella
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Figura 17. Analisis ROC del Modelo de Distribucién Geografica de Oreophrynella en funcién

de condiciones climdticas para el periodo 2050.

En la figura 17 observamos valores AUC > 0.97, lo cual indica un buen ajuste del modelo de
proyeccion para el periodo 2050. También se observa mayor sobreajuste en el conjunto de datos
de prueba con respecto a los datos de calibracidén. Esto se confirma al comparar las curvas de
omisién de este modelo desde los enfoques logistico y acumulativo (ver figura C en el apéndice |),
lo cual indica que aunque la tasa de omisidn es baja, la relacién de omisién en el conjunto de datos
de prueba es mayor a la de datos de calibracién. En la figura 18 se presenta la proyeccién de la

distribucién geografica potencial del género Oreophrynella para el periodo 2070.

53



Ty

BOLIVAR

GUAYANA

; Sierra de ESEQUIBA

* Maigualida Guaiquinima- Auyén-tepui

tepui N l/

Pakaraima

Macizo de
Chimanta

Leyenda

— Suitability Oreophrynela
[Jo-033
I 0.33-0.50
[] 0.50-0.88

A = 0.8 -0.82

Meseta Jada-
420-Si Sarisarifiama
o-Sipapo 0

L

kilometers

Figura 18. Distribucion potencial del género Oreophrynella en funcién de condiciones

climaticas para el afio 2070.

En esta proyeccién observamos un aumento generalizado de areas idéneas en el sector NW,
E y centro-oriental (sector CE) respecto a la proyeccion para el periodo 2050 (figura 16). Esto
implica una ampliacion de las dreas de distribucidn actual conocida. En este aspecto, se aprecia
gue las areas dptimas son las zonas de mayor altitud de la Sierra de Maigualida, la Serrania
Guanay, la Meseta Jaua—Sarisariiama y la de Cuao-Sipapo. Adicionalmente, se nota una

disminucién de probabilidades de idoneidad en el Pantepui del lado de Guayana Esequiba.

Con el visible aumento de las areas potenciales en el modelo para el periodo 2070 respecto
al 2050, el estudio sugiere una contraccién de las condiciones ambientales para mediados del siglo
XXI que luego vuelven a ampliarse para el 2070. Esto se traduce en un alto riesgo de pérdida de
habitat para mediados de siglo (incluso la extincion casi segura) de las poblaciones de este género

en el Auydn-tepui y de Oreophrynella sp. en la zona mas septentrional de la Guayana Esequiba. Si
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las poblaciones actuales del género Oreophrynella sobreviven las limitaciones ambientales que se
estiman, es probable que su distribucién sufra una ampliacion para finales de siglo. Para sustentar

esta hipodtesis es necesario aplicar esta metodologia para periodos temporales 2100—-2200.

Sensitivity vs. 1 - Specificity for Oreophrynella
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Figura 19. Analisis ROC del Modelo de Distribucién Geografica de Oreophrynella en funcién

de condiciones climaticas para el periodo 2070.

En la figura 19 se muestra la curva ROC para la proyeccion al periodo 2070 del género
Oreophrynella, indicando ademas, un AUC > 0.90 que sugiere un buen ajuste del modelo, incluso
un mejor ajuste respecto a la proyeccién para el periodo 2050 (figura 17). Sin embargo este
modelo presenta una ligera sobreestimacion de las predicciones, por lo que es probable que el
area potencial estimada por el modelo sea superior al drea potencial real (ver figura D en el

apéndice I).

Stefania

El género Stefania, en Venezuela, tiene una amplia distribucién aunque alopatrica, en el
escudo guayanés, siendo la cadena de tepuyes orientales los de mejor representacién muestral. En
la figura 20 se observa que este género presenta un amplia distribucidn altitudinal, pues habita en

todo el gradiente altitudinal por debajo de los 3000 m.
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Figura 20. Distribucidon Geografica de las especies venezolanas del género Stefania.

En la figura 20 se puede observar que existe mayor densidad de registros en el estado Bolivar que
en el estado Amazonas. Por otro lado, respecto a la presencia de dos 0 mas especies de este grupo
en una misma localidad, se han registrado dos especies, Stefania scalae, y S. ginesi, junto a una
especie de este género no identificada (Stefania sp.); asimismo, S. oculosa fue observada en las
inmediaciones de S. percristata en el Cerro Jaua (simpatria). Es importante no perder de vista que
la mitad de las especies de este grupo han sido registradas para una sola localidad, y la otra mitad,
aunque habiten en dos o mas tepuyes, no se encuentran en mas de un sector floristico-ecoldgico.
Siguiendo esta linea, S. scalae y S. ginesi son las especies de este grupo con mayor nimero de
registros y localidades (ver Tabla 1), sin embargo, en la figura 9 se observa que S. ginesi esta
restringido al Macizo de Chimantd y los tepuyes adyacentes -Eruoda, Abakapd y Churi-, en

altitudes entre 1850 y 2600 m; mientras que S. scalae tiene una distribucién asociada a
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elevaciones menores -entre 130 y 1360 m-. Por el contrario, las especies que solo han sido
reportadas en una sola localidad tienen la particularidad de encontrarse en areas poco exploradas
hasta la fecha o de dificil acceso, como lo son la Sierra Tapirapecé, el Cerro Marahuaka o Yuruani-

tepui.

Condiciones bioclimadticas actuales.

A continuacién se presentan los modelos de distribucién geografica potencial para el género
Stefania. Lamentablemente, las estimaciones generadas para Stefania ginesi y S. scalae
presentaron altos grados de sobreestimacion y subestimacion, y este grado de desajuste implica
gue los modelos obtenidos no son estadisticamente confiables. Por esta razén, a continuacién sélo
se presentaran los resultados obtenidos para el grupo Stefania. En la figura 21 observamos que la
distribucién conocida del género Stefania coincide con las dreas de mayor idoneidad (idoneidad
>0.50) en casi todos los puntos de registros, excepto para la localidad de registro de Stefania
breweri y un registro de Stefania sp. al suroeste de Amazonas (ver figura 20). En este modelo,
apreciamos que la mayor densidad de dareas favorables estd en el sector E del Pantepui
venezolano, con areas dptimas en el Macizo de Chimantd y en la cadena de tepuyes fronterizos

con la Guayana Esequiba.
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Figura 21. Distribucién potencial del género Stefania en funcion de 19 variables

bioclimaticas.

La presencia de registros de este género en areas bajas, hace que el modelo en funciéon de
variables bioclimdticas genere estimaciones de distribucidén potencial en el estado Delta Amacuro
y la region norte de la Guayana Esequiba (esto se observa en la parte superior derecha de la figura
21). Sin embargo, esto es un efecto de las variables correlacionadas y se corrige en el siguiente
modelo. En la figura 22 se presenta la curva ROC de este modelo para el género Stefania,
indicando un buen ajuste del modelo con valores de AUC > 0.95. Sin embargo, comparando los
altos valores de AUC y las curvas de omision de este estudio, podemos sugerir que este analisis
tiene predicciones sobreestimadas debido a un ligero grado de error de comisidn presente en el

conjunto de datos de evaluacion (ver figura A en el apéndice ).
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Figura 22. Analisis ROC del Modelo de Distribucién Geografica de Stefania en funcién de 19

variables bioclimaticas.

Debido a este margen de error, que puede ser producido por la autocorrelacion espacial o la
correlacidn entre variables, se hizo un andlisis de la contribucidn de las variables y la correlacién

entre estas. Esto se muestra en las figuras 23 y 24.
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Figura 23. Evaluacién de la contribucion de las variables bioclimaticas en el Modelo de

Distribucion Geografica de Stefania.
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Observando con detalle el analisis Jackknife que realiza el programa Maxent, observamos
gue la mayoria de las variables de temperatura (bio 1, bio 5, bio 6, bio 8, bio 9, bio 10 y bio 11)
contribuyen en gran medida a este modelo de forma individual (barra oscura). Por otro lado, en el
analisis de correlacion de la figura 24 se destacan la presencia de 3 grupos de variables con alta

correlacidn (p >0.75), donde dicho conjunto de variables esta fuertemente correlacionado entre si.
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Figura 24. Andlisis de correlacion de Spearman (p?) para el género Stefania de acuerdo a 19

variables bioclimaticas.

Considerando el efecto de la correlacidn de variables, se realizé un segundo modelo con
solo 9 variables que se consideraron importantes de acuerdo a la importancia para la existencia
del género Stefania, la contribuciéon al modelo (analisis Jackknife) y la correlacién con otras
variables (ver tabla 3). Tomando en cuenta que este grupo tiene desarrollo directo y parece estar
asociado a sustratos rocosos cercanos a fuentes de agua, se tomaron variables de temperatura y
de precipitaciéon en meses de maximos y minimos de temperatura para la realizacion de los

modelos que se presentan a continuacidon, empezando por el modelo de distribucion geografica

del género Stefania en funcién de condiciones bioclimaticas actuales.
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Figura 25. Distribucion potencial del género Stefania en funcidn de 9 variables bioclimaticas.

En el modelo que se presenta en la figura 25, observamos como se refina el anadlisis. La
distribucién conocida de este grupo coincide con dreas de idoneidad > 0.50, y en las localidades de
registro se observan probabilidades > 0.66. Esto sugiere un buen ajuste del modelo y ademas,
areas potenciales bastante confiables. El area de distribucidn potencial para Stefania no se amplia
en gran medida como el de Oreophrynella, pero surgen espacios en las dreas mads elevadas del
Guaiquinima-tepui y en el escudo guayanés de la Guayana Esequiba como areas de probabilidades

intermedias de idoneidad (entre 0.33 y 0.66).

En la figura 26 presentamos la curva ROC del modelo de distribucién geografica de Stefania
con la reduccién de variables. Esto indica un buen ajuste del estudio con valores AUC > 0.90, y se
confirma con la comparacién de las curvas de omision entre el enfoque logistico y el acumulativo
de este andlisis ver (figura B en el apéndice Il), las cuales muestran la baja tasa de errores de

omisién y comisién en el estudio. Considerando que el modelo anterior presentaba un elevado
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error en las predicciones (ver figura 22), esta estimacion de distribucidn potencial para este grupo

de anuros parece ser mas certera.

Sensitivity vs. 1 - Specificity for Stefania
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Figura 26. Analisis ROC del Modelo de Distribucién Geografica de Stefania en funcién de 9

variables bioclimaticas.

Escenarios de condiciones bioclimdticas a futuro

A continuacion se presentan los modelos de distribucion geografica del género Stefania en
funcién de condiciones bioclimaticas estimadas en escenarios futuros de tipo RCP4,5 de acuerdo al
modelo HadGEM2-ES, empleando 9 variables seleccionadas en la seccion anterior (ver tabla 3). En
la figura 27 observamos la reduccién de las dreas habitables para el género Stefania en su
distribucién conocida. El modelo predice que sdlo las zonas mas elevadas donde se ha registrado
alguna especie de este grupo mantendrdn condiciones medianamente favorables, —pero no
Optimas— para su existencia. Esto se traduce en pérdida de habitat y altos riesgos de extincion
poblacional para algunas o casi todas las especies Stefania. En la figura 28 oservamos la curva ROC

asociada al modelo de distribucién para el grupo Stefania en el periodo 2050.
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Figura 27. Distribucidén potencial del género Stefania en funcion de condiciones climaticas

para el periodo 2050.
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Figura 28. Analisis ROC del Modelo de Distribucién Geografica de Stefania en funcién de

condiciones climaticas para el periodo 2050.
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Los valores de AUC observados sugieren un buen ajuste del modelo (AUC > 0.90), y al
considerar las curvas de omisién asociadas a este analisis (ver figura C en el apéndice Il), se
observa una tasa de comision ligeramente elevada, aludiendo asi que el modelo podria estar
subestimando la distribuciéon potencial del grupo. Sin embargo, dichos errores no representan

diferencias significativas (p < 0.05) que indiquen que el modelo no esté ajustado.

En el modelo que se presenta en la figura 29 se observa como se reduce significativamente
las areas potenciales del género Stefania, acrecentando el riesgo de extinciones poblacionales de
las especies que componen este grupo en el sector E del Pantepui venezolano. De acuerdo a lo
gue observamos en esta figura, se puede inferir que sdlo Stefania ginesi tiene la posibilidad de
sobrevivir, dado que es el Macizo de Chimanta el de prondsticos menos criticos entre todas las

montafas Yy cerros de este sector.
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Figura 29. Distribucién potencial del género Stefania en funcion de condiciones climaticas

para el periodo 2070.
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Respecto a los otros sectores del Pantepui, y contrario a lo que se observa en el sector E, en
los tepuyes con condiciones mas favorables, Cerro Duida—Marahuaka, Serrania de La Neblina,
pareciera que se presenta una ampliacién de dreas idéneas respecto a lo que se observo en la
figura 27. Sin embargo, este escenario ligeramente ventajoso parece favorecer Unicamente a S.
marahuaquensis y S. goini en el Cerro Duida—Marahuaka, y a S. neblinae de la Sierra de La Neblina
del lado de Brasil. Es decir, el grupo tiene altas probabilidades de extincion para finales del siglo

XXI.
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Figura 30. Analisis ROC del Modelo de Distribucién Geografica de Stefania en funcion de

condiciones climdticas para el periodo 2070.

En la figura 30 observamos la curva ROC para este modelo de distribucién indicando valores
de AUC > 0.96, lo que sugiere un buen ajuste del modelo, lo cual se confirma al comparar las
curvas de omision asociadas a este analisis (ver figura D en el apéndice Il) y apreciar las bajas de

tasas de omisién y comision del modelo.

Tepuihyla
El género Tepuihyla, en Venezuela, tiene una amplia distribucidon alopdtrica en el escudo

guayanés, siendo la especie Tepuihyla edelcae la de mayor niumero de registros y localidades. En la
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figura 31 se observa que el grupo Tepuihyla posee una amplia distribucion altitudinal, pues habita
en todo el gradiente por debajo de los 3000 m. En Venezuela, la distribucién altitudinal de este
género abarca los 800—2650 m, pero al agregar los registros fuera de Brasil y Guayana Esequiba, se
amplia este intervalo, pues la elevaciéon mas baja registrada para una especie de este grupo es 420

m (Tepuihyla rodriguezi ROM 42983 y ROM 42984).
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Figura 31. Distribucidon Geografica de las especies Venezolanas del género Tepuihyla.

Lo primero que resalta de la figura 31 es la gran cantidad de registros de la especie
Tepuihyla edelcae en el Auyan-tepui y el Macizo de Chimant3, sin restarle importancia al registro
Unico al este del Auyan —en Murisipan-tepui-, a elevaciones entre 1500 y 2600 m. Estas dos
montafias no presentan registros de otras especies del grupo Tepuihyla, a excepcién de dos
ejemplares que no fueron identificados a nivel de especie (Tepuihyla sp.) en el borde occidental
del Macizo de Chimanta. En este punto, y en adelante, tendremos cuidado en lo referente a
Tepuihyla edelcae, pues actualmente se esta dilucidando si ambas poblaciones de esta especie

realmente son dos especies diferentes de Tepuihyla (Salerno y col., 2014; Salerno y col., 2015). Por
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otro lado, en cuanto a las otras especies de Tepuihyla, pareciera que el endemismo es de una
especie por tepui, exceptuando dos localidades, dénde se han registrado Tepuihyla rodriguezi y
una especie no identificada de este mismo género, Tepuihyla sp. Esto no excluye la posibilidad de
gue mas de una especie de estos hylidos convivan en un mismo tepui o macizo, considerando que
algunas especies estan en localidades adyacentes, como el caso de T. aecii y T. luteolabris en el P.N

Duida-Marahuaca, y T. rodrigueziy T. exophthalmus.

Condiciones bioclimdticas actuales.

A continuacion se presentan los modelos de distribucion geografica potencial para el género
Tepuihyla y la especie de este grupo con mayor cantidad de registros observados, Tepuihyla
edelcae. Como primer acercamiento, se realizdé un modelo de distribucién geografica en

condiciones climaticas actuales considerando las 19 variables bioclimaticas obtenidas. El resultado

se aprecia en la figura 32.
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Figura 32. Distribucion potencial del género Tepuihyla en funcion de 19 variables

bioclimaticas.
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En este modelo observamos que la distribucién potencial de este género no es de forma
continua, tal como se presentd con Oreophrynella y Stefania, sino mas bien en parches, y
circundante a las localidades donde se ha registrado este género, exceptuando algunas localidades
gue fueron subestimadas por el modelo. Adicionalmente, surge la Sierra de La Neblina como un

area pequenia favorable (idoneidad > 0.66).
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Figura 33. Analisis ROC del Modelo de Distribucion Geografica de Tepuihyla en funcién de 19

variables bioclimaticas.

En la figura 33 reportamos la curva ROC del modelo, con valores de AUC > 0.97 que indican
el buen ajuste del mismo. Esto se confirmd al comparar las curvas de omisién que se produjeron
empleando dos enfoques, logistico y acumulativo (ver figura A en el apéndice lll). Esta
comparacién relata que hubo pocos errores de omisidn y comisiéon, aunque estos ultimos
parecieran acumularse mas que los de omisidn. A pesar de esto, las diferencias que podrian estar
causando estos errores no parecieran ser significativos. Por otro lado, el andlisis Jackknife que
detalla la relevancia de las variables empleadas (figura 34), muestra el mismo patréon de
importancia que se presentd en el andlisis para Oreophrynella y Stefania, donde 7 variables
bioclimaticas parecen explicar la distribucidn del grupo por si solas (barra oscura) (por encima del

90%), siendo la variable bio 5 (temperatura maxima del mes mas caliente) aquella que contribuye
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al modelo casi en 96% cuando se emplea la variable sola. Posterior a esto, se realizd un analisis de
correlacidon de Spearman para revisar el grado de correlacidon de todo el conjunto de variables
respecto a la distribucién del grupo Tepuihyla (figura 35) y se observa que las variables estan
agrupadas en seis conjuntos, y en uno de estos grupos estan las siete variables de mayor

contribucién al modelo.
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Figura 34. Evaluacién de la contribucién de las variables bioclimaticas en el Modelo de

Distribucion Geografica de Tepuihyla.
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Figura 35. Andlisis de correlacién de Spearman (p) para el género Tepuihyla de acuerdo a 19

variables bioclimaticas.

Considerando el grado de correlacion entre las variables de mayor contribucién, realizamos
un segundo modelo empleando solo algunas condiciones seleccionadas de acuerdo a su definicidn,
importancia fisioldgica para el grupo, contribucion al modelo y correlacidn con otras variables.
Debido a que el grupo Tepuihyla posee desarrollo indirecto y las larvas son acuaticas, nos parecié
relevante continuar el estudio con variables de isotermalidad, estacionalidad de temperatura,
temperaturas del mes mas calientes, y temperaturas y precipitaciones trimestrales asociadas a la
humedad ambiental. En el modelo de distribucidon que se presenta a continuacion en la figura 36,
se observa una distribucion potencial mas refinada que el observado en la figura 33. En este caso,
casi todas las localidades donde se ha registrado el género Tepuihyla son abarcadas por areas
habitables (idoneidad > 0.50), aunque el sector de La Escalera, el cerro Duida y otras localidades
puntuales son subestimadas por el modelo. Adicionalmente, la Sierra de La Neblina vuelve a

aparecer como potencialmente favorable, pero de forma fragmentada. En lineas generales, el drea
de distribucién potencial del género Tepuihyla se estima como un conjunto de parches, igual que
su distribucién conocida. Este resultado es estadisticamente significativo de acuerdo a los valores

AUC (AUC > 0.97) que reportamos en la curva ROC del modelo (ver figura 37). Esto indica que el
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modelo tiene un muy buen ajuste, y se confirma al comparar las curvas de omisién generadas en
el analisis bajo dos enfoques, logistico y acumulativo, donde observamos tasas de omision y
comisidn mds bajas en comparacién con lo observado en el modelo anterior (ver figura B en el

apéndice ).
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Figura 36. Distribucién potencial del género Tepuihyla en funcién de 9 variables

bioclimaticas.
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Figura 37. Andlisis ROC del Modelo de Distribucion Geografica de Tepuihyla en funcién de 9

variables bioclimaticas.
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Escenarios de condiciones bioclimdticas a futuro

A continuacion se presentan los modelos de distribucidén geografica del género Tepuihyla y
Tepuihyla edelcae en funcidn de condiciones bioclimdticas estimadas en escenarios futuros de tipo
RCP4,5 de acuerdo al modelo HadGEM2-ES, empleando 9 variables seleccionadas en la seccién
anterior (ver tabla 3). En la figura 39 se presenta el modelo de distribucién del género Tepuihyla
para el periodo 2050. En ella observamos que hay una reduccién del area habitable para todas las
poblaciones, siendo las poblaciones del Macizo de Chimantd y el Auyan-tepui, aquellas con
mayores posibilidades de sobrevivencia. Sin embargo, con el resto de las poblaciones se sugiere un
alto riesgo de extincidn. Por otro lado, la Serrania de la Neblina se mantiene como area de

condiciones éptimas para este periodo.
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Figura 38. Distribucién potencial del género Tepuihyla en funcion de condiciones climaticas

para el periodo 2050.
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En la figura 39 observamos la curva ROC del modelo, reportando valores AUC > 0.95. Esto
indica el buen ajuste del modelo y las predicciones, aunque de acuerdo a las tasas de omisién y
comisidn que se obtuvieron (ver figura C en el apéndice lll), se produjo una tasa de comision
ligeramente elevada. Sin embargo, esta acumulacién de errores (sobreestimar las areas habitables

estimadas) no representa diferencia significativa para el estudio.
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Figura 39. Analisis ROC del Modelo de Distribucion Geografica de Tepuihyla en funcién de

condiciones climaticas para el periodo 2050.

A continuacion, en la figura 40, presentamos el modelo de distribucién geografica de
Tepuihyla para el periodo 2070. En esta imagen se hace notable como el Auydn-tepui, La Escalera,
la cadena Pakaraima y Brasil, se vuelven practicamente nada favorables, con dreas muy pequefias
de idoneidad baja (aproximadamente < 1 Km? por parche) (extincién muy probable), y el Macizo
de Chimanta todavia queda con alguna areas intermedias de habitabilidad (idoneidad < 0.66)
(elevados riesgos de extincion). Adicionalmente, se estima que solo una pequefia parte del Cerro
Marahuaca y parches de La Neblina continuaran con areas intermedias favorables para finales del

siglo XXI.
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Figura 40. Distribucién potencial del género Tepuihyla en funcién de condiciones climaticas
para el periodo 2070.

En la figura 41 se presenta la curva ROC de este modelo, en donde se observa que el AUC
toma valores > 0.95, esto sugiere el buen ajuste de las predicciones del modelo o el sobreajuste
del mismo, pero de acuerdo con las tasas de omisidén que reporté el modelo (ver figura D en el
apéndice lll), es acertado decir que las predicciones son certeras y la pérdida de area habitable

para el género Tepuihyla a finales del siglo XXI serd casi total.

74



Sensitivity vs. 1 - Specificity for Tepuihyla
[ I i i ‘ ‘ i Training data (AUC = 0.986) =

Test data (AUC = 0.953) ®
| Random Prediction (AUC = 0.5) ®

Sensitivity (1 - Omission Rate)

0.0 0.1 02 03 04 0.5 0.6 [ 08 08 1.0
1 - Specificity (Fractional Predicted Area)

Figura 41. Andlisis ROC del Modelo de Distribucién Geografica de Tepuihyla en funcién de

condiciones climaticas para el afio 2070.

Tepuihyla edelcae

A continuacién presentamos el modelo de distribucion para la especie Tepuihyla edelcae
con las mismas condiciones que el modelo elaborado para Tepuihyla. Es necesario recordar que de
acuerdo a lo compilado en este trabajo, la especie pareciera estar restringida al Auyan-Tepui y el
Macizo de Chimanta. Por otro lado, también hay que considerar que esta especie esta siendo
sometida a analisis filogenéticos, los cuales han arrojado que la poblacién de Tepuihyla edelcae del
Auyan-tepui es una especie diferente a la poblacién de Tepuihyla en el Macizo de Chimanta

(Salernoy col., 2014, 2015).
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Figura 42. Distribucion potencial de la especie Tepuihyla edelcae en funcién de 9 variables

bioclimaticas.

En la figura 42 observamos que las areas habitables de este grupo de Tepuihyla parecieran
estar restringidas al sector E del Pantepui. Ademas, las localidades donde se han reportado estas
ranas son abarcadas por las areas de mayor idoneidad en el Auyan-tepui y en el Macizo de
Chimanta (idoneidad > 0.66). Fuera de estas dos formaciones montafiosas, el grado de idoneidad
es muy bajo (idoneidad > 0.50) o en areas muy pequefas (Ptari-tepui, Aprada-tepui, Roraima,
Kukenan-Tepui, Yuruani-tepui, llU-tepui) de elevaciones entre 500-1500 m. En la figura 43 se
observa la curva ROC del modelo, con valores AUC > 0.99, lo que es un fuerte indicativo del
sobreajuste del modelo. Esto generalmente ocurre con grupos de especies muy restringidos y de
pocos registros. Sin embargo, este grado de sobreajuste no se corresponde con las tasas de
omisién y comision que generd el modelo (bajas tasas de estos errores) (ver figura A en el

apéndice 1V).

76



Sensitivity vs. 1 - Specificity for T._edelcae

Sensitivity (1 - Omission Rate)

0.0 0.1

| | |
02 0.3 04 05 08 0.7 og
1- Spacificity (Fractional Predicted Area)

0g

1.0

Training data (AUC = 0.995) ®
Test data (AUC = 0.996) ®

| Random Prediction (AUC =0.5) ®

Figura 43. Andlisis ROC del Modelo de Distribucién Geografica de Tepuihyla edelcae en

funcién de 9 variables bioclimaticas.

Esto significa que las predicciones del modelo son bastante certeras, y que las poblaciones

de Tepuihyla edelcae efectivamente tienen una distribucién muy reducida, con muy pocas areas

potenciales donde puedan habitar fuera del Auyan-tepui y el Macizo de Chimanta.

En la figura 44 se muestran los modelos predictivos del area de distribucién geografica para

la especie Tepuihyla edelcae y observamos que para el aiio 2050 el area de distribucién conocida

para las poblaciones de T. edelcae practicamente desaparece, pues se estima una habitabilidad

menor al 50%.
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Figura 44. Distribucién potencial del género Tepuihyla edelcae en funcién de condiciones
climaticas para el periodo 2050.

Podemos observar ademas en la figura anterior que no se estiman areas favorables fuera de
las localidades de origen. De forma que esto sugiere un gran riesgo de extincidon de habitat para
esta especie. Estadisticamente, este modelo presenta un ajuste casi perfecto (AUC > 0.99), de
acuerdo a la curva ROC (ver figura 44), y se confirma con las bajas tasas de omision y comisién
asociadas a ellos, aunque el conjunto de datos de evaluacién mostraron cierto grado de omision,

gue no fue significativo para el modelo (ver figura B en el apéndice 1V).

Sensitivity vs. 1 - Specificity for T._edelcae

ok [ [ Training data (AUG = 0.595) ®
[ Test data (AUG = 0.935) ®
1 Random Prediction (AUC=0.5) ®

(R q

Sensitivity (1 - Omission Rate)
o o o
oW -
T T T
. . .

o
T
L

=}
o
T
L

0.0 041 0.2 03 0.4 0.5 0.6 0.7 oe 0.9 1.0
1 - Specificity (Fractional Predicted Area)

78



Figura 45. Andlisis ROC del Modelo de Distribucién Geografica de Tepuihyla edelcae en

funcién de condiciones climaticas para el periodo 2050.

Por otro lado, para el intervalo de 2070, el modelo se muestra en la figura 46. En esta
imagen observamos de entrada que el Auydn—tepui no es considerado como area habitable, lo que
significa que esa poblacidn de T. edelcae tendria muy alto riesgo de extincion para finales del siglo
XXI. Respecto a la poblacién del Macizo de Chimantd, pareciera que tiene mejores probabilidades
de supervivencia que sus vecinos del norte, sin embargo, la escala de probabilidad es muy baja
(idoneidad < 0.22), por lo que el resultado generalizado sugiere que la pérdida de habitat para

ambas poblaciones de T. edelcae seria completa para después del afio 2070.
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Figura 46. Distribucién potencial del género Tepuihyla edelcae en funcién de condiciones

climaticas para el afio 2070.
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Figura 47. Andlisis ROC del Modelo de Distribucién Geografica de Tepuihyla edelcae en

funcién de condiciones climaticas para el periodo 2070.

Finalmente, en la comprobacién estadistica del modelo, el modelo ROC en la figura 47

arroja valores AUC > 0.99, lo que indica un buen ajuste del modelo o sobreajuste del mismo. En

este caso, el modelo pareciera estar sobrestimando las predicciones, pues conseguimos una ligera

elevacién de tasa de comisidn en el conjunto de datos de evaluacidn (ver figura C en el apéndice

IV). Esto disminuye aun mas las bajas probabilidades de habitabilidad de las poblaciones de T.

edelcae para el periodo 2070.
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DISCUSION.

Patrones Generales de Distribucion Potencial

Cuando comparamos las estimaciones de area de distribucidén potencial en condiciones

actuales y en condiciones futuras (figuras 14, 16 y 18 para Oreophrynella; figuras 25 y 29 para

Stefania; figuras 36 y 40 para Tepuihyla; y figuras 42 y 46 para Tepuihyla edelcae) podemos

observar los siguientes patrones de distribucion:

a)

b)

c)

Distribucion Potencial actual: una ligera ampliacion del area de distribucidon conocida,
en especial en las zonas adyacentes a las localidades de muestreo, y un patrén de
distribucién potencial que reafirma la condicién de distribucién en parches, dénde se
estiman areas idéneas en cimas o laderas de otros tepuyes, principalmente las cimas
de mayores elevacion.

Distribucion Potencial Futura: bajo estas condiciones climaticas se observa un patrén
de reduccién del area de distribucion conocida para los géneros Stefania y Tepuihyla,
de manera muy significativa para el periodo 2070.

Para el género Oreophrynella se presentan patrones de distribucion potencial
particulares, como es el observado en el sector NO donde se estiman areas idoneas
amplias y notablemente mayores que las dreas habitables estimadas, un patrén no
observado para los otros dos géneros, aunque en las localidades de muestreo se
observa el mismo patréon descrito en “a”. Por otro lado, en referencia a la distribucién
potencial futura, se observa una reduccién notable de todas las dreas estimadas
excepto en la cadena de tepuyes orientales para el periodo 2050, pero para el periodo
2070 se estima un aumento de areas potenciales estimadas, incluso de mayor

extensidn que en condiciones actuales dentro del territorio venezolano.
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Estos patrones descritos parecen apoyar en un primer lugar, la hipdtesis de trabajo general
propuesta en este estudio, como es, que se dardn cambios en el drea de distribucién geografica de
los géneros Oreophrynella, Stefania y Tepuihyla como consecuencia de la variacion de las
condiciones climaticas (y en particular de la temperatura). En un segundo lugar, los patrones
descritos en “a” y “b” apoyan la segunda hipdtesis de trabajo que predice que dicho cambio sera
mayor sobre aquellas especies endémicas y de rango restringido de habitats (ej: montano o
aislado), como ha sido observado en otros estudios (Hilbert y col., 2004; van Zonneveld y col.,

2009).

Si bien el patrén de distribucion potencial a futuro para Oreophrynella parece ser atipico,
pues no se consiguieron referencias bibliograficas de otros resultados de este tipo, el periodo 2050
representa un espacio temporal donde el género Oreophrynella serd vulnerable al riesgo de
extincion, al igual que Stefania y Tepuihyla para el periodo 2070. Esta expectativa estaba presente
al inicio de este trabajo, y con los resultados presentados se hace evidente la vulnerabilidad de
estos tres grupos de anfibios al cambio rapido de las condiciones climaticas. Este patron no se
observa solamente en grupos espacialmente limitados, sino también en habitats considerados
como vulnerables, tal como lo indican Williams y col. (2007) y Rédder y col. (2010). Lo que
representa un factor de disminucién poblacional indirecto para las especies de Oreophrynella,
Stefania y Tepuihyla. Ademas, debido a que las dreas iddneas estimadas se encuentran fuera del
area de dispersién de los grupos de estudio, y considerando que el cambio climatico que se esta
presentando no favorecerd la formacién de corredores ecolégicos entre tepuyes, sino mas bien
acrecentara las condiciones de islas de estas montafas, se confirma el aumento del riesgo de

disminucion poblacional y/o extincion local.

Considerando lo presentado en la figura 2 (Rodder y col.,, 2010), resulta relevante la

similitud en las predicciones estimadas para Oreophrynella, Stefania y Tepuihyla, tanto en
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condiciones actuales como en condiciones futuras, entre el Macizo de Chimanta y el Auyan-tepui,
y entre estos dos y la parte mas elevada del Cerro Guaiquinima (ver figuras 18, 25, 32 y 36; aunque
para este ultimo grupo, el Cerro Guaiquinima no es un area altamente predicha), asi como la

cadena Pakaraima y el Macizo Jaua-Sarisarifiama (ver figuras 16, 18, 21, 25, 29, 32 y 36).

Myers y Donnelly (2001) indican que las especies endémicas podrian tener parecidos
ecolégicos y morfoldgicos a escala genérica en otros tepuyes, como el caso de los complejos de
Thamnodynastes, Oreophrynella y Riolama, asumiendo que hay parentesco monofilético dentro
de los grupos (respectivamente), a partir de invasiones separadas desde las tierras bajas hacia las
tierras altas, tal como lo indican Salerno y col. (2012). Myers y Donnelly también indican que todos
los tepuyes pudieron haber sido colonizados por diferentes especies de herpetofauna, aunque no
necesariamente todas llegaron a las cimas, y de haberlo hecho, no necesariamente se hubiesen
establecido en poblaciones permanentes. Entonces, hay disponibilidad de habitat, haciendo
referencia al Macizo Yutajé-Corocord, que favoreceria el desplazamiento vertical, como en el caso
del Cerro Guaiquinima, una formacion grande pero baja, y que se manifesté como darea potencial

en condiciones actuales para el género Stefania (ver figura 25).

A partir de los resultados aqui presentados y los patrones de distribucidon generales que
describimos previamente, podemos inferir que el cambio en las condiciones climdticas parece ser
el principal factor de variaciones en la distribucién de especies restringidas de la provincia
biogeografica Pantepui, haciendo énfasis en los géneros Oreophrynella, Stefania y Tepuihyla,
aunque esto podria extenderse a otras especies con las mismas condiciones de estos tres grupos.
Por otro lado, Sefiaris 1995 “1993” y Sefiaris y col. (1994) sugieren que durante las glaciaciones
hubo la posibilidad de contacto parcial e hibridaciéon entre poblaciones contiguas en los
ecosistemas tepuyanos lo que pudo haber favorecido el flujo genético entre poblaciones.

Contrariamente en el presente estudio, las estimaciones para el futuro préximo de los patrones de
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distribucién de los tres géneros descritos sugieren un aislamiento de las zonas de alta montaiia, al

menos inicialmente para Oreophrynella.

Adicional a los patrones de distribucion geografica potencial observados, es notable lo
obtenido respecto a la importancia de las variables significativas asociadas a dicha distribucién
(figuras 12, 23 y 34), vy la correlacion entre ellas (figuras 13, 24 y 35) para todos los géneros de
estudio. Esto uUltimo no representa ninguna sorpresa, puesto que las variables de precipitacién y
temperatura tienen una relacion implicita, pero el hallar que 7 variables de temperatura
(temperatura anual, temperatura maxima del mes mas caliente, temperatura minima del mes mas
frio, temperatura media del trimestre mas humedo, temperatura media del trimestre mas seco,
temperatura media del trimestre mas caliente y temperatura media del trimestre mas frio) fueran
las de mayor contribucién y las de mayor correlacidon entre si, podria ser una evidencia de la

autocorrelaciéon espacial que genera el sesgo muestral de las colectas.

Retomando la diferencia de contribucién al modelo entre las variables de temperatura y de
precipitacion, conseguimos que el desarrollo directo de Stefani y Oreophrynella y la asociacion de
Tepuihyla a las estructuras de bromelias sugieren que la presencia de cuerpos de agua no es un
factor limitante en algunas de las especies que conforman los 3 géneros de estudio, en especial
porque el Pantepui, y a su vez el sector oriental, es una regién muy humeda (Hoogmoed, 1979;
Huber, 1987; Andressen, 2007). Ademas, Vera y col. (2006) indican que en la regién que ellos
denominan “Amazon”, la cual estd asociada a la parte noreste de Suramérica, habra un ligero
incremento de precipitacion de acuerdo con estimaciones fundamentadas en escenarios
climaticos futuros del 4to reporte del IPCC (2007). Esto podria significar que la disponibilidad de
agua no serd un gran problema en los préximos 70 afios para el grupo de la provincia Pantepui

(Com. Pers.).
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Tomando la referencia de Salerno y col. (2015), quienes indican que las especies de
elevaciones bajas y medias deberian tener mayor tolerancia a condiciones de tierras bajas,
podemos inferir que las especies que componen los grupos considerados en este trabajo que
cumplen con estas caracteristicas —Oreophrynella macconnelli, O. quelchii, Stefania
marahuaquensis, S. scalae, Tepuihyla rodriguezi— podrian ser menos vulnerables al cambio

climatico.

Salerno y col. (2015) también indican que el paisaje y las cimas de areas pequefias que
conforman el Macizo de Chimanta, son zonas mds propensas a efectos estocdsticos y a extinciones
locales en comparacion con el Auyan-tepui. Considerando que el Macizo de Chimanta es el grupo
de tepuyes con mejores expectativas de condiciones idéneas y habitables estimadas para los
grupos de estudio, no son claras las expectativas de supervivencia de las especies de
Oreophrynella, Stefania y Tepuihyla que habitan en este macizo, a menos que su presencia
dependa de las variaciones que ocurran en los microhdbitats donde estan asociadas y la

disponibilidad de recursos en ellos.

Por otro lado, considerando que mas de la mitad de las especies del género Oreophrynella
se encuentra dentro de la categoria de amenaza como especies vulnerables de acuerdo al Libro
Rojo de la Fauna Venezolana (Rodriguez y Rojas-Suarez, 2008), seria pertinente considerar todo el
género como vulnerable, siendo el cambio climdtico el mayor factor de riesgo y en menor medida
la perturbacidon de hdbitat por efecto antrépico. En cuanto a los géneros Stefania y Tepuihyla,
debido a que la proporcién de especies evaluadas por el Libro Rojo es menor (2 de 14 especies
descritas en el caso de Stefania, y 1 de 6 especies descritas en el caso de Tepuihyla), no se puede
hacer la misma generalizacién. Sin embargo, los resultados aqui presentados sugieren que
actualmente existe una alta vulnerabilidad de los tres géneros de estudio a las condiciones

bioclimaticas estimadas para los proximos 70 afios, por lo que seria pertinente realizar un estudio
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mas detallado y tomar medidas de conservacién adecuadas, en especial porque estos dos grupos
tienen una distribucién altitudinal mas amplia que Oreophrynella, y podria verse afectado por las
perturbaciones antrdpicas ademas del cambio climdtico. En otras palabras, es necesario considerar
una reevaluacion de las especies consideradas en el Libro Rojo de la Fauna Venezolana y hacer la
evaluacion, bajo los criterios del libro, de aquellas especies que ain no lo han sido considerando el

cambio climatico como factor importante de riesgo.

Oreophrynella

Barrio (2001) indica que el grupo Oreophrynella es un género que esta adaptado a
condiciones marginales de los tepuyes y que presenta una distribucion muy limitada, lo que lo
hace muy susceptible a cualquier catastrofe. Lamentablemente, no se pudo modelar la
distribucién de especies dentro de este grupo de anfibios, puesto que el nimero de localidades de
resgistros fueron muy pocas. Ahora bien, cuando sumamos las inferencias del trabajo de Van
Bocxlaer y col. (2010), a la baja habilidad de dispersidn, lentos cambios adaptativos del grupo
Oreophrynella, y al patron caracteristico de distribucion potencial a futuro que presenta este
género, resalta aun mads su vulnerabilidad frente al cambio de condiciones ambientales que se

estiman para los préximos 70 afios.

En este trabajo se confirma lo mencionado por Sefaris y col. (2005) y MacCulloch y Lathrop
(2007) quienes indican que la mayoria de las especies de Oreophrynella se encuentran en un solo
tepui, excepto por Oreophrynella nigra —en Kukenan-tepui y Yuruani-tepui (aunque para el estudio
no fueron incluidos los registros del Yuruani-tepui debido a los criterios considerados en la
metodologia) —, y O. quelchii —Roraima-tepui y Wei Assipu-tepui—. Posteriormente, Kok (2009) y
Kok y col. (2012), reportan a O. macconnelli en el Maringma-tepui, en el Macizo Wokomung, y en

el Cerro Merume. Con lo reportado aqui y en los estudios mencionados, resalta que Oreophrynella
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macconnelli es |la especie de distribucion mas amplia del género Oreophrynella. De acuerdo a lo
indicado por Sefiaris y col. (1994) y Barrio-Amords (2010), Oreophrynella y Metaphryniscus son
grupos monofiléticos y con similitudes morfoldgicas. Esto puede dar la impresién de que los
requerimientos ambientales también podrian ser similares. Observando la figura 10, se hace
evidente que esto podria ser cierto, pues las areas mas elevadas del Cerro Duida-Marahuaka
poseen parches iddneos a nivel intermedio. Sin embargo, hacen falta mayores estudios al respecto

para poder hacer una afirmacién valida.

Stefania

Myers y Donnelly (1997), MacCulloch y Lathrop (2002), Sinsch y Juraske (2006), Means y col.
(2008), y Carvalho y col. (2010) indican que el género Stefania se presenta en las pendientes,
cimas y algunas tierras bajas de los tepuyes del Pantepui, en Venezuela, Brasil y Guayana
Esequiba. Por su parte, Sefiaris y col. (1996) y MacCulloch y Lathrop (2002) indican una
distribucién del grupo goini mas hacia el centro y oeste del escudo guayanés, en la region sur y
sureste de Venezuela, entre los 1400 y 2600m, y en tepuyes de cimas de grandes areas. Mientras
que el grupo evansi, de acuerdo a estos mismos autores, se distribuye a todo lo largo de la
amplitud geografica donde es observado el género, esto es, entre los 0-1600 m, en tepuyes de
areas grandes y pequenas. Esto se confirma para las especies en Venezuela y se observa en Ia
figura 20 de los presentes resultados. Sefaris y col. (1996) sefialan ademas que el género Stefania
posee un alto endemismo, en especial las altotepuyanas. Mencionando a algunas especies, indican
gue S. ginesi es exclusiva del Macizo de Chimanta por encima de los 1850 m (figura 20); mientras
qgue S. percristata fue colectada a 1600 m durante la noche y en ramas de vegetacion que bordean
el rio, en simpatria con S. oculosa que estaba en rocas. Solo se conocen estas especies de las
localidades tipo, pero se espera que se encuentren en las laderas inferiores del Cerro Jaua, las

cuales parecen ser medianamente habitables de acuerdo a lo reportado en la figura 25.
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Tepuihyla

De acuerdo a Urbina-Cardona y Loyola (2008) existe una relaciéon directa entre la presencia
de anfibios de la familia Hylidae con las condiciones climaticas, resaltando que entre algunas de la
caracteristicas de microhabitat que mas influyen sobre esta familia estan la cobertura del dosel,
cobertura foliar, temperatura, y densidad del sotobosque. También indican estos autores que la
interaccién sinérgica de las precipitaciones y temperaturas en las laderas de las montafias ayuda a
determinar la distribucién geografica de estas ranas. Sin embargo, para Tepuihyla edelcae esto
representa una limitante, puesto que se han reportado en elevaciones >1600 m (ver figura 31) y la
capacidad de migracién vertical hacia mayores altitudes en los tepuyes donde habitan estd
restringida a la elevacion mdaxima de los mismos. Los resultados obtenidos (figuras 36, 38 y 40)
sugieren una baja probabilidadde sobrevivencia de esta especie bajo los escenarios de cambios
planteados. Extrapolando este mismo argumento al grupo Tepuihyla en general, hay una
posibilidad de que las poblaciones de tierras bajas y medias logren sobrevivir mediante
adaptaciones fisioldgicas a los cambios de condiciones climaticas (figuras 38 y 40). Sin embargo,
esta es una esperanza limitada, considerando que se estima que la rapidez a la que estdn
ocurriendo dichos cambios ambientales superan a las tasas de adaptacién de las especies

(Andressen, 2007).

En el estado Amazonas, solo se han registrado dos especies, Tepuihyla aecii y T. luteolabris,
ambas en el Parque Nacional Duida-Marahuaka. Adicionalmente, respecto a las especies ubicadas
en el estado Bolivar y observadas en una unica localidad, T. exophthalmus se ubica muy cerca de la
frontera con Guayana Esequiba, mientras que T. rimarum se encuentra un poco mas aislada. Esto
soporta muy fuertemente la existencia de una distribucién relativamente mas amplia,
considerando que hay otros registros en Guayana Esequiba que salieron del estudio durante la

fase de comprobacién. Por otro lado, los ajustes estadisticos de todos los modelos presentados
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(AUC>0.80) nos dan seguridad de su fidelida, en especial por las limitaciones (en particular las
estadisticas mencionadas en el marco tedrico y la metodologia) de este tipo de estudios en
especies de areas de distribucidon pequefias. Sin embargo, resultados similares de AUC se han
conseguido en otros modelos realizados para grupos de distribucidn restringida como el de Lobo y
col. (2008), Rebelo y Jones (2010), Porfirio y col. (2014), Ramirez-Villegas y col. (2014), y Zank y col.

(2014), entre otros.

El presente trabajo resalta la importancia de explorar localidades tales como el Cerro Duida-
Marahuaka, Cerro La Neblina, el Macizo Cuao-Sipapo, y la cadena de tepuyes orientales del lado
de la Guayana Esequiba, donde podrian reportarse nuevas localidades de algunas de las especies
que conforman los géneros Orephrynella, Stefania y Tepuihyla. Es necesario que se realicen
mayores exploraciones en el Escudo Guayanés para obtener mayor informacién no sélo sobre
estos grupos de anfibios sino también de la flora y fauna de esta regién, lo que es relevante para
muchos campos de la biologia, incluso en la rama de la conservacidn, pues mientras mayor es el
conocimiento sobre una especie, mejor es la evaluacidon de su grado de amenaza. Si hacemos la
consideracion de que muchas especies conseguidas en los limites entre Venezuela y los paises
adyacentes y que los limites politico-administrativos no son limitantes de la presencia de una
especie dada, harian falta mas estudios en las mismas regiones pero del lado del pais fronterizo

gue pudieran complementar la informacion disponible sobre dicha especie.

Adicionalmente, resultaria interesante observar otros modelos de nicho ecoldgico en
relacion a otras especies venezolanas, en especial sobre las que estan bajo categorias de amenaza
de la IUCN, usando algoritmos de maxima entropia, o una combinacién de modelos, con los cuales
se puedan observar los patrones de distribucidn en el tiempo futuro de dichas especies. Esto

complementaria el conocimiento sobre estos grupos, generar una idea de lo que el futuro préximo
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le depara a estas criaturas y de ser necesario crear medidas para mitigar la pérdida de

biodiversidad.

Finalmente y como una referencia para préximos trabajos sobre la provincia Pantepui o
especies de distribucidn restringida, Heinicke y col. (2009) y Keppel y col. (2015) indican que las
regiones mas estables en cuanto a tasas de especiacidon y las mas antiguas geoldgicamente
hablando constituyen refugios de biodiversidad, de alli que sean utiles en proveer informacion
sobre procesos evolutivos y relaciones filogenéticas de los organismos. Sin embrago, debido a que
estos procesos evolutivos tuvieron lugar principalmente durante el Ultimo maximo glacial, es dificil
trabajar con proyecciones futuras, puesto que estos llamados refugios, en especial las zonas
montanosas elevadas, podrian no funcionar como “buffers” ambientales de la misma forma que lo

hicieran hace miles de afios atras.
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CONCLUSIONES

Los modelos de nicho ecoldgicos desarrollados para los tres grupos de estudio y bajo el
escenario de cambio climatico (en particular, de la temperatura) para los préximos 70
afios, predicen una reduccién de las areas habitables y de la distribucién geogréfica
estimada, por lo que se confirma la vulnerabilidad de los géneros Oreophrynella,
Stefania y Tepuihyla ante dicho cambio climatico.

Las dreas potencialmente habitables y estimadas por los modelos para los géneros
Oreophrynella, Stefania y Tepuihyla son muy pequenas y escasas. Mientras que las
areas idéneas presentan patrones en parches.

La mayoria de las variables de temperatura que contribuyeron en gran medida a los
modelos realizados para los géneros Oreophrynella, Stefania y Tepuihyla, resultaron ser
variables bioclimaticas relacionadas con la temperatura. Ademas, parece que la
precipitacién no es un factor limitante para la distribucidén de estas especies, aunque
decirlo con certeza requiere un estudio mas profundo.

Finalmente, debido a que este estudio indica una elevada vulnerabilidad de los grupos
de estudio al cambio climatico, resulta pertinente aumentar los esfuerzos de muestreo

y conocimientos sobre estas especies.
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APENDICE

Apéndice I. Curvas de Omisién y Area predicha del Modelo de Distribucién Geografica de

Oreophrynella de acuerdo a dos enfoques de modelos, logistico y acumulativo. A. Modelo con 19

variables bioclimaticas, B. Modelo con 10 variables bioclimaticas, C. Modelo para el periodo 2050,

D. Modelo para el periodo 2070.
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Apéndice Il. Curvas de Omisién y Area predicha del Modelo de Distribucién Geografica de Stefania

de acuerdo a dos enfoques de modelos, logistico y acumulativo.

A. Modelo con 19 variables

bioclimaticas, B. Modelo con 9 variables bioclimaticas, C. Modelo para el periodo 2050, D. Modelo

para el periodo 2070.
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Apéndice lll. Curvas de Omisién y Area predicha del Modelo de Distribucién Geografica de
Tepuihyla de acuerdo a dos enfoques de modelos, logistico y acumulativo. A. Modelo con 19
variables bioclimaticas, B. Modelo con 9 variables bioclimaticas, C. Modelo para el periodo 2050,

D. Modelo para el periodo 2070.
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Apéndice IV. Curvas de Omision y Area predicha del Modelo de Distribucién Geogréafica de
Tepuihyla edelcae de acuerdo a dos enfoques de modelos, logistico y acumulativo. A. Modelo con

9 variables bioclimaticas, C. Modelo para el periodo 2050, D. Modelo para el periodo 2070.
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